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Resumen 
 

Hochberg & van Baalen (1998) propusieron que la intensidad de la coevolución antagonista a 

nivel poblacional está directamente relacionada con la productividad de la especie victima, se 

predice que las poblaciones de la especie víctima que muestren un alto potencial para 

crecimiento poblacional, el efecto de la depredación sobre su dinámica poblacional y su 

evolución será más intenso. Esto generaría “hot” y “cold spots” coevolutivos determinados por 

la variación en la productividad de las víctimas. Además, se esperaría que la resistencia de la 

víctima estuviese correlacionada con la variación en la intensidad de presión de selección del 

consumidor. Sin embargo, si el crecimiento de los depredadores es condicionado por sus 

enemigos naturales, el efecto negativo del depredador sobre la víctima no debería estar 

determinado solo por la productividad de esta. Por lo tanto el primer nivel podría determinar lo 

que ocurre en los niveles tróficos adyacentes, es decir, áreas con altos niveles de 

productividad para el primer nivel trófico podrían constituir “hot spots” multiespecíficos. 

El objetivo de este estudio fue aportar evidencia para explicar las causas y 

consecuencias de la variación geográfica en la presencia de “cold” y “hot spots” en un sistema 

tritrófico, primero, describiendo la variación espacio-temporal de las interacciones, buscar las 

relaciones entre los caracteres que median la interacción y finalmente ver si existen 

correlaciones entre estos caracteres y el ambiente físico. 

Se encontró evidencia de variación en la productividad de D. stramonium, en la 

probabilidad de infección por Trichobaris sp. y en la resistencia de la planta a su consumidor. 

Las productividades presentaron correlaciones significativas a dos niveles (planta-Trichobaris 

sp. y Trichobaris sp.-parasitoide). Se analizaron dos colectas hechas en diferentes años y se 

encontró que las plantas del 2007 presentaron mayor resistencia a comparación de las de 

1997, sin embargo esta diferencia no fue significativa. Las variables abióticas tuvieron altas 

correlaciones solo con la probabilidad de infección por Trichobaris sp. Estos resultados 

sugieren que las productividades están unidas por las cadenas tróficas al menos a tres niveles 

tróficos, por esta razón esta aproximación podría ser usada para predecir “hot” y “cold spots” 

en las interacciones a nivel de escalas geográficas y temporales. 
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Abstract  

Hochberg and van Baleen (1998) suggested that the intensity of antagonistic 

coevolution at the population level is directly related to the productivity of the victim 

specie, their model predicts that in those populations of the victim species which show 

a greater potential for population growth, the effect of predation on their population 

dynamics and their evolution will be more intense. This would generate the presence of 

coevolutionary "hot" and "cold spots" determined by geographical variation in the 

productivity of the species. Furthermore, we would expect that the resistance of the 

victim were positively correlated with variation in the intensity of selection pressure from 

the consumer. However, if the population’s predator growth is conditioned by their 

natural enemies, the negative effect of the predator on the victim couldn’t be 

determined solely by the victim’s productivity. The productivity of the first level may 

determine the results in the trophic levels above; we would expect an effect of trophic 

cascade on the intensity of the interactions in multitrophic systems. In this regard, the 

areas of higher productivity for lower trophic levels could constitute multispecific "hot 

spots". The aim of our study was to find evidence to explain causes and consequences 

of the geographic variation in the presence of “cold” and “hot spots” in the antagonist 

interaction in a tritrophic system, first describing the geographic and temporal variation 

of the interactions, second, find the relationships between the traits under interaction 

and finally want if exist correlations between the traits under interaction and 

environmental variables.  

We found geographic variation in the productivity of the plants, in the 

probability of infection and in the resistance of the host (plant) against the seed 

predator, but not in the fruit production along 32 populations in Central Mexico. The 

productivity was highly correlated at two levels (1st-2nd and 2nd-3rd), however the 

parasitism had differences between environments and the resistance of the plant 

against the seed predator was correlated with the consumption of seeds. We compared 

two years of plant resistance and we found significant differences, the resistance was 

stronger in 2007 than 1997. The abiotic variables have higher correlations only with the 

probability of infection. This result suggest that the productivities could be linked for the 
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trophic chains, at least at three tropic levels, for these reason this approach could be 

used to predict “cold” and “hot spots” in the interactions along geographic and 

temporary scales.    
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Introducción 

 

La historia de la evolución y biodiversidad es fundamentalmente la historia evolutiva de 

las interacciones (Thompson 1999). La variación geográfica en la dinámica ecológica 

de las interacciones a nivel poblacional ha constituido la materia prima para el 

desarrollo de la teoría del mosaico geográfico coevolutivo (TMGC) (Thompson 1994, 

1997, 1999, 2005). Esta teoría propone que la dinámica coevolutiva de las 

interacciones bióticas está determinada por tres procesos a) variación geográfica en la 

presencia de “hot” y “cold spots” (los cuales se dan cuando los caracteres que están 

involucrados en la interacción entre dos especies y por lo tanto la coevolución es más 

intensa en algunas comunidades (hot spot) y menos intensa o ausente en otras (cold 

spots)), b) presencia de un mosaico de selección en las interacciones (es decir, que 

las poblaciones difieren en el valor selectivo de los caracteres involucrados en la 

interacción) y c) mezcla de caracteres, es decir, que la estructura metapoblacional de 

las especies que interactúan condiciona la evolución de los caracteres involucrados en 

la interacción (Thompson 1994, 1997, 2005). La TMGC predice que estos tres 

procesos en conjunto explican la ocurrencia de tres patrones ecológicos: (1) variación 

entre poblaciones en los caracteres que median las interacciones, (2) variación entre 

poblaciones en los niveles de adaptación local recíproca entre especies, y (3) que sólo 

algunos de los caracteres involucrados en la interacción serían favorecidos a nivel de 

especie (Thompson 2005). Dado que estos patrones también pueden ser originados 

por otros factores, además de los propuestos por la TMCG, para poner a prueba la 
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teoría es necesario examinar los procesos involucrados en la generación de los 

patrones predichos por la misma (Gomulkiewicz et al. 2007).  

En los últimos años se ha acumulado un número importante de estudios que 

han determinado la presencia de mosaicos de selección (Nuismer et al. 1999, 

Gomulkiewics et al. 2000, Hochberg et al. 2000, Nuismer et al. 2000, Toju & Sota 2006 

Brodie et al. 2007), y caracterizado la estructura metapoblacional de las interacciones 

a nivel geográfico. Estos se han llevado a cabo en una amplia gama de interacciones, 

incluyendo parásitos y hospederos (Lively 1999, Lively & Dybdahl 2000), parasitoides y 

hospederos (Kraaijeveld & Godfray 1999), patógenos y plantas (Burdon & Thrall 1999), 

competidores (Radtkey et al. 1997), depredadores de semillas y plantas (Benkman et 

al. 2001) y polinizadores o parásitos de flores y plantas (Thompson & Cunningham 

2001).  

Sin embargo, las causas relacionadas con la presencia / ausencia de “hot” y 

“cold spots” están menos entendidas y cuentan con menor evidencia empírica 

(Gomulkiewicz et al. 2007). En principio, para identificar estos puntos es necesario 

estimar la intensidad de la selección reciproca entre las poblaciones de las especies 

que interactúan (Brodie et al. 2002, Zangerl & Berembaum 2003, Laine 2006). La 

variación en la intensidad de las interacciones puede depender de: a) que las especies 

no compartan todo el rango de distribución (Benkman et al. 2001, Nuismer et al. 

2003,), b) que el contexto comunitario varíe (Benkman et al. 2001), o c) las variaciones 

del ambiente abiótico afecten la dinámica del proceso coevolutivo (Hochberg & van 

Baleen 1998). A diferencia de las dos primeras posibles causas, existe poca evidencia 
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empírica sobre los efectos del ambiente físico en la intensidad de las interacciones 

(Gomulkiewicz et al. 2007). 

Hochberg y van Baleen (1998) propusieron mediante un modelo teórico que la 

intensidad de la coevolución antagonista a nivel poblacional está relacionada 

directamente con la productividad de la especie víctima (abundancia de individuos de 

la especie víctima (Oates et al 1983, Kraaijeveld & Goodfray 1997). En particular, en el 

modelo se predice que en aquellas poblaciones de la especie víctima que presenten 

un mayor potencial de crecimiento poblacional (ambientes con menor limitación de 

recursos para la víctima (Polis & Strong 1996)), el efecto de la depredación sobre su 

dinámica poblacional y evolución será más intenso (Rudgers & Whitney 2006). Es 

decir, la presión de selección ejercida por el consumidor sobre la víctima será más 

fuerte en zonas con mayor abundancia de ésta última. Esto a su vez generaría la 

presencia de “hot” y “cold spots” coevolutivos determinados  por la variación 

geográfica en la productividad de la especie victima. Por otro lado, se esperaría que la 

resistencia de la victima estuviera positivamente correlacionada con la intensidad de la 

presión de selección del consumidor. Esta predicción asume que los niveles de 

consumo del depredador sobre la víctima podrían ser predecibles en el tiempo para 

generar un patrón resultante de la respuesta evolutiva de la víctima. 

Por otro lado, si el crecimiento de la población de la especie depredadora está 

fuertemente condicionada por sus enemigos naturales (patógenos, parásitos, 

parasitoides), el efecto negativo del depredador no estaría determinado 

exclusivamente por la productividad de la victima. El modelo de Hochberg y van 

Baalen (1998) no considera explícitamente que la abundancia de la especie 
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explotadora puede estar condicionada por sus enemigos naturales (e.g. depredadores, 

parasitoides, parásitos, etc.). Además, la evidencia empírica que los autores del 

modelo utilizan para apoyar sus predicciones, no considera el efecto de los niveles 

tróficos adyacentes (depredadores en este caso), debido a que su impacto sobre los 

depredadores fue no aparente (Burdon et al. 1983, Burdon et al. 1989, Kraijveed & 

Godfray 1997). Dado que la productividad del primer nivel trófico puede determinar 

tanto la productividad del segundo nivel como del tercer nivel trófico (Polis &Strong 

1996, Chase 2003), se esperaría un efecto de cascada trófica sobre la intensidad de 

las interacciones de los sistemas multitróficos (Polis 1992, Polis &Strong 1996, Chase 

2000, Oksanen & Oksanen 2000) debido a que la productividad de los niveles tróficos 

basales pueden condicionar la abundancia y distribución de los niveles tróficos 

superiores (Power 1992, Shurin & Seabloom 2005, Borer et al. 2006, ). En este 

sentido, las zonas de mayor productividad para los niveles tróficos inferiores podrían 

constituir “hot spots” multiespecíficos debido a que la biomasa de las plantas podría 

incrementarse en presencia de los depredadores de sus herbívoros, lo cual a su vez 

promovería que los herbívoros estuvieran sujetos a una mayor presión de selección de 

ambos lados, por un lado las plantas (bottom-up) y por otro sus depredadores o 

enemigos naturales (top-down) (Borer et al 2006, Polis et al. 2000).  

Actualmente el modelo ha sido validado parcialmente, ya que solo existe 

evidencia de que en gradientes latitudinales (Burdon et al. 1983, Burdon et al. 1989, 

Kraijveed & Godfray 1997) los niveles de resistencia de la especies victima frente a 

sus enemigos naturales incrementan a medida que el ambiente es más benigno para 

la victima (lo que se refleja en tamaños poblacionales mayores). Sin embargo, existe 
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relativamente poca evidencia sobre la relación entre la abundancia (productividad) de 

la especie victima en la cadena trófica y el consumo (infección) de los niveles tróficos 

adyacentes (Oksanen et al. 1981, Borer et al. 2006) que sea útil para poner a prueba 

explícitamente el modelo. 

 El propósito de este estudio es aportar evidencia de campo que ayude a 

entender las causas y consecuencias de la variación geográfica en la presencia de 

“hot” y “cold spots” en interacciones antagonistas dentro de un sistema multitrófico. El 

estudio se llevó a cabo utilizando un sistema tritrófico planta -depredador de semillas – 

parasitoide, con el que se plantearon los siguientes objetivos particulares: 1) Describir 

la variación geográfica espacial en la producción de frutos de la planta, la probabilidad 

de infestación por el depredador de semillas pre-dispersión, la probabilidad de 

parasitoidismo, y los niveles de resistencia de la planta frente al depredador de 

semillas, 2) Describir la variación temporal en los niveles de consumo del depredador 

de semillas pre-dispersión sobre su planta hospedero, 3) Determinar la relación entre 

los niveles de consumo del nivel trófico superior (parasitoides) y el tamaño poblacional 

del nivel trófico inferior (plantas), 4) Examinar si la variación geográfica en la intensidad 

del consumo se relaciona positivamente con la resistencia de la víctima, y 5) Evaluar el 

posible efecto de las variables del ambiente físico (altitud, precipitación y temperatura, 

las cuales se ha demostrado que pueden tener un efecto sobre la productividad (Gahal 

et al. 2007)) sobre los patrones de variación en los atributos involucrados en las 

interacciones (planta-herbívoro y herbívoro parasitoides). 
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Material y Métodos  

Sistema de estudio 

Datura stramonium L. (Solanaceae), es una herbácea anual que se distribuye en zonas 

templadas y subtropicales de Norteamérica (Avery et al. 1959, Weaver & Warwick 1984) 

en sitios perturbados y/o donde la vegetación ha sido removida. Es consumida por al 

menos tres especies de insectos que la utilizan como parte básica de su dieta. Dos 

folívoros: Lema trilineata (Coleoptera: Chrysomelidae) (Kogan & Goeden 1970, 

Peterson & Dively 1981, Núñez-Farfán 1995) y Epitrix sp. (Coleoptera: Chrysomelidae) 

(Núñez-Farfán & Dirzo1994) y un depredador de semillas pre-dispersión Trichobaris sp. 

(Coleoptera: Curculionidae). Peterson & Dively (1981), encontraron que L. trilineata 

reduce la biomasa de D. stramonium, así como el número de semillas hasta un 44%. 

Epitrix sp. puede ocasionar daño foliar del 25% y también reduce la producción de 

semillas (Fornoni et al. 2003). Las larvas de Trichobaris sp. se encuentran dentro de los 

frutos, se alimentan de semillas en desarrollo y pueden llegar a consumir el 100% de las 

semillas de los frutos (obs. pers.). Los huevos son depositados en las corolas y ovarios 

fertilizados de D. stramonium (Cuda & Burke 1985). Las larvas se desarrollan dentro del 

fruto consumiendo semillas y los adultos empiezan a emerger cuando la planta 

comienza  a madurar sus frutos. Todos los estadios larvales de Trichobaris sp. se 

completan dentro de los frutos y coinciden con el tiempo generacional de la planta 

(Cabrales 1991). Estudios de invernadero y observaciones en campo han detectado 

que las larvas de Trichobaris sp. sirven como hospedero para avispas endoparasitoides, 

las cuales fueron identificadas como una especie nueva del género Nealiolus 

(Calchicidae: Hymenoptera). Esta avispa oviposita las larvas de Trichobaris sp. cuando 
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se están desarrollando dentro de los frutos de D. stramonium. 

 

Protocolo de campo  

Se colectaron todos los frutos de 879 plantas agrupadas en 32 poblaciones, de cada 

localidad se seleccionaron al azar 30 individuos reproductivos. Cuando la población 

presentaba menos de treinta individuos reproductivos se colectaron todos los que 

estuvieran disponibles. El promedio de plantas colectadas por población fue de 27.46 

con un rango de variación que va de 17 a 30 plantas. Las poblaciones se distribuyen en 

el centro de México y fueron colectadas durante septiembre y octubre del año 2007. Las 

colectas se realizaron en todo el rango de hábitats y condiciones ambientales bajo las 

cuales esta especie se distribuye, procurando que las plantas hubieran terminado el 

periodo de floración para asegurar que la estimación de la producción de frutos 

estuviera lo menos sesgada posible por diferencia en los patrones fenológicos entre 

poblaciones (Avery et al. 1959, Weaver & Warwick 1984, Núñez-Farfán 1991) (Tabla 1). 

Las poblaciones muestreadas fueron colectadas en sitios perturbados aledaños a tres 

tipos de vegetación: matorral xerófilo, bosque de pino-encino y selva baja caducifolia 

(Rzedowsky 1991). 

 

Toma de datos 

En cada población se tomaron los siguientes datos para cada planta: (1) altura hasta la 

última bifurcación, (2) número de ramificaciones y (3) el número total de frutos. A todos 

los frutos se les midió el largo y el ancho con un vernier Mitutoyo 0.1 mm precisión. 

Posteriormente se abrieron y se les contabilizó: (1) el número de semillas, (2) el número 
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de individuos del depredador de semillas pre-dispersión Trichobaris sp. y (3) el número 

de individuos del endoparasitoide Nealiolus sp. Los frutos colectados fueron guardados 

durante dos meses y puestos en bolsas de papel de manera individual para asegurar 

que los depredadores de semillas y los endoparasitoides terminaran su desarrollo y así 

poder cuantificar la abundancia de cada uno. Estudios previos determinaron que los 

parasitoides solo infectan a una larva del depredador de semillas pre-dispersión. 

 

Análisis de datos  

  El número total de frutos de las plantas colectadas de cada población se utilizó 

como un estimador de la productividad de D. stramonium considerando que la 

cantidad de recursos disponibles para las poblaciones de la especie consumidora 

depende esencialmente del número de frutos totales producidos por la población del 

hospedero. La abundancia de Trichobaris sp. por población se utilizó como un 

estimador de su productividad. La magnitud del consumo del depredador de semillas a 

nivel individual y poblacional se estimó mediante la proporción de frutos infestados por 

el depredador de semillas a nivel individual y por población. Para cuatro de las 

poblaciones muestreadas en el año 2007 se complementó la base de datos con 

estimaciones del año 1997 de los niveles de consumo de Trichobaris sp. obtenidas de 

la misma manera que en el presente estudio (Valverde, datos no publicados). Estos 

datos fueron utilizados para examinar la variación temporal en los niveles de consumo 

(resistencia) del depredador de semillas. La productividad del depredador de semillas 

pre-dispersión se estimó mediante su abundancia y los niveles de consumo sobre éste 

se estimaron por población como la probabilidad de ser parasitado por su 
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endoparasitoide (modelo logístico).  

El número total de frutos por planta, la proporción de frutos con Trichobaris 

sp., la proporción de Trichobaris sp. parasitados por planta, y la resistencia de la 

planta a Trichobaris sp. se analizó por tipo de vegetación (matorral xerófilo, selva baja 

caducifolia y bosque de pino-encino). 

Debido a que el volumen del fruto no es alterado por la presencia de 

Trichobaris sp. y que éste guarda una relación lineal con el número de semillas 

(semillas/fruto = 0.026 (Largo*ancho2); r2= 0.98, P<0.0001, n=35; Fornoni et al. 2003), 

se calculó el número de semillas esperadas por fruto de acuerdo con su volumen. El 

número de semillas observadas y esperadas para todos los frutos de cada planta y 

población fue utilizada para estimar la resistencia al depredador de semillas a ambos 

niveles por planta y por población. El cociente del número de semillas observadas 

entre el número de semillas esperadas se utilizó como un estimador de la resistencia 

de D. stramonium contra el depredador de semillas (1 - (número de semillas 

observadas / número de semillas esperadas).  

Dado que la interacción tritrófica se observó en tres diferentes comunidades 

vegetales (bosque de pino-encino, matorral xerófilo y selva baja caducifolia), el efecto 

del ambiente fue incluido en los análisis para determinar las relaciones entre la 

abundancia de la víctima y la intensidad del consumo del depredador para ambos 

niveles tróficos. Para todas las variables de las interacciones se realizaron análisis de 

covarianza (ANCOVAs) en los cuales el ambiente fue incluido al analizar la relación 

entre la intensidad del consumo del depredador de semillas y la resistencia de su 

planta hospedero. El mismo análisis se utilizó para explorar la posible relación entre la 
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resistencia de D. stramonium en contra de su depredador de semillas. La variación 

temporal en los niveles de consumo del depredador de semillas se analizaron 

mediante un análisis de varianza de dos vías, cuyos efectos fueron el año (1997 vs. 

2007), la población (Teotihuacan, Patria Nueva, Ticumán y Zirahuén), y la interacción 

entre ambos. A la variable de respuesta (proporción de frutos infestados por planta) se 

le aplicó la transformación arcoseno x  para mejorar su normalidad. 

Para cada población se obtuvieron los valores de precipitación anual, 

temperatura media anual y altitud (García 1988). El cociente entre la temperatura y la 

precipitación media anual conocido como índice de LANG (Burman & Pochop 1994) se 

utilizó como un indicador del potencial de evapotranspiración de cada población. Dada 

la ausencia de un efecto fuerte de la comunidad vegetal sobre las variables de 

respuesta (ver Resultados) se examinó la posible relación entre las variables del 

ambiente físico. Para estos análisis se hicieron regresiones lineales entre las variables 

ambientales: índice de LANG, para la precipitación media anual y para la altitud 

(msnm) y las variables involucradas en la interacción. Todos los análisis estadísticos 

fueron hechos con el programa estadístico JMP v. 7.0 (SAS 2008). 
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Resultados 

 

La producción total de frutos por población no difirió significativamente entre los tres 

tipos de vegetación muestreados (F2,30 = 0.36, P =0.695). En cuatro poblaciones no se 

observó la presencia de Trichobaris sp. (Tabla 1). La abundancia del depredador de 

semillas fue significativamente más alta en el matorral xerófilo seguido por el bosque 

de pino-encino y la selva baja caducifolia respectivamente (F2,26= 3.40, P =0.048). El 

mismo patrón se detecto para la proporción de frutos infestados por Trichobaris sp. 

(Matorral xerófilo x= 0.8144, bosque de pino encino x = 0.5038 y selva baja caducifolia 

x = 0.3525) (Tabla 2, Fig. 1A) y la proporción de parasitoidismo (Tabla 2, Fig. 1B). La 

proporción de frutos infestados por Trichobaris sp. más baja se registró en la población 

de Iguala (0.066) y la más alta en Teotihuacan (1.00) (Tabla 1). Sin embargo, la 

proporción más baja de parasitoidismo se registró en Tzin Tzun Tzan (0.033) y la más 

alta en Teotihuacan (0.9). Estos análisis indicaron que las poblaciones de matorral 

xerófilo parecen estar expuestas a una mayor presión por el consumo de semillas por 

el depredador de semillas. La resistencia al depredador de semillas fue similar entre 

los tipos de vegetación (Tabla 2). El valor más bajo se observó en Zirahuén (0.85) y el 

más alto en Valsequillo (0.99). 

  Los resultados del análisis de varianza para el consumo del depredador de 

semillas entre años, población y su interacción indicaron un efecto significativo solo 

para las poblaciones y la interacción (Tabla 3). En particular, las plantas en el 2007 

indicaron una reducción promedio del 9 % en el nivel de consumo respecto al 

promedio registrado para 1997 aunque la diferencia no resultó estadísticamente 
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significativa. El efecto significativo de la población indicó diferencias en los niveles 

promedio de consumo. La interacción año por población indicó que la magnitud con la 

que se expresa el consumo entre poblaciones puede diferir entre años (Tabla 3). En 

particular, la población de Teotihuacan presentó niveles de consumo 

significativamente mayores en el 2007 respecto a los de 1997, mientras que la 

población de Zirahuén presentó un patrón inverso (Fig. 2). 

 

Patrones geográficos 

Los análisis de variación geográfica utilizando los valores poblacionales indicaron la 

presencia de una relación lineal positiva significativa entre el estimador de la 

abundancia de recursos del hospedero (número de frutos totales por población de D. 

stramonium) y la proporción de frutos infestados por el depredador de semillas 

Trichobaris sp. (r= 0.26, P=0.0476) (Fig. 3., Tabla 2). También se detectó una relación 

positiva entre la abundancia del segundo nivel trófico (número de Trichobaris sp. por 

población) y la proporción de individuos parasitados por el tercer nivel trófico (r =0.68, 

P<0.0001) (Fig. 3B, Tabla 2). No se detectó una asociación entre la producción de 

frutos de la planta y la proporción de parasitoidismo por el tercer nivel trófico (r =0.17, 

P=0.2861). La resistencia de D. stramonium al depredador de semillas pre-dispersión 

Trichobaris sp. se relacionó significativamente con la proporción de frutos infestados 

(Tabla 2, r =0.92, P<0.0001) (Fig. 4), indicando que las poblaciones con mayores 

niveles de consumo de semillas expresaron los niveles más altos de resistencia.  

 15



 16

  Para todas la variables involucradas en la interacción, los análisis para evaluar 

la relación con el ambiente físico detectaron una relación lineal positiva significativa 

solo con la intensidad de evapotranspiración (índice de LANG) y la altitud con la 

proporción de plantas infestadas por el depredador de semillas pre-dispersión 

Trichobaris sp. (LANG: r=-0.83. P<0.0001 (Fig. 5A), Altitud r=0.80, P<0.0001 (Fig. 5B) 

No así para la precipitación media anual por sitio. Este resultado indica que la 

intensidad de la depredación de semillas esta correlacionada con las condiciones del 

ambiente físico (temperatura, precipitación y altitud). Para las otras variables de la 

interacción, no se detectó ningún efecto significativo de las variables del ambiente 

físico.  
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Tabla. 1: Sitios de estudio con sus respectivos tamaños poblacionales (en paréntesis), componentes ambientales, tipos de vegetación (BPE: Bosque de Pino Encino, MX, Matorral Xerófilo y SBC: Selva 
Baja Caducifolia), porcentaje de herbívoria, de Trichobaris sp (proporción de frutos infestados por planta), % de infestación por los parasitoides Nealiolus sp, y la mosca endoparasitoide. 
 

 Poblaciones N (tamaño 
poblacional) 

Tipo de 
vegetación 

Latitud 
 (W) 

Longitud 
(N) 

LANG  
(°C/mm) 

Altitud 
(msnm) 

(%) 
Herbivoría  

Trichobaris 
(%) PFIP  

Nealiolus 
(% parasitoidismo ) 

Producción  
de frutos 

1 Morelia 30 (66) BPE -101.19 19.7 44.33 1951 30.44 76.66 7.07 144 
2 Cd. Hidalgo 30 (70) BPE -100.55 19.7 49.82 2000 4.05 56.66 22.58 138 
3 Moroleón 30 (69) SBC -101.31 20.03 38.92 1808 18.90 56.66 0.37 182 
4 Janitzio 30 (36) BPE 101.6 19.51 61.10 2140 13.20 40.00 0.00 85 
5 Zirahuén 30 (70) BPE -101.91 19.43 75.28 2174 25.34 6.66 75.00 90 
6 Tzin Tzun 30 (48) BPE -101.58 19.63 61.10 2050 51.80 26.66 7.57 68 
7 Omitlan 30 (29) BPE -98.64 20.16 67.85 1900 14.82 90.00 6.05 140 
8 Tlaxiaca 21 (21) MX -98.86 20.08 44.66 2340 13.06 95.23 13.34 95 
9 P. Nueva 24 (24) MX -98.96 20.38 34.37 2040 20.43 63.33 25.55 83 

10 Ixmiquilpan 23 (23) MX -99.21 20.48 19.66 1700 11.47 65.21 16.03 77 
11 Tula 30 (55) MX -99.35 20.05 39.71 2020 37.24 86.66 16.03 81 
12 Ajacuba 29 (43) MX -99.11 20.08 28.85 2180 48.69 73.33 13.85 94 
13 Actopan 30 (35) MX -98.94 20.29 48.97 2520 27.24 83.33 0.00 86 
14 Zacatlan 30 (61) MX -97.85 19.83 73.43 2059 11.75 16.66 23.07 214 
15 Acatzingo 30 (50) MX -97.78 19.32 40.48 2160 24.42 76.66 9.90 163 
16 Atlixco 29 (29) MX -98.42 18.98 48.97 1840 34.15 82.75 19.53 130 
17 Esperanza 30 (48) MX -97.37 18.85 59.77 2278 37.51 83.33 6.52 117 
18 Valsequillo 27 (27) MX -98.11 18.91 49.75 2209 41.52 66.66 13.31 180 
19 Teotihuacan 30 (100) MX -98.86 19.68 37.80 2294 51.59 100.00 12.50 207 
20 Polotitlan 7 (7) MX -99.64 20.11 46.42 2350 19.99 85.71 31.00 32 
21 Pedregal 30(80) MX -99.19 19.32 55.17 2200 30.64 41.37 0.00 110 
22 Yautepec 11(11) SBC -90.06 18.88 41.66 1750 27.46 0.00 0.00 30 
23 Ticumán 29(29) SBC -99.20 18.86 35.74 1210 31.47 37.93 76.92 103 
24 Xochipala 28(28) SBC -99.24 17.18 75.01 945 54.37 39.28 29.31 104 
25 Taxco 30(30) SBC -99.66 18.5 66.37 1582 30.26 56.66 20.00 206 
26 Tixtla 29(29) SBC -99 17.5 32.90 1735 10.01 89.65 13.39 179 
27 Coatepec 19(19) BPE -96.96 19.45 101.36 2000 9.96 0.00 0.00 42 
28 Jalapa 30(30) BPE -96.91 19.53 83.83 1200 13.84 0.00 0.00 78 
29 Perote 29(29) BPE -97.25 19.56 41.38 1460 19.72 72.41 0.58 75 
30 Jalancingo 30(30) MX -97.3 19.80 146.00 2400 21.08 3.33 60.99 116 
31 Guitzuco 30(57) SBC -99.08 18.49 69.47 1944 12.35 0.00 0.00 58 
32 Tequexquitla 23(30) SBC -97.65 19.31 37.43 1320 29.67 95.65 13.31 106 
33 Iguala 30(30) SBC -99.48 18.21 36.66 731 31.72 6.66 0.00 113 

 
 



Tabla 2. Resultados de los análisis de covarianza para las variables  involucradas 

en las interacciones en el sistema tritrófico (estimadas a nivel poblacional) Datura 

stramonium-Trichobaris sp.-Nealiolus sp. NFT: número de frutos totales por 

población. Las probabilidades menores a 0.05 están indicadas en negritas. g.l.: 

grados de libertad del numerador y denominador respectivamente. 

Variables y Fuentes de Variación g.l. F P 

Infestación por Trichobaris sp.    

   Vegetación 2,32 8.83 0.0011

   NFT 2,32 5.72 0.0240

   NFT × Vegetación 2,32 0.17 0.3152

Parasitoidismo    

   Vegetación 2,27 1.51 0.2383

   Abundancia de Trichobaris 2,27 16.40 0.0004

   Abundancia de Trichobaris × Vegetación 2,27 0.28 0.7517

   NFT  2,27 0.17 0.2861

Resistencia de D. stramonium   

   Vegetación 2,28 1.68 0.2069

   Abundancia de Trichobaris 2,28 12.40 0.0018

   Abundancia de Trichobaris × Vegetación 2,28 1.53 0.2375
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Tabla 3. Resultados del análisis de varianza sobre los niveles de consumo del 

depredador de semillas pre-dispersión sobre su planta hospedero Datura 

stramonium para cuatro poblaciones en dos años de colecta (1997 y 2007). 

 

Fuente de variación g.l. SC F P 

Año 1 0.004 0.03 0.86 

Población 3 21.999 53.92  <0.0001 

Año × Población 3 15.042 36.87  <0.0001 

Error 234 31.820   
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Figura 1. Proporción promedio de infestación (± 1 error estándar) por (A) 

Trichobaris sp. y (B) parasitoidismo en los tres tipos de vegetación. Letras diferentes 

indican diferencia significativas de acuerdo con la prueba de Tukey-Kramer 

(P<0.05). 
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Figura 2. Proporción promedio de semillas consumidas por población de Datura 

stramonium por el depredador de semillas Trichobaris sp. durante dos años de 

muestreo (1997 y 2007). El asterisco indica diferencias significativas entre años 

según la prueba de Tukey-Kramer (P<0.05).  
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r = 0.26, P = 0.0436

 

Figura 3. Relación entre en número total de frutos por población y la proporción de 

frutos infestados por Trichobaris sp. (A). Relación entre la abundancia de 

Trichobaris sp. y la proporción de parasitoidismo (B). 
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Figura 4. Relación entre la proporción de frutos que fueron infestados por 

Trichobaris sp. por población y la resistencia de D. stramonium. 
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Fig. 5.- Relación entre la proporción de frutos que fueron infestados por el 

depredador de semillas pre-dispersión Trichobaris sp. y el índice de LANG 

(precipitación / temperatura media anual (ºC)) (A) y la altitud (B).  
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Figura 6.- Mapa donde se muestran las poblaciones colectadas de D. stramonium 

en el año 2007, en la parte inferior derecha se muestran los valores de resistencia 

de la planta en contra de su depredador de semillas Trichobaris sp.. En la parte 

inferior izquierda se muestra su la ubicación de las poblaciones en la Republica 

Mexicana. Las líneas grises representan altitudes mayores a los 2600 metros 

sobre el nivel del mar (los números de las poblaciones concuerdan con el número 

que se le asignó en la Tabla no. 1).  
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Discusión: 

 

En este estudio se encontró evidencia de campo consistente con las predicciones 

del modelo propuesto por Hochberg & van Baalen (1998) para el sistema tritrófico: 

Datura stramonium, Trichobaris sp y sus parasitoides Nealiolus sp. En particular, 

las poblaciones de la planta hospedero con mayor producción de frutos 

presentaron mayores niveles de infestación por el depredador de semillas. De la 

misma manera se observó una asociación positiva entre la abundancia de 

Trichobaris sp. y los niveles de parasitoidismo. A pesar de las posibles 

fluctuaciones temporales, los niveles de infestación por el depredador de semillas 

difirieron entre poblaciones, indicando un componente geográfico significativo en 

la intensidad de la interacción. De las variables ambientales analizadas, solo se 

detectó una estrecha relación entre el ambiente físico (dado por LANG y altitud) y 

los niveles de infestación por el depredador de semillas, explicando los mayores 

niveles de infestación en el matorral xerófilo. El patrón anterior sugiere que otros 

componentes del ambiente no analizados posiblemente expliquen la variación 

geográfica en la productividad de la planta y los niveles de parasitoidismo. En otro 

sentido, se esperaría que la intensidad de las interacciones antagonistas en 

ambos niveles tróficos estuvieran relacionadas positivamente sugiriendo la 

presencia de “hot spots” multitróficos debido a que en lugares donde la especie 

victima que presenten un mayor potencial de crecimiento poblacional, el efecto de 

la depredación sobre su dinámica poblacional y su evolución será más intenso 

(Hochberg & van Baalen 1998). 
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En comparación con la evidencia empírica con la que los autores sustentan 

el modelo (Burdon et al. 1983, Oates, 1983, Kraijveed & van Alphen 1995, 1995), 

en este sistema en particular, se encontró poca evidencia que explique los 

patrones observados, debido a que la zonas de mayor resistencia no se 

encontraron al centro de la distribución de la planta, ni del herbívoro como lo 

propone el modelo. Se detectaron dos regiones con seis y ocho poblaciones que 

presentaron altos valores de resistencia en contra del depredador de semillas y de 

infestación por Trichobaris sp. y en los estados de Hidalgo y Puebla. Sin embargo, 

estas zonas no coinciden con la zona central de la distribución de D. stramonium, 

como en el caso de Drosophila y su parasitoide Asobara (Kraijveed & van Alphen 

1995, 1995), ni con gradientes latitudinales o con zonas en donde las condiciones 

ambientales sean benignas para el desarrollo de las plantas como en el caso de 

las plantas de la avena (Avena) y su relación con el patógeno Puccinia coronata 

(Burdon et al. 1983). Estas dos zonas áridas podrían representar potenciales “hot 

spots” en las cuales la intensidad de la interacción entre Datura stramonium – 

Trichobaris sp  y los parasitoides Nealiolus sp. sería más intensa (Fig. 7). Estos 

resultados apoyan la predicción del modelo propuesto por Hochberg & van Baalen 

(1998), según el cual, la productividad de la victima determina los niveles de 

consumo del nivel trófico superior y por lo tanto la intensidad de la interacción 

coevolutiva debido a que la productividad sería una función de la tasa de consumo 

del consumidor. Es decir, que en aquellas poblaciones de la especie víctima que 

presentan un mayor potencial de crecimiento poblacional (ambientes con menor 

limitación de recursos para la víctima), el efecto de la depredación sobre su 

dinámica poblacional es más intenso (Polis & Strong 1996, Chase 2003, Rudgers 
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& Whitney 2006). Lo cual sugiere que los resultados podrían ser compatibles con 

las predicciones teóricas y con la evidencia empírica que proponen que los niveles 

trófico inferiores podrían determinar el comportamiento y abundancia de los 

niveles tróficos superiores (Abrams 1993, 2000, Polis & Strong 1996). 

De acuerdo con el modelo de Hochberg & van Baalen se predice que sería 

más probable encontrar una mayor productividad (producción de frutos) en 

ambientes más benignos para el desarrollo de la victima (en este caso, la planta) 

(Burdon et al. 1983, Burdon et al. 1989, Polis & Strong 1996, Kraijveed & Godfray 

1997, Hochberg & van Baalen 1998)). Sin embargo, no se detectaron efectos 

significativos por parte del tipo de vegetación ni de la variación en las variables 

climáticas. Aun en ausencia de mayor producción de frutos en las zonas de 

matorral xerófilo, las plantas pudieron haber producido mayor número de semillas, 

explicando el mayor nivel de infestación en este tipo de ambiente. En términos 

relativos el ambiente xerófilo podría ser más favorable para D. stramonium donde 

ocurre una menor disponibilidad de agua y una menor competencia 

interespecifica. Estudios previos han demostrado la elevada vulnerabilidad de D. 

stramonium a la competencia con otras especies (Bazzaz 1979). A pesar de que 

en el bosque de pino encino y en la selva baja caducifolia existe una mayor 

disponibilidad de agua y una mayor cobertura vegetal. 

Al contrario de lo que ocurre con la producción de frutos, la proporción de 

frutos infestados por Trichobaris sp. si mostró diferencias significativas entre los 

tipos de vegetación concentrándose una mayor cantidad de depredadores de 

semillas en el matorral xerófilo, mientras que en el bosque de pino-encino y en la 

selva baja caducifolia no hubo diferencias significativas entre si. Una posible 
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explicación para este patrón, es que las poblaciones de matorral xerófilo, se 

encuentran menos restringidas en su crecimiento debido a que en este tipo de 

ambiente la competencia entre plantas por el espacio es menos intensa a 

comparación con los otros dos ambientes. Además la disposición de las plantas de 

D stramonium en ambientes xerófilos es diferente comparada con los otros dos 

ambientes, es decir los parches son más dispersos y  las plantas están más 

alejadas entre si, sugiriendo que tanto la distribución de las plantas así como la 

limitación de recursos (Ley del mínimo de Liebeg, 1849), pueden afectar la 

distribución de Trichobaris sp. (Hernández-Cumplido obs. pers).  

Los resultados encontrados del análisis de varianza (ANOVA) para el 

consumo del depredador de semillas entre años, población y su interacción 

indicaron un efecto significativo solo para las poblaciones y para su interacción 

(población x año). En particular, no se encontraron diferencias entre años (1997 y 

2007) para los niveles de consumo de semillas. Las diferencias significativas entre 

poblaciones indican que a pesar de la variación temporal, existe un mosaico a 

nivel geográfico en la intensidad de la infestación de Trichobaris sp., El cual está 

dado por las relaciones positivas entre el daño y la resistencia de D. stramonium 

en contra de Trichobaris sp. lo cual es compatible con los resultados encontrados 

donde se ha puesto a prueba el mosaico geográfico coevolutivo (Kraijveeld & van 

Alphen 1995, Zangerl & Berenbaum 2003, Toju & Soda 2005, López-Pascua & 

Buckling 2008, Hannifin et al 2008) en especial con sistemas de depredadores de 

semillas - planta (Thompson 2005, Toju & Sota 2006), sin embargo en este estudio 

se además de la escala geográfica se midió el efecto a una escala temporal. 

En otro sentido, el incremento en los niveles de resistencia podría sugerir 
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que la respuesta a la interacción entre D. stramonium en contra de su depredador 

de semillas Trichobaris sp., esta siendo sujeta a una fuerte interacción recíproca, 

sin embargo esta respuesta podría ser fluctuante, pero con los datos utilizados en 

este estudio no se pudo detectar este efecto, aunque la interacción año X 

población podrían sugerirlo, debido a que las colectas fueron hechas con diez 

años de diferencia, lo cual podría ser un lapso de tiempo muy corto para detectar 

cambios significativos en la respuesta evolutiva de ambas especies. Colectas en 

años futuros ayudarían a estimar el grado en que los niveles de fluctuación de la 

respuesta de cada carácter involucrado en la interacción cambian. En contra parte, 

el hecho de que no se hayan encontrado diferencias significativas entre años 

sugiere, que si la respuesta de la planta ante la presión del depredador de semillas 

es constante, sería posible predecir lo que ocurriría entre años, ya que su 

fluctuación no ha tenido una variación significativa detectable al menos entre los 

últimos diez años. Si la fluctuación es muy baja, entonces, la evidencia encontrada 

en el presente trabajo podría ayudar a predecir posibles “hot spots” coevolutivos 

para la interacción de D. stramonium y su depredador de semillas pre-dispersión 

Trichobaris sp. para años posteriores a pesar de que a nivel poblacional se 

detectaron diferencias entre años para dos de las cuatro poblaciones. 

Con respecto a la correlación positiva entre los niveles de infestación y la 

resistencia de la planta en contra de Trichobaris sp. se sugiere que si existen 

bajos niveles de infestación, la presión de selección para incrementar la 

resistencia tendería a ser baja o muy débil. Estos resultados también apoyan las 

predicciones hechas en el modelo de Hochberg y van Baalen 1998) y que han sido 

demostradas por otros autores (Persson et al. 1992, Abrams 2000). Sin embargo, 
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hace falta explorar si la selección impuesta por los depredadores sobre los 

consumidores es más intensa (efecto top down) que la selección impuesta por la 

defensa vegetal (efecto bottom up) (Lawton & Mc Neill 1979, Denno et al. 2002, 

Gratton & Denno 2003, Ode 2007) para poder saber que lado es más fuerte 

selectivamente en la interacción, si los depredadores o las plantas que son el nivel 

más basal de la cadena. 

Cuando se hizo el análisis de correlación entre el primer nivel trófico 

(número de frutos por población) y el tercer nivel trófico (proporción de 

parasitoidismo ocasionado por Nealiolus sp.), no se encontró relación alguna 

indicando que la productividad del primer nivel trófico afecta solo la productividad 

del nivel trófico inmediato hacia arriba, en este caso los depredadores de semillas. 

Este resultado sugiere un efecto ascendente en la interacción en dos niveles 

tróficos, debido a que las plantas podrían condicionar de manera directa la 

abundancia del segundo nivel trófico (Strong 1992, Chase 2003, Knight et al. 

2005), no así para el tercer nivel trófico.  

Se detectó una relación lineal negativa significativa entre la intensidad de 

evapotranspiración (índice de LANG) y la proporción de frutos infestados por el 

depredador de semillas Trichobaris sp., lo cual sugiere que podría existir un 

umbral de infestación por parte del depredador de semillas debido a que a niveles 

extremos de evapotranspiración no se presenta o lo hace en bajas abundancias, 

sin embargo, si las plantas pudieran mantenerse al margen de este umbral (entre 

las 20 a 60 unidades del índice de LANG) podrían llegar a tener bajas tasas de 

consumo de semillas. La otra variable del ambiente que presentó una relación 

significativa pero de manera positiva sobre alguna variable de la interacción fue la 
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altitud, para la cual se encontró una relación lineal positiva con la proporción de 

frutos infestadas por el depredador de semillas pre-dispersión Trichobaris sp., 

estos resultados sugieren que para el insecto depredador de semillas, el efecto de 

bajas altitudes, así como de valores altos de evapotranspiración no favorecen su 

desarrollo y permanencia (Calyecac-Cortero et al. 2004). 

En este estudio se demostró, primero que a partir de los estimadores 

indirectos de la productividad de las especies que están involucradas en una 

interacción antagonista podrían ayudar a predecir “hot” y “cold” spots coevolutivos 

(matorral xerófilo) a dos niveles: planta-depredador de semillas y depredador de 

semillas- parasitoides. Segundo que a partir de las correlaciones entre las 

productividades de los niveles tróficos de las especies victima pueden ser 

determinado el comportamiento y abundancia de los niveles trófico superiores y 

finalmente que esta información puede ayudar a entender y/o predecir la variación 

geográfica en la intensidad de las interacciones antagonistas y la geografía del 

proceso coevolutivo. 
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