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INTRODUCCION

Alo la}go de su ciclo de vida las plantas experimentan una
gran cantidad de interacciones con animales que varian desde
mutualismos  hasta relaciones antagénicas. La interaccion entre
las plantas y los animales esta mediada pur.caracteristicas
mor folégicas, fisioldgicas (p.éj. metabolitos téxicos, enzimas
detoxificadoras, etc.) y conductuales de cada una de las partes
interactuantes. Muchas de estas caracteristicas pueden conside—
rarse componentes de la historia de vida de lag plantas vy por lao

-tanto resultado de la seleccidén natural pero ver Gould y
Lewantin 1979). En este sentido, podemos considerar gue las
interacciones entre poblaciones son un componente importante de
lés presionses  selectivas que ejerce el ambiente scbhre los
arganiemos. En  particular,  las interacciones con animales han
influido la evolucidn de las caracteristicas reproductivgs de las
angiusperﬁas (Raker 1299, "Janzen 1974a, Regal 1977, Willson
1983). Los ejemplos. mas  notables de este fendmenc pueden
encontrarse en las interacciones mutualistas, como la polini-
zacién de Yucca por palomillas del género Teqeticula (Galil 1973,
en Baker 1983), o antagonismos, como la presencia de compuestos
secundarios, supuestamente de defensa, en la interaccién-entre
Danaus plexipus y varios géheros de Asclepiadaceae (Brower et.&l.
1967, Brower y Brower 1964).

Es durante la etapa reproductiva de las plantas cuando las

interacciones con los animales son mas conspicuas, ya que en la




mayoria de las plantas superiagres la transferencia de gametos,
:

si como la dispersién de prupégQ]Ds, estan mediadas por animales

m

(Faegri y wvan der Fijl 1971, Howe vy Smallwood 1582). Ademds,
durante la produccidén y maduracidn de frutos y semillas, 1a
planta es una fuente de recursos para muchos tipos de herbivoros
{Jarnzen 1970).

De acuerdo con lo anterior y . tomando en cuenta las
restricciones morfolégicas, fisioldgicas o filogenéticas, el
sistema reprocductivo  de una planta puede ser considerado como un
componente de la historia bde vida que ha sido moldeado par
sele&cién natursl. De entre los agentes selectivos, uwno de los
mAs importantes es la presidon ejercida por los animaleé que
intersctian con las plantas. En este contexto, las caracteris—
ticas del gistema reproductivo de una planta podrian
interpretarse como el resultado de la interaccidn entre la
intensidad de la seleccidn ejercida por las polinizadores,
depredadores de semillas, dispersores, herbivoros, etc., y las
correlaciones genélticas entre lous atributos scbre loas cuales
dichos animxles actidan {(lLande y Arnold 1983, Arncld y Wade 1984a,
1984b) . For lo tanto, la influencia de cada interaccidn sélo
puede ser evalusda cuando comparamos el impacto de los otros
procesos en conjunte {(Heithaus et al. 1982, Herrera 1986, Horvitsz
y SBchemske 1984, Schemske y Horvitz 1988).

U atributo del sistema réprmductivo de las plantas, que
Ubyiamente pusde ser suieto dé'la seleccidn natural, es el patrén

de flaracidén. En las poblaciones de plantas con fecundacién



crurada, la adecuacidn de un individuo estd fuertemente influida
por la  fenoclogis& de la reproduccidén de los individuos
coespecificos. S han descrito varios patrones de floracion como

i "flaracidn en masa" ("big bang", éengg Gentry 1974) de

Hybanthus prunifolius. (Augspurger 1979, 198133 la floracidn
durante periodos extendidos {("steady state", Gentry op cit.) como
ern el caso de Jacaratia delichaula (Bullock vy Bawa 1981); la

fipracidn intermitente, como el casc de Astrocaryum mexicanuag

{Barquez et al. 1987, Pedroza 1982) vy la floracidén "episdadica”

zonm wvarios eventese de floracidn en un afio como  en Guarea

rnopalocarpa {(Bullock, Beach y Bawa 19863%).

tas hipétesis para explicar la evolucidn de estos patrones
Yt divefsas, perg en la mayoria de ellas e destaca el papel de
i#s interaccicones con animales {(Augspurger 1979, 1980, Bawa y
Bzach 1981, Beattie 19271, Gentry 1974, Reinr;ch y Raven 1972,
Jenzen 1949, 19703 wveéase Borchert 1983 paré éxplicacinnes

alternativasi. For ejemplo Gentry (pp cit.), propusc gue la

e

diversidad de patrones de floracidn en bignonidceas tropicales es
21 resultado de su‘ evolucidén con polinizadores con diferentes
sziranes de farra&ieo.

Sin embargo, aunque existe gran cantidad de literaturs gue
deztribe los patrones de floracién y biologia reproductiva de
ruchas especies, son pocos leos estudios en’ los que se haya

Y

uada de manera fehaciente el papel de las interacciones con

i

rmales sobre la evolucién de los zsistemas reproductivos de las

rtas {Augspurger 1979, 1780, 1?81, Heithaus 1982, Schemske y



Horvitz 1988). Ademds, en su mayoria, estos trabajos se han
enfocade a s6lo una interaccién, de entre todaxs las que se
desarrallan durante la reproduccidon, por 1o que la interpretacidn
evolutiva de un atributo dado es parcial (gf. Herrera 1986).

En este contexto, él patrdh de floracidén o fenologia de la
floracidn, es un sistema conveniente para estudiar el efecto de
las interacciones con animales en la evolucidn de los sistemas
reproductivos de las plantas. Eéte patrén tiene una influencia
directa en la dindmica temporal de presentacidn de las flores,
frutos vy semillas, y por lo tanto scbre la actividad de
polinizadores, depredadores de frutos y semillas, dispersores y
herbivoros; Dichos grupos de animales, & través de sus
activiaades, pueden afectar el destino evolutivo del patrdén de
floracién.

El patrén de +loracién en "big-bang” o floracidén sirncrénica
y masiva, es un sistema apropiado para estudiar las consecuencias
ecalbdgicas vy evolutivas de las interaccicones con animales. Egta
se caracteriza por una  alta sincronia én la floracién dentro y
entre individuos, lo que genera un marcade efectoc de masividad
durante un pericde muy corto. Esta sincronia se laogra, entre
otras cosas, gracias a que los individuos responden & sefales
ambientales no ahbiguas (@.9. 1la lluvia) para florecer. For lo
tanto, =i €1 patrén de floracién tiene valor adaptativo, el
afributm bajo séleccién seria el umbrél de respuesta que dispara
la Floracibn.

La existencia de especiss con  patrones de {floracidn



sincrénicos v masivos  {(que responden a una sefal o gatillo
ambiental para florecer vy gue son facilmente manipulables),
ofrece la posibilidad de explorar & fDndD cual es &l papel
selectivo de las interacciones con animales en la evolucién de
los atributos del sistems reproductivo de las plantas.

En este trabajo se evalda el papel relativo de las
diferentes interacciones con animales en el mantenimiento del
patrén de floracién sincrénico y masivo de Erythroxylum havanense
Jacq., en un Rosque Tropical Caducifolio dél oeste de México,
Dicha patrén de floracién puede considerarse como un atributo con
valor sdaptativo vy porilo tanto moldeado por seleccion natural.

ANTECEDENTES

En las siguientes secciones de este capitulo se discuten las
hipédtesis que han sido propuestas  para explicar el patrén de
floracién sincrénicg”y masivo. En  éstas sé resalta el papel

preponderante de las interacciones con animales.

Atraécién de polinizadores
lLa mayoria de las hipdtesis propuestas se relaciona direc-
tamente con la conducta de los polinizadores ¥ sus consecuencias
sobre la planta. Darwin (1876, 1877) fue el primero en sugerir
aue la evolucién de las caracteristicas sexuales de plantas v
énimales =13 el resultado de 1los efectos benéficos de la
fecundacién cruzada. Estx hipétesis s@ conagce actuslmente como

Darwin-night (Thompson v Barrett 1981, Wyatt 1983). Fosterior-



mente, Baker (1959) y Whitehead (194%9), =ugieren que el patrén de
floraciﬁn sincrénico vy masivo iacrementa la probabilidad de
fecundacidn cruzada, ya que al aumentar el namero de individuns‘
que Fflorecen en un momento dado, aumenta el de consortes
potenciales; Se ha propuesto que las interacciones antagénicas,
asi como la interferencia entre los visttantes, aumentan el
mavimientm de los polinizadares entre los drboles favareciendo el
intercambio de polen entre individuos (Bentry 1978, Mori y Fipoly
1984). Las  evidencias que apoyan estas hipdtesis sdblo son
circuﬁstanciales,r va  que la existencia de un mayor ndamero de
consartes no asegura por si sola un incremento en la fecundacidn
crurada. En este problema es necesario considerar los patrones de
forrajeac de lus polinizadaores, la expresién sexual, las relacio-
rnes de compatibilidad entre los individuos, la distribucidén
espacial de los adultos reproductivos, el tipo de dispersidan de
los prnpéguios Yy las relaciones de parentesco entre los vecinos.
Las diferencias en estas caracteristicas segur-amente conducen a
diferencias en la adecuacién vy calidad genética de la progenie.
Por ejemplo, Hamrick y Loveless (1986) discuten cdmo las
sindromes de dispersidn influyen 1l1a estructwa genética de las
poblaciones a través de diferencias en el movimiento de semillas
entre poblaciones,

Otros autcres (Faegri vy van der Fijl 1971, Bentry 1974,
Opler et al. 1976) han propuesto gque la floracidn en masa atrae a
un  gremic de polinizadores oportunistas que actdan de ménera

denso depéndiente. Esta conducta genera gue agquellos individuos



que Florecen asincrdnicamente na alcancen el namero uagbral de
flores necesaric para atraer a los ﬁnlinizadores;'PDr ia'tanto,
la fecundidad de estos individuos seria comparativamente menor
que la de individuos que florecen en sincronia cén la poblacidn.
Augspurgar (1981 demostré  experimentalmente qﬁe individuos de
Hybanthus g[ugifalius qﬁe 410reciekon':fﬂera de sincronia céh la’
pablacidén, fueron menos visitadosvy tuviefon uﬁa menor produccibn

de semillas que los individuoé sincrani cos. Por 6ika' parfe, en

Prockia crucis, una especie coen flaf@#ian maéjvarde'Chamela. S
dembstré que los polinizadores,'discr§minaﬁ entrer parches con
distinto ndamero de flores (Bullock et- al 1989) y que no son un
factar que limite la Fecundidad en esta especie (Bullock .y
Dominguez 1984).

Heinrich y Raven (1772) proponen que las relaciones entre
los costos y los beneficios dur-ante velvforrajgo dg los polini-
zadores, son la caﬁsa de que éstos sean atraidos a poblaciones
gue flaorecen sincrénicamente. Esto es, el aumento en la densidad
de flores producido por la masividad y la sincronia minimiza el
tiempo y energia gastados al valar de flor en flor. Esta ﬂltimg
hipétesis predice un incremento en la intensidad de lé
polinizacién y poco maovimiento de polen entre individuos, por lo
tanto no habria razén para esperar incremen£03 en la tasa de
fecundacidén cruzada.

Estas hipdtesis noc son mutuamente eHcluyénteég es  muy
probable que més de wna esté involucrada en este patrén

fenolégico. Ademds la existencia de plantas con patrones de



floracidén =sincrdnicos Yy  mMasive pero polinizadas por vectores

abidticeos (p.ej.

S.H. Bullock com. pers.), o

con sistemas de polindzacidn atipicos (p.ei.

Haber 1984), sugieren la necesidad de explorar

hipétesis.

Escape a la.depredacidn
Janzen (1971a) considera que la sincronia reproductiva en
pablaciones de plantas es una adaptacion conbra la depredacion de
semillas, de memera gue si la fructificacidén ws sincrénica se

praduce una cosecha que sacia & los depredsdors

y permlite gque wun
porcentaie imnportante de las semillas escape a la depredacidn, ya
sea por dispersién o por germipacidn. Esta hipodtesis +fue usada
para explicar. el comportamiento  reproductivo de varias especies
monocarpicas de bambdes (Janzen 1?276a).

" =

tres elementos  interdependientes en la estrategia

"defensiva” de la rveproduccidn @ en. mass. nrimer elemento
invelucrea lza produccidn masiva de semillas  isincronis dentro de

ciar a

individuos)y, de tal magnitud, gque sea suficiente para
los depredeadores v asegurar que slgunas escspen a la depredaci dn.
El segundo se refiera 2! intervalo entre sventos de fructitica-
cidng éste debe zer de una longitud tal gque las poblacionss de
depredadores siempre  es3tén en bajas densidades. El Lercera ez la

=3 e Gl de zemillas  entre los individuos de una

imecramsy v Gmerio de masividad.

pobil a

Tedricamente las tres elegsentos actdan  Juntos generando una




de  gran magritud en un pericdo muy corto vy oa intervalos
relat: vamante amplios. Janzen (1969) encontrd gque las leguminosas
cuyas =zemillss son stacadas por braguidos en Centro Gmérica,
tienen semillas mds pequefas, y el peso v el namero de semillas
par unidad de +oliaje =y mayor gue en las.]eguminosas que No Son
atacadas y que estan supuestemente protegidaé por compuestos

Quimic

Esto sugiere gue hay dos estrategias extremas para
enfrentar la pérdida de semillas por depredacion. La primera es
producir  pocas semillas de gran  tamafo, con &alta capacidad
compefitiva v protegidas quimicamente; la segunda es producir

semillas  peguetss  susceptibles a l& depredacidn, pero en tal

canti d que los depredadores no son capaces de consumirlas en su
tetal dad. EFrn gste caso la dispersidén y/ao la germinacisén deben

aoureir oen Wy plazo que no permita la "respuesta nunérica' de los

depredadores (Begon et

. 1986). En un trabajo de revision sobre

espEes con froctificacien masiva, Silvertown (1980) encontré

wrt dincremento en &l namero de semillas sobrevivientes

periodae predisperzidon conforme aumenta el tamafio de la

in embargo, no - encontrd ninguna evidencia de la

imporzancia del intervalo entre la produccidn de semillas. Al
parecesr, ¢ste depende sclamente del tiempo requerido par los

iredis

para  almacenar los recursos necesarias para la

P osdic

ion de una cosecha de gran tamadio.

=3

pecta al tecrcer elemento, Augspuwrger (1979) demostiré

[S18E3 individucs de Hybanthus prunifolive gue florecieron en
wmiray ot la pablacian aumentaron su adecuaci an con respecto

10




a ltos gue lo hicieron asincrénicamente. Los individuos inducidos
a florecer fuersa de sincronia tuvieron una produccidén de semillas
muy pobee, principalmente porque fallaron en atraer pelinizadores

o porgue fueron mas atacados por depredadores de semillas. FPor lo

tanto, en este zistema ambas interacciones ctuaron camo fuerzas
aditivas AFavoreciendo a lose individuos que florecieron en

sincronia con la paoblacion. 8in embargo, el éxito de la reproduc—

cion en  mass mbién depende de la capacidad de respuestsa de los

diepersores v de la relacion entre el nimero de semillas vy su

‘probabilidad de establecimientc. Son pocos los trabzics que hayan

@valuado las consecusncias demografticas e la dispetrsidn

thugspuwrger 1983, Dirzeo vy Dominguez 1986, Horvitz y Schemske

ACLoOn

1984, Howe ¢

al. 1985)., Es probable que la fruclifi
masiva no tenga ningun valor selectivo si1 las semillas mueren por

fendmenos denso dependientes 0 si salburarn la capacidad de los

dispersores

Heawrper 19775 .

Folivoros y reproduccién

Ere 1

cciones anteriores he discutido el papel gue tienen
las interacciones entre plantas v animales cuando o éstas X

desarrollan durante la floracidgn v la produccion de frutos v

qillas, s decir interscoicones con agquellos animales que actdan
directamente sobre las estructuras reproductivas. Utro gremia de
snimal es gque pusds safectar los fendmencs  de reproduccién  de las
plantas vy par 1o tantao su evolucidn, 28 21 de lus caonsumidores de

teiidos vegetativos, especificamente los folivoros. Existe gran

11



cxrtidad de  literaturas gue descoribe el efecto de los herkivoros

zobre la adecuacisn de laz plantas v las consecupnclias evolutivas

de ssta interaccidr (ver Crawley 1983). Sin embargo existen muy

cos trabajos dande

havanrn documentade los efectos de estos

imales sobre los sistemss reproductivos de las plantas {(véase
Dominguer et al. 1989, Hendeix 1984, Hendrix vy Trapp 1981).

Los arboles de habitos caducifolios podrian constituwir un

tema de estudiao apropiado  par

explorar  estos problemas, en

-

articular, aguellos gue presentan floracidén proléptica (i.e. E.

Y. Estas se caracterizan porque estan sujetas a fuertes

acionales {inviernos o sequias) y florecen cuando

hojas (Borchert 1983, £En dichas especies, la induc-

cian de la floracidn v la antesis estan separadas en el tiempo ya

cada fendmeno esta controlado por diferentes factores. En

pecies prolépticas tropicales el factor gue dispara la antesis

La 1 lus

(PBugsepurgsr 1979, Borchert 198 Bullock

860,

feich v Borcoherl 19

» 1984). EM lo que respecta & los factorex
sue inducen la floracion en ezpecies prolépticas se sabe poco, al
pa%ecer la irngduccion depende de factores endogenos como €1 estado
Sormanal yvs/a nuteimental de la planta (Borchert 19873 .

Ern las wspeclies prolepticas tropicales gue florscen con las

crimeras lluvias despuds de una temporada de seqgudia, los botones

+

encuentran en un estado de dormancia inducida por l&

arda las primeras 1luvias alcanzan 21 umbral  de rehi-

lag plantas, éztas elevan sk presidn de turgencia

crovarando la antesis de las florese., 5S5i 2l wumbral de respuesta

[
4




entre los individuos es muy homogéneo (respuesta de floracidn),
se produce la floraciédn sincrénica en la poblacién {Reich y
Borchetrt 1982).

De acuerdo con lo anterior, las hojas producidas durante una
temporada de crecimiento, son las responsables de la produccidén
de los fotosintatos que se requieren para la maduracién de las
samillas y frutos de esa temporada, asi come de cubrivr los costos
de la induccidn y el desarrcllo de los botones florales de la
siguiente temporada. Por lo tanto, podria esperarse qﬁe uri eventao
de folivoria (i.eg. remocién de fotosintatos) tuviera consecuen—
cias negativas sobre la reproduccién de por lo menos dos tempora-
das, aungue esto dependeria de los patrones de asignacién y
almacenamiento de recwsos de la especie en cuestidén. Aunado a
esto, la actividad de los herbivoros en especies prolépticas
tiene el potencial de afectar la dindmica de produccién y
presentacidén de flores en la siguiente temporada de florscidn. Se
ha demostrado gque los herbivoros pueden disminuir el presupuesto
foltosintético (Crawley 198%, Jameson 1963, Kinsman y Flatt 1984,
Eulman 1971, Louda 1984, Mills 1984) y por lo tanto  la fraccién
de los recursos destinada para la produccién de flores, o bien
generar retrasos en la floracidn (Marquis 1987). Cualquisera de
estos que sea el efecto, la consecuencia neta serd una disminu-
cidn en el tamaio del despliegue floral y la modificacién de las
patrornes de Vpresentacidn de las +flores, que & su vez pueden
afectar la conducta de los polinizadores y por 1o tanto el éxito

en la reproduccién,
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la presente tesis estd organizada en capitulos
relativamente independientes, pero que en conjunto abarcan
diversos aspectos de 1la interasccidn entre E. havanense vy los
animales que la visitan. Otros aspectos como la bioclogia de la
dispersién y fendmenos de seleccidn sexual han sido explorados en
otros trabajaos (Gryi y Daminguez datos sin publicar, vy Avila y
Dominguez datos sin puﬁlicar). El primer capitulo resefia los
antecedentes tedricos en los que se basa este trabajo asi como
sus objetivos. El segundo describé brevemente las caracteristicas
mas relevantes del sitio de estudio. En el capitulo III se tocan
varicas aspectos de la historia natural de E. havanense, y se
describe de manera general el patrén de floracidn sincrdénica y
masiva. También se incluye un apartado sobre biologia floral asi
cama la lista de los visitantes florales. Er otra secciodn del
mismo capitulc se describen los resultados de una serie de
experimentos de polinizacidén control ada, cuyos obijetivao Ffue
determinar la naturaleza del sistema de compatibilidad de estx
especie. En general, la informacién contenida en este capitulo es
la base sobre la gue se sustenta el resto del trabajo, y resalts
la importancia de la historia natural como un camponente basico
de cualguier trabajo ecoldégico. El capitulo IV tiene como

obhjetivo demostrar que la seleccién natural actdaa sobre la

respuesta de floracién de E. havanense. En primer lugar se

describe la variacidn natural de la respuesta de floracidn dentro
y entre afos y sus consecuencias sobre la adecuacidén de los

individuos. Posteriarmente, gse aplican las técnicas propuestas

14



par Lande vy Arnold (1283) para estimar los parametros relevantes
en 1a medicién de la seleccidn natural. tna vezr anxlizada la
existencia de seleccidn natural, el siguiente paso fue evaluar
las hipétesis mas relevantes con respecto a la floracidén en "big-
pang". En &1 capitulo V se investiga experimentalmente el papel
de los poliniradores y depredadores de semillas como aqentes de
seleccidn saobre la  respuesta de floracidn de E. havanense. El
di#eﬁm consistid en lg induccién exﬁerimental de la floracién en
grupos de plantas compuestos por diferente ndmero de individuos.
De esta manera se establecid un gradiente de abundancia de flores
gue simula diferentes niveles de asincronia. La respuesta de los
polinizadores vy depredadores e semillas, asi comes  las
consecuencias sobre la reproduccién de las plantas, fueron
evaluadas en cada nivel de masividad. For otra parte, en este

capitulo se discute la evolucidn del sistema reproductive de E.

en el cantexto de las diferencias entre los morfos
florales y su interaccién con los polinizadores v depredadores de
samillas. En el capitulo VI, se documenta el efecto disruptivo
que tiernen los herbivoros sobre el patrén de floracidén de E.
havanense, Ademis, se describen las efectos de estos animales
sobre varios componentes de la adecuacidn de las plantas. La
evaluacitn se realizdéd a través de un enfogue experimental basado
en diferentes niveles de defoliacidén artificial. Las plantas
fueron censadas & lo largo de dos afos, lo que permitid estimar
los efectos inmediatos (dentro de la temporada) v a large plazo

(entre temporadas) de la herbivoria.
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Ere resumen, este trabzjo es un estudio de las relaciones que

s

g

stablecen entre uwuna planta vy los animales con los que
interasctia. El purto foosl de 1a ;nvegtigaﬁién‘es una hipétesis
nuia sobre la evolucidn del sistema reproductivo de E. fhavanense,
considerandolo comc un sistems gque ha sido moldeado por seleccidn

natural y, potr 1o tante, el resultado de un balance impuesto por

la interaccion con diferentes gremios de animales.
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DESCRIPCION DEtL SITIO DE ESTUDIO
Este estudic se realizé en la Estacion de Biologia Chamela,
una reserva del Instituto de Riologia de la UNAM, que comprende

un  area de 1600 ha y se localiza en la costa del Estado de

%

Jalisco, México (199 307 N, 105°

23 Wy Fig. Z.1). El relieve de

la regidon «se caracteriza por lomerios de baja elevacidén (< 150
m). El clima pertenece a los c&lido-himedos (A) vy su caracteris-—
tica mas importante es la precipitacién estival de las lluvias,
concentrandose &l 80% de é¢stas entre los meses de julio y octubre
(Bullock 1986a). La precipitacién promedio es de 748 mm (1977-
1284), aunque tres afos de sequias extremas han disminuido este
promediao a sélo &99 mm  (Bullock y Magallanes, en prensa). La
estacion de sequia se extiende de noviembre a mayo, aungue hay
lluvias de intensidéd variable en diciembre y enero. La
temperatura promedio snual es de 24.9%C y la del mes mas frio de
18°C. lLas caracteristicas climaticas de la regidn han sidao
discutidas en detalle por PBullock (19846&), En la figura 2.2 se
presentan los patrones de precipitacidén y temperatura de la
reglién de Chamela, La vegetacién de los lomerios vy los arroyos
dentro de la estacidn ha sido descrita por Lottt et al. (1987), vy
corresponde &l Bosgue Tropical Caducifolic y Bosque Tropical
Subizaducifolio de la clasificacién de Rzedowski (1978). Ambos
sitios son muy distintes f}uristica y estructurslmente {(Lott et
al. 1987), asi como en su fenologia (Bullock vy iMagallanes, en

prensa)l.
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MEXICO

OCEANO
PACIFICO

Fiéura 2.1. Localizacién de la Estacién de Biologia Chamela (19°

30’ N, 105° 03’ W).
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GENERAL IDADES

La especie estudiada fue Erythroxylum havanense Jacq. un

arbusto perenne caducifolio abundante en la zona de Chamela.
Erythroxylum es un génera pantrcpical_ de aproximadamente 250
especies, muchas -de. éllas heterostilicas (Ganders 1979a). La
heterastilia y en particular la distilia, se caracteriza por un
dimorfismo en las longitudes relativas de los estambres y estilos
entre las flores. 8i bien, todos los individuos presentan flores
hermafroditas, es posible distinguir dos tipos con base en la
morfolagia de sus flores: &) plantas con flores Fin, Ven las
cuales g1 estilo es m&s largo gue los estambres; vy b) individuos
con flores Thrum, donde los estambres son mds largos que el
estilo. En  las especies distilicas, lx longitud de los estambres
de un tipo de flor coincide con la del estigma del otro tipo vy
viceversa (Fig. 73.1). El dimorfismoc floral estd determinado por
un locus con dos alelos: las plantas con el genotipo homécigo
recesivo (ss) tienen flores Pin,. mientras gue el genotipo
Heterdcigo (8s) produce flores Thrum (Gander; 1979); =in embargo,
hay cescs donde esto ccurre &l revés (Wyatt 1983).

En Chamela, E. hgxgﬂgﬁgg pierde ltas hojas dwante la
tempor agda de seguia (diciembre-mayo). Su crecimiento vy
reproduccian se restringeg a4 los meses de la época de lluvias de
cada adc. En el sitico de estudio, la altura mavima que alcanzs
wsta especie es de tres metros; el Area basal promedio ez de 5.17

cm? (=702, con una amplitud de variaci'dén de D.74 cmd a 16.48 cm2

tJ
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Figura 3.1. Flores de E. havanense. A) flores Pin y B) flores

Thrum.



(el &rea basal fue estimada como la suma del &area basal a tres cm
de la ramificacion, de todas las ramas vivas de un individuo). Ei
area basal no difiere entre los marfos florales.

El tamafo, medido como el Aarea basal (AR}, es un buen
predictor del 4&rea foliar,<y por lo tanto de la capacidad foto-
sintética de 1los individuos. Un analisis de regresién mostré que
2l Area basal explicé el 71.8 % de 1la varianza en el peso seco
del follaje (FPeso seco {(gr) = B.&61%AR+2.71, F=0.00007; Fig. 3.2).

l.as plantas Pin producen en promedio 1065 flores, mientras
que las Thrum producen 861 flores, esta diferencia ro es estadis-—
ticamente significativa (F=1,129, P=0.29). E&n conjunto, los
individuns reproductivos producen 958 * 9?46 flores (n=%0; promedio
t error estandar en todos los casos de agui en adelante). 8in
embargo, la variacidén en esta caracteristica s muy grande (4 =z
6023 flores). La variacién en el namerc de flores no esta
relacichada con el “vigor” o masividad de los individuos: un
andlisis de regresién mostré que el &area basal sélo explicd 13 %L
de la variscién en el ndmero de flores (No flores= 100.6 ¥ AB +
438, F=13.3, P=0.0004S5; Fig. 3.3a). Por lo tanta, el tamafa de la
planta no es el dnico factor involucrado en la cantidad de flores
que produce un individuo.

La eficiencia ‘en la maduracidén de frutos (No frutos/No
flores) es muy baja y sélo el 0,141 %Z (% 0,022) produce semillas
{(n=120, datos acumulados de 1987 vy 1988). Este vxlor es bajo

comparado con otras especies del génerc. Por ejemplo, E. coga vy

E. noveoaranatense tienen eficiencias de 0.84 y 0,39 respectiva-
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mente (Ganders 197%9a). La eficiencia de E£. havanense también es
considerablemente menor al promedic de 187 spp. hermafroditas
antoincompatibles: 0,22 * 0.14 (Sutherland y Delph 1984).

Se han propuesto al menos cinco hipétesis, no mutuamente
excluyentes, para explicar la diferencia entre el oadmero de
flores y el nuamero de frutos: limitacion de polinizadores
(Rierzychudeck 1981, Schemske 1980, Willson y Schemske 1980);
atraccién de polinizadores (Schaffer v Schaffer 1979, Stephenson
1980, Willsan y Rathcke 1974, Willson y Price 1977); compensacion
por variaciones en recursos o nivel de polinizacidén ("bet
hedging") (Hawa y Webb 1984, Stephenson 19803 vy dos mas que
estdn relacionadas con la seleccidén sexual, aborcidn selectiva vy
donacidén de polen (Bawa y Webb 1984, Janzen 1977, Stephenson
1781, Sutherland 1986, 198&b, 1987, Sutherland v Delph 1984,
Willson y Rathcke 1974, Willson v Frice 1977). Cualquiera que sea
la razdén que explique este fendmeno en E. havanencse, ésta parece
estar actuando de manera mas severa que .@n muchas otras especies.

Aungue 21 numero de flores por idindividuo no difiere entre
las plantas FPin y Thrum, la produccidn de frutos maduros es mayor
en las plantas Thrum. bLas plantas Fin producen en promedic 73 %
14 frutos maduwros, en cambio en lasz plantas Thrum este valor es
de 140 + 24 (F=%.7, FP=0.018). Como en =1 caso de las flores, el
modelo de regresion entre el area basal y el ndmero de frutos
maduros  es  significative (F=10.46, F=0,001, Frutos maduros =
L. 4%AQR + 33013 Fig. 3.3B)y  sin embargo la proparcion de la

varianza explicada es muy pequefia (Fri=0,082). El tamafo de la
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planta tiene una influencia wminima sobre el nimero de flores vy
frutas maduros que se producen, Yy atros factores como la
interaccién con polinizadores, &l herbivorismo, la disponibilidad
da recursos vy la& historia de la . planta podrian ser los

.principales determinantes de la fecundidad en esta especie.

FENOLOGIA Y FLORACION

E. havanense flqrace AE manera rsintrbnica y masiva como
respuesta a las primeras lluvias del - afo. La respuesta es tan
rapida y el periodo de floracién tan corto, que el traslape con
la floracién de otras especies no es muy acentuado {Bullock
1986k, en prensa y nbé. pers.). Los hotones florales se faorman
durante la temporada de lluvias, sin embargo la floracidn ocurre
hasta el principico de la siguiente temporada hameda, como
respuesta &« las primeras lluvias del afo. La Ffloracidn ocurre
entre una semana y 13 dias después de las primeras lluvias de
verans. La floracidén a nivel individual es efimera: cada planta
tiene flores. sélo durante 2.8 dias (& 0.1). Del total de flores
de un individuo, 70.8 % (% 1.93 n=120) son producidas en un sb6lo
dia. Las plantés estén distribuidas de manera agregada (Fescador
en prep. y obs. pers.) y entre las plantas de un parche hay una
gran sincronia en el dia de iniciacién de la floracidén. Un sitio
dado tiene flores durante un pericdo de 5.7 dias (x 0.73 n=3) vy
el 61.3% de todas las flores se concentra en el segundo dia de la
floracidon. 8i =se consideran los dos primeros dias. el porcentaje

sube a 83.8%, remarcanda la alta sincronia y masividad de este
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patrén. A nivel de la poblacidon {(i.e. todos los parches
analizados en este trabajo} la respuesta no es tan marcada; esto
se debe probablemente a variaciones en la humedad entre los
gitios. Otra fuente de variscion en el despliegue floral es el
patrén de lluvias. El régimen de precipitacion en los anos de
1987 vy 1988 fue muy diferente, 'y esto a su vez provocd
diferencias marcadas en la floraciéon de E. havanense entre los

dos afios. Este punto  serd desarrocllado mis ampliamente en el

siguiente capitulo.

BIOLOGIA FLORAL

Las flores de E. havanense son de color blanco cremoso, con
cince sépalos, cinco pétalos y dos grupos de cinco estambres. Uno
de los grupos de estambres s opuesto a los pétalos y el otro,
frecuentemente de estambres més cortos, opuesto a los sépalos. El
ovario es siperc con tres cimaras, cada una con un évulo, de los
cuales normalmente sdélo uno llega a producir semilla. El pistilo
tiene tres estilos, cada uwuno con un estigma capitoso {(cf. Fig.

1)

[

Las flores dwan sélo un dia y si no son polinizadas czen de
la planta &l dia siguiénte. La antesis occwre en las primeras
horas de la madrugada (0000 — 0200 h)  y estd acompafada de un
fuerte aroma dulzén; poco tiempo después comienza la produccion

de néctar (& OZX00 h).



Produccidén de néctar

Con el oblieto de caracterizar y describir la dinamica de la
produccidén de néctar, se embolsaran ramas con botones florales
ﬁara evitar el acceso de losg visitantes. El volumen de néctar fue
medido con micropipetas de 1 pli la concentracidén del néctar, en
equivalentes de sacarosa, fue estimada con un refractdémetro de
campe con  compensacion  térmica {American Optical) y los
miligramos de azdcar por flor se estimaron de acuerdo a la
metodologia propuesta por Rolten et al. (1979). El1 muestreoc se
realizé cada hora desde las 0230 hasta las 1400 h, cuando la
produccion de néctar habia cesado vy las flores tenian una
apariencia marchita.vLa muestra consistid en & plantas, I de cada
morfo. En cada hora se usaron &pro’vimadamente 10 flores por
planta, haciendo un total de 579 flores revisadas. Las flores de
esta especie son muy {régilés y la medicidén del néctar dana mucho
la flor, por 16 tanto cada flor fue usada sd8lo una vezr y los
resultados se presentan como néctar acumilade & lo largo del
tiempao.

En 1a Afigura'3.4 sé muestran las curvas promedic de néctar
acumul ado para las plantas Fin vy Thrum. Las curvas san muy
parecidas vy puede apreciarse que el néctar comienza a acumularse
desde muy temprano, alcanzando un maximo de 0.63 (X 0.09) vy 0.468
X 0,21 pl/flor en las plantas Fin v Thrum, trespectivamente
(t=0.5%06, Fr0.62, N.8.), alrededor de las O0700-0730 h. Después,
hay urna caidda drastica en el volumen de néctar acumulado., hasta

que cesa la produccidn alrededor de las 1400 h,
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Esta disminucidn podria obedecer a dos rarxones: 1) conforme
transcurre el dia la temperatura incrementa vy el néctar se
evapara. De ser asto cierta, debetiamos esperar  gque la
concentraci dn aumentara a lo largo del diazx y 2 el néctar, &l no
5er- consumido, &8 reabsorbido por la flor con lo que la
concentracidn tenderia a mantenerse constante. Las estimaciones
de la variacién en la concentracién de néctar se ajustan a la
segunda de estas alternativas: un andlisis de regresidén, con los
datos acumulados para las seis plantas, mostré que la
concentracién del néctar es independiente de la hora (F=1.23,
FrO.50) v la concentracidon promedio a lo largo del dia es de
32,96 A (X O,.94; n=27).

La posibilidad de secrecidn adicicnal de rnéoctar como
respuesta al consumo por visitantes (gf. Gill 1988) no puede ser
descartada, ya que el disefo empleado noc permitid evaluar este
fendémeno.

En la estimacién de la cantidad de azdacar producida por
flor., s61l0 se incluyeron los datos de las horas donde la
acumul aci én de néctar fue méxima. En promedio las flores producen
0.22 mg (2 0.03%) de azdcar por flor (=537,

Una comparacidén entre el néctar de plantas polinizadas por
abejas v el de E. havanense {(Cuadro F.1), muestra que los valares
promedic de cantidad de azdecar, volumen. y concentracidén caen
dentro de un intervalo de confianza (al 70%) del promedio de 7
sspecies polinizadas por abejas. Esto concuerda con el hecho de

que las flores de E. havanense son polinizadas por abejas.

o)
5]
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indi{viduos (tres Pin y tres Thrum).

33




Cuadra 3.1. Comparacién del valumen del néctar y cantidad vy
porcentaje de aztcar en flores tipicamente polinizadas por
abejas y E. havanense. Los valores de la columna de abejas
son  los promedios para 7 especies cuya distribucian
altitudinal no rebasa los 2400 asnm (Cruden et al. 1983a).
Los valores son promedio * un intervalo de confianza al 0%

ABEJAS E. havanense
mg/flor 1.04 £+ 2.467 0.22 & 0,41
pl/flor 2.91 ¢ 53.71 0.4 ¥ 1.35
% de azicar 34.90 * 14,39 32.96 + 8.33
La produccidén total de néctar por flor de havanense E.

havanense es baja, ain para una especie palinizada por abejas,
por lo gue podria pensarse que estas flores son poco atractivas
para un polinizadaor. Sin embargao, la concentracién de azdcar y la

floracicen sincrdnica y masiva podrian compensar la limitada

produccidn de néctar por flor.

El momentoc en gque se inicia la secrecion del néctar, asd

.comg la tasa a la que se secreta, han sido interpretados caoma un
mecanismo  relacionado con la proteccidn del néctar contra
ladrones v con los periodos de actividad de los polinizadores

(Birquez y Corket ms., Cruden et al. 1983b, Eguiarte y Eurquai

1987, Martinez del Rio y Barquez 1986). De acuerdo con 10_

anterior, se esperaria que en plantas donde el néctar no esta
protegida, la tasa de secrecidn fuera muy alta justn artes del
principio de l& actividad de los polinizadores. En E. havanehse
la produccidn de néctar comienza entre S y & horas antes dé la
iniciacién de la actividad de los polinizadores. Durante este

periodo la planta es visitada por gran cantidad de palomillas que
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actdan c¢omo ladrones de néctar. Sin embargo, en estas horas
(Q200-0600 h), la tasa de secrecidén es muy baja por lo que la
disponibilidad de néctar es reducida (Fig. 3.35). A partir de las
Q600 h, 1a secrecidén se incrementa drasticamente, de tal manera
que la maxima acumulacién de néctar ocurre entre las Q700 y las
0800 h, justo antes del inicio de 1la actividad de los
polinizadares (0800-Q830 h). Si el néctar no es colectado, éste
es reabsorbido a una tasa muy alta gue después disminuye a lo
largo del dia (Fig. 3.5). Este patrén podria funcionar como un
mecanismo que previene el consumc de néctar por ladrones y
asegura una | recompensa considerable cuando los visitantes
legitimos principian & forrajear o bien, la reutilizacién de los

recursos cuando éstos no han sido gastados.

Dehiscencia de las anteras

En‘ E. bavanense la exposicién del polen, a través de la
apertura de las anteras de una  flor, es uwn proceso gradual que
requiere de varias horas para completarse. Un censo del ndmero de
anteras abiertas por flor realizado en 13 plantas (6 Thrum vy 7
Pin, & 20 flores por planta cada hora), mostré que una flor
tarda, en promedio, 3.5 horas en abrir todas sus anteras. La
dehiscencia de las anteras comienza aproximadamente a las 0630 h
y para las 1Q0G0 h tado el palen de una flor ha sido expuestao
(Fig. 3.6). El proceso es similar entre los individuos Pin y
Thrum. Este resultado permite aseguraf que la transferencia de

pclen v la fecundacidn ocurren durante las primeras horas de la
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mafnana. Antes de las 0&30 h no hay polen disponible y después de
las 14Q0-1500 h las flores se han marchitédo, potr 1o tanto podria
pensarse que los polinizadores de esta especie son los visitantes
diurnos (principalmente abejas). &in embargo, si el polen se
mantiene viable durante mads de un dia y los estigmas son
receptivos desde la antesis, cabria aun la posibilidad de que las
palomillas tuvieran algin papel en la fecundacién antes de las

0630 h.

‘Visitantes*flarales

La lista de visitantes é las flores de E. havanense fue
gstablecida a partir de censos diurnos realizados en 14 plantas
durante las horas de mayor actividad de los  polinizadores (0830-
1430 h), en la Ffloracit6n natural de 1988, Los censos se
efectuaroun cada 15 minutos en una seccidén, previamente estable-—
cida, de la planta bajo observacidon. El nimero de flores en cada
seccion de muestfea se conocia de antemano. En total se completa-
ranv84 h de abservacién. Se registraron todos los visitantes al
inicio del censc y los que llegaron en un periodo de 5 minutosy
en cada casoc se anotd la especie o se hicieron colectas de
especimenes para stt identificacién posterior. También se anotd el
morfe y el ndmerec total de flores de la planta. Ademaé, se
hicieron censos similares en 24 plantas inducidas a florecer
(mediante el riego artificial) antes del periodo de lluvias de
1988, con un total de 144 h de observacién. For dltiso, se

caompletaron 60 I de observacidn nocturna en 3 plantas mas.
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Caadra X

2. Vigsitantes a las flores de E. havanense (N=8745).

AP I1DAE HALICTIDAE
Iriqona hellweqgeri Auaochloropsis pallitarsis
-igona frontalis

Trigona buyssoni EUMENIDAE
irigona pigra Eumenes sp
ITrigona fulviventris

Irigona orizabaensis VESPIDAE
Fuglosa viridisiga Folybia occidentalis
&MNTHOPHOR IDAE

iylocopa mextcaporum SYRFPHYDAE
¥ylocopa muscaria sp 1
Xylocopa fimbriata sp 2
Centris eisenii .

Ceratina capitosa ARCTIIDAE
Ceratina sp. 1 sp 1
Ceratina sp. 2

‘LYCAENTDAE

MEGACHIL IDAE sp 1
Megachile frugalis sp 2

Megachile sp.

En 21 Cuadrao 3.2 se muestra la lista de los visitantes a las

flores de E. havanense. En total se registraron 8745 visitas en

los censos diwnos; de éstas 947 correspondieron & himendpteraos,
v 81 &N restante se repartid entre maripozas y dipteros princi-

selmente. En las observaciones nocturnas sd6lo se registraron

itas de palomillas, principalmente de la familia Arctiidae.
Far s tamafio y o comportamiento de forvajeo, la mayoria de
lzz visitantes pueden ser considetados polinizadores, De esta

cxregoria  deben  ser  exclouidas Trigona buyssond, una de las

specles de Syrphidar v las psiomillas nocturnas. ya gque por su

il

r=ducido tamaio y poca movilidad, o bien por la ausenciae de polen

er iss flores durante sus horas de visita, difisilmente podrian

mer actuddo coma polinizadores.
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] En términos numéricos, las trigonas {fueron el grupo mas
impbrtante; estas abejas contribuyeron #Dﬁ el Bézrde las visitas
¥y una éola especie, T. hellwegeri, con el S5% del total. Si el
namero relativo de visitas es un buen indicador de la cantidad de
polen removido, entonces los vectares de polen mis importantes
snnrei‘gkupo de las trigonas, principélmente I.. hellwegeri. Gtro
grupo .que  puede ser muy importante es el de las Anthophoridae.
‘Esias abejas se mueQen muche entre las plantas de un parche y
tienen la capacidad de valar»entre parches, ﬁar lo que su papel
.en el mnvimientﬁ détpuien ent?e individuos no emparentados podria

ser crucial,

Sistema de compatibilidad

En la mayoria de lasiplantas heterostilicas el dimorfismo
floral esté acompadado de un sistema gametofitico de in;ompatibi—
lidad (Ganders 19545; Lewis ri?f?). Los loci de amhos atributos
estan ligados en un supergene gque segrega coma un factor Mende-—
lianoc simple {(Maynard Smith 1989), por lo que las polinizaciones
homomérficas no producen semillas. Sin embargo, existen casos
derivados donde &1 sistema de incompatibilidad se ha perdiﬁo
(Rarret y Shore 1987, Ganders 197%9b, Glover y Barrett 1984).

Aunque existen estudios donde se ha mencionado que en E.

havanense s0lo las paolinizaciones heteromdirficas praducen
semillas (Zapata vy Arroya 1978), es necesario determinar el
sistema de compatibilidad en las poblaciones de Chamela, va gue

otras aspecies heterostilicas presentan variacién entre sitios
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p.ej. Turnera wlmifolia, Rarret y Shore 19873 Eiggbprniﬁ

paniculata, Glober y Rarret 1986; Palicourea fendleri, Sobrewvilla

t al. 1983).

El sistema de compatibilidad de E. havanense fue determinado

a través de polinizaciones a mano. Los experimentos se llevaron a

cabo durante la floracion natiral de 1988 y consistieron en la
aplicacién de tres tratamientoé por individue (n=13%, 7 plantas

Therum v & plantas Pin)s
Tratamiento 1: Polinizaciones Entre individuos del mismo morfo
(n=135 flores por individe;Vf95 flores @n total).

Tratamiento 2: Polinizaciones entri

individueos con  morfos
diferentes (n=15 flares por jndfviﬂﬁq;fl?ﬁrfiorés en totall.
Tratamiento JX: Folinizacidén natursxl {ﬁfSO flores por individuo,

90 flores en total).

En los tratamientes 179"2: los iexper;mentosr,Bg;reglizargn
sobre flores que habian sido eﬁbolsédas deéde la etapa derbuton
para prevenir las visitas de los polinizadores naturales. Una vez
realizadas las polinizaciones, las flores utilizadas en los
tratamientos 1| y 2 fueron embolsadas nuevamente hasta que dejaron
de ser receptivas (1 dia). En estos tratamienfas se polinizaron
15 flores con polen xendgamoc cuya identidad dependia del
tratamienta tvespectivao. En el control las flares se dejaron
expusestas a los polinizadores naturales. Las flores fueron
marcadas con  pequefias tiras de aluminiao y revisadas a los cinco
dias de efectuado el experimento y después, & intervalos de una

semana hasta gue los frutos maduraron.
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Las variables analizadas fueron el numero de frutos
iniciados y el numero de frutos maduros. Come frutcs iniciados se
considero el namero de frutos a los cinco dias, ya que todas las
flores gue no fueron polinizadas caen de la planta en ese
periodo. Se cansideré a un frute como maduro cuanda su color
cambi 6 de verde a rojo intenso.

lLese resultados fueron analizados como la proporcidn de las
flores que 'prbdujeran frutos enjgédé tratamiento. A todos los
valores se les aplicé la transformacién arco-senc para corregir
la distribucién de las varianzas (Steel vy Torrie 1980).

En €l cuadro 3.3 s& presentan los promedios de eficiencia en
la produccién de Ffrutos iniciados y maduros. Claramente las
polinizaciones antre flores del mismdrhorfu no producen frutos de
ninguna de las dos categorias; ademds, en ambos casas, este

tratamiento difiere significativamente de los otros dos.

Cuadrae 3.3 Fromedios de eficiencia en la produccién de frutos
iniciadas vy maduros para los tratamientos de polinizacion.
Los valores son las proporciongs reales (frutos/flores). Las
tratamientos con la misma letra no difieren significativa-

mente.
TRATAMIENTO FPROMEDIO
Frutos Iniciados
1 Mismo mor+fo 0. 000 El
Z Entre morfos 0,362 ‘b
3 MNatural 0,191 b
F=14.315, P<0,0001

Frutos Maduros

1 Mismo morfo QL 000 a
2 Entre morfos O.267 h
I Matural Q. 184 b

F=13,734, PL0O.0001
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For lo tanto, podemos concluir que E. havanense tiene un

sistema de incompatibilidad que previene la produccion de frutes
y semillas  cuando las polinizaciones son homomérficas; este
mecanismo estad reforzadeo por el dimorfismo floral gue aumenta el

flujo direccional de polen (Ganders 1979b, Drnduft 1975).

FRUCTIFICACIDN Y DISPERSION

En esta especie. la fenologia del patrén de floracidn
determina completamente la del patrén de Ffructificacion. El
tiempo que transcuwrre entre l& floracidon y la fructificacion es
muy caonstante entre las plantas (21.0 % 0,7 dias, n=43), par lo
que la fructificacidén es a su vez sincrénica y masiva. Una vez
maduros, los frutos son pequedas drupas de colar rajo intenso,
por lo que la planta presenta un sindrome tipico de dispersidn
par aves, En el cuadro 3.4 se presentan las p?incipales
.carascteristicas de los frutos v semillas de E. havanense. Los
principales frugivoros gque visitan esta planta son Ortalis

poliocephals, Myarchus tuberculifer. Trogon citreglus, Cyanocorax

sanblasiana ¥ Cyanocompsa parellina (Gryi 1990). Una descripcidn

mé&s detallada de la biologia de la disperszidn de los frutos y la
dindmica de las semillas de E. Qgggﬂgggg puade ;ncontrarse en
Gryi (1990). o

Las semillas dispersadas son Avidamente consumidas rpnr,

depredadores ¥y s6lo una proporcién muy baja logra germinar (Geyi

1990, v obs. pers.). 51 las condiciones de humedad son adecuadas,
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la germinacidn occurre aproximadamente una semana después de que
las semillas han llegado al swelo. Todas las samillas gque no
logran germinar mueren por desecacidn o eon atacadas poar
patégenos o depredadores por 1o gque no hay formacion de un banco
de semillas (obs. pers.). Las plantulas crecen durante el resto
de la temporada de lluvias vy aparentemente su sobrevivencia
durante la sequia deperde del tamado alcanzado durante los

primeros meses de crecimiento.

Cuadro 3.4. Caracteristicas morfoldégicas de los frutos y semillas
de E. havanense. (Tomada de Gryj 1990.)

PROMEDIG

FRUTOS

Longi tud 7.3 mm

Didmetro 3.1 mm

Fesa 0.137 g
SEMILLAS

Longitud 6.9 mm

Di &metio 3.1 (RM

Feso Q.047 g

Podemos concluir que E. havanense s una especie polinizada
potr insectos diurnos, prihcipalmente himendpteros. Las
cafacteristicas y el patrdn de produccidén del néctar, la dinamica
de apertura de 1a$ anteras v los censos de visitantes apcyén esta
idea. El sistema de cruza heterostilico, asi como la preﬁéncia de
un sistema de incampatibilidad, genera una dependencia abscluta
sobre 165 polinizadores, va gue =6lo la fecundacidn heteromdrfics
es capaz de producir semi llas. qu 1o tanto es facil imaginarse

que una poalinizacidn exitosa podria convertirse en wna presion de
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seleccién importante an esta especie. Asimismo, aspectos
relacionadas con @l patrdn de flaracidén, caomao su comportamienta
prol éptico, sus &ltos niveles de depredacién de semillas y su
habito de dispersion ornitofilo, sedalan la enorme importancia
del patrén de floracion de E. havanense en su interaccidn con

varios grupos de animales.
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CAPITULO IV

SELECCION NATURAL FENOTIPICA SOBRE EL PATRON DE FLORACION DE

Erythroxylum havansnse Jacq. (ERYTHROXYLACEA) .
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INTRODUCC ION

La mayoria de 1las hipdtesis propuestas para explicar el
patrén de floracidn sincrénico y masivo (floracidénm en "big-bang™)
-eatdn ﬁagadéé en a}gﬁmentas de evolucidn por seieccién natural
(Auspurger 1978, 1979, 1980, Baker 1959, Bawa y Beach 1981, Beach
.y Bawa 1980, EBeattie 1971, Beattie et al. 1973, Borchert 1983,
Gentry 1?74, Heinriﬁh y Raven 19272, Janzen 1949, 19270, Opler et
al. 1976: Stern vy Roche 1974; Whitehead 1969). Este patrén esta
caracterizado por una alta sincronia en la floracion entre'y
dentro de 155 individucs de una poblacién, lo gque genera un
efecto de masividad. En tearia, los  individuos qua florecen en
sincronia con la poblacién son m&s visitados por los polinizado-
res, incrementan sus tasas de remocidén vy deposicidn de polen,
sumentan la tasa de fecundacidn cruzada, tienen més oportunidades
de encontrar consortes, e incrementan la probabilidad de dejar
semillas sanas ya Que comparten los riesgos de depredacidn con
otros individuos. Todo esto se traduce en un incremento en su
adecuacidén. De acuerdo con lo anterior, la seleccidn natursl
actuard negativamente sobtre los individuos que flarecen
asincrdénicamente & través de una reduccién en su fecundidad.

El destino evolutivo de este patrén de floracidén depende, en
teoria, de la intensidad y direccidén de la seleccidn natural que
actda sobrre los individuos que florecen asincrénicamente y de la

magnitud de la wvarianza genética aditiva de la respuesta de
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floracidn {Endler 1984, Fisher 1930). Ya que el patrdn de
floracidn en "big-bang" se caracteriza por unaIFEQucida varianza
en ls respuesta de flaracidn, se ha considerado gue este patrdn.
es el resultado de presiones  de seleccidn que actuaron en el

pasace {Auspurger 1973, 1981) y qgque agotaron la varianza genética

adit - 8in embargo, en la mayoria de los casos la  sincronia no
ee perfecta vy, por lo tanto, es posible gque la seleccidn natural
esté actuando en el presente. Es decir, cada periocdo de floracidén
pueds considerarse como un episodio de seleccidn y se esperaria
un cashic en la distribucidén fenotipica del atributo .después del
events selectivo.

Ze necesaric estimar la intensidad de la seleccidn natural

"

que actda sobre el patrén de flaoracién en "big-bang" para evaluar

cualaviera de las hipdtesise propuestas para explicarlo y hacer
prediociones sobre su destino evolutiva.

£3 aobjetivo de wste trabajo es describir la variacidn
naturzl fenoripica en-los atributos ascciédos con el patedén de
florazidn éincrénico y masivo de E. havanense, asi como evaluar
la direccidn v fuerza de la seleccidn natural fencotipica gque esta

zctuando sobre la respuesta de floracioén,
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METODOS

l.a variacion en el.dia de iniciacién de la floracidn se
avalud poyr medio de experimentas de induccidn de la floracidén. En
Mayo de 1987, antes de la época de lluvias, se realizaron
experimentos de +riego artificial en 30 individues seleccionados
al arar en siete sitioé de la estacién. Estos experimentos se
repitieron en Mayo de 1989 en 34 plantas mas. Cada individuao fue
inducido a florecer pur.medib QE un riegeo inicial de 20 1 de agusa
segquido por riegos de 10 1 cada tercer dia hasta que la planta
florecid. Este disera permitié determinar la variacién en el dia
de iniciacidn de la flaracidn (respuesfa de floracién) cuando se

ha removido la varianza debida & la heterogeneidad ambiental.

El patrén de Ffloracidén y la variacidén natural en la
sincronia  se determinaron en plantas que florecieron como
respuesta a las primeras lluvias de 1987 y 1988. Las plantas en

las que s& realizaron estas observaciones {tueron selecciocnadas de

“tres sitios dentro de la Estacién de Riologia Chamela (En las
veredas Tejdn, Camino Antiguo Sur y Eie Central), separados al

menos por 0.5 km en linea recta. Los zsitios se selecciocnaron por

=t mxlta densidad de individuos de E. havanense, por su cercania &

la estacidn v por la presencia de cafadas, sitios planos y
pendientes, de maner ] que representaran las condiciones
prevalentes en las que se encuentra esta especie en la  zona. En
el mes de mayo de 1987 se marcaron 30 plantas en los tres sitios
(10 plantas por sitiag), se hizo un mapa de la localizacion de

cadea planta  y se estimdé su &rea basal por medio de un vernier. A

a8



partir de las primeras lluvias de ambos afos (julio 14 de 1987 Y
junico 26 de 1968), se realizaraon visitas diarias a todas las
plantas hasta que comenzd la Flnracﬁén. Se hicieron conteos del
nimero de flores presentes por dia por planta Hasta gue la
floracidén cnnclﬁyb. Los frutos iniciados fueron contados cinco
dias déépués de’ que la floracién termindé. La demografia v el
de;tino de tocdos los frutos inmaduros fue seguida por medio de
censas diarins hasta que estos maduraron y fueron colectados de
cada plaﬁta. Los reqgistros de las lluvias utilizados en los
andlisis se tomaron de la estacidén meteorolégica de Chamela.

Fara evaluar la existencia de seleccidén natural fenctipics
sobre la sincronia en la floracidn de E. havapense. se utiliraron
los métodns. propuestos por Lande y Arnold (1783) vy Arnold vy Wade
(1984a, 1984h). Estos métodos se basan en modelos de regresion
entre los atributos considerados y la adecuacion relativa de cada
individuo. La adecuacién relativa individual {wy ) s2 detine como:

Wi = Wa/a
donde Wi es la adecuacidén absoluta individuai Y Hw = LZWi/n la
adecuacién promedio (n es el ndmero de individuos). En este
trabajio se uvutilizd &1l ndamero de frutos maduros (37 comoc una
medida de la adecuacidn absoluta de los individuos. Esta variable
fue transformada a J¢x+}) para normalizar los datos vy después se
calculd la adecuacidn relativa para cada individuo (Schenske vy
Horvitz 1989). E1l atributo considerado fue la respuesis de
floracién  individual (2). Esta respuesta se aevalud como la

diferencia absoluta (dias) entre €l inicio de la +Floracidn de
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cada pianta y €1 pico de f;oracién déntro de cada sition. 5i la
floracion dentrao de wun sitiao tuve dos picos. separados por un
intervalo sin flores, entonces cadé planté fue referidx al.pica
mads cercano a su floracién. De acusrdo con este indice, las
plarntas qgue tienen um valor de uno florecieron en sincronia con
la poblacidn. Mientras mayor es el valor, mas asincranica fue la
planta al florecer.

A partir de un aridlisis uwnivariado de seleccidn se
calcuiaroﬁllos parametros relevantg% en la estimacién de la
seleccidn natural: &) wl diferencial de seleccidén (8), gque estima
el cambio en el valor promedioc del atributo antes y después de la
seleccidng b)) la intensidad de la seleccidn (i), que describe el
cambioc promedio de la caracferistica en unidades de desviacién
estdndar fenctipica; ) el gradiente de seleccién dirFeccional
(), gque cuantifica la fuerza vy direccidn de la seleccidn direc-
cional; y por ﬂlfimo, d) el gradiente.de seleccion estabilizadora
y/a diversificadora (v, que cuantifica la fuerza y direccidn de
la s=seleccidn estabilizadora o disruptiva. Los gradientes de
selécéién (R, 7) pueden ser expresados en términos de desviacio-
nes estandar fenotipicas para facilitar su interpretacién (Lande
y Arnald 1983). La fuerza de la seleccidén direccional £, se
estimé & partir de una rearesidn entre la adecuacion relativa vy
la sincronia en la flofacién {(z):

w = (3{(z) + error
El gradiente de seleccidn estabilizadara/diversificadora se

‘estimé & partir del ceoeficiente de regresidn parcial entre la
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aUQCHacién:Pelativa'y el  término cuadrético del .atributo_(z?)
(Lahdefy Arneold 1983): o
W = ﬁz(i) + w{z2) + error

El diferencial de seleccién. se obtiene de la covarianza

entre Ia'éQécuacidn relativa y &1 atributo considetado:
§ = Cov (=, wi
El difersﬁ;;al de seleccidn, estandarizado -pcr. la degviacién
estandar déi Earécter, es igﬁal a.ia intensidad de la zeleccidn:
| i =-S/§

Estos parametros fueron usadaos para cuantificar coma actia

la seleccisn_natural para modificar la distribucidn fenaotipica en

la respuesta de floracidn (sincronia).

BIBLIO:
INSTITUTO DE
U4
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RESULTADOS

La masividad del patrén de floracidén en "big-bang” depende
de dos componentes: a) la sincronia entre los individuos de una
poblacidén en el dia -de iniciacidn de la Florscidng y b) de la
duracién individual del periodoc de floracidn. Mientras méas
sincréniba sea la iniciacién de la floracién en una poblacidén y
menor el namero de dias con flores por individuo, el efecto de
masividad (No flores/tiempo) serd mds acentuado. Los experimentos
de induccidn dé la floracién mostraron gue la sincronia en la
floracidn es muy marcada entre los individuos de E. havanenese.
tos individuos florecieron a los 7.9 * 0.2 dias después del
primer riego artificial (h=62, datos acumul ados de 1987 y 1988).
En ambos afos la floracidn se inicid con una difererncia maxima de
dos dias entre la primera vy la daltima planta en responder (Fig.
4.1). La poca variacién en la respuesta de floracion sugiere que
existe un componente genético para esta rcaracteristica. Sin
embargo, cuando se comparé esta respuesta entre los  afos se
observé una variacién marcada {cf. Fig. 4.1}, lo que podria
sefalar que la influencia del ambiente no es despreciable. En
1987 la floracitn se inicidé 4.5 * 0.1 dias después del riego, en
cambio en 1988 este periodo se extendis, significativamente, a
.3 * 0.1 dias (Frueba de kruskal-Wallis, H=47.24, P<0,0001).

El namero de dias con flares también mostrd variaciones
mar-cadas entre los aﬁos.. tas plantas inducidas tuvieron flores
durante 2.4 (x 0O.1) y I.3 dias (+ 0O.32) en 1987 y 1988

respectivamente (Prueba de Fruskal-Wallis, H=19.3, FI0,0001).
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Figura 4.1. Namero de dias transcurridos hasta el inicio de la

floracién en individuos de E. havanense sometidos a riegos
experimentales en 1987 (n=30) y 1988 in=34), Ei primer riego

sefapficb en el dia cero,
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Egte resultado fue consistente con el del dia de iniciacidén de la
floracidn, pfuduciendo una sincronia vy masividad mas laxas en
1988, tLos patrones de floracidn en condiciones natwales siquie—
ron la misma tendencia que en los experimentos de induccién, pues
1987 se caracterizd por ser un aﬁb can wia sincrofia vy masividad
marcadas, mientras que‘en 1988 el comportamiento fué més erratico
{(Fig. 4.2).

En general, en la floracidn natural la sincronia no fue tan
marcada. La diferencia entre la primera planta en florecer y la
Mltima fue de & dias en 1987 y de 12 dias en 1983 (cf. Fig. 4.2).
Estos resultadas contrastaron fuertemente con 21 valor de tres
dias, encontrado en los experimentos de induccidn. Es posible que
la variacidon dentro de cada afeo se debha a la heterogeneidad
ambiental entre las sitios, de tal manera gue las diferencias en
el zuelo (p.ej. textura, gr#do de compactacidén, o compoesicidnd,
pendiente v orientacidn, podrian hacer que las plantas se
hidrataran diferencialmente. S8Sin embargo, esto no excluve la
edistencia de variacidn individual en el umbral de respuestsa de
la floracion. For otro lado, es muy probable que las diferencias
entre los afos tehgan s origen en los patrones de lluvia
particul ares de cada afiec. En 1987 las primeras lluvias fueran més
intensas y homogéneas, 1o gque provocd que el estimulo inicial
para 1a floracidén fusra mds fusrte. las primeras lluvias de 1783,
en cambic, fueron de menor intenzidad y m&s erraticas., por lo qgque
a5 puy probable que el suelo se fuera hidratando de manera

gradual gens2rando una respusesta menos sincrdénica (Fig. 4.3).
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Efsta diferencia entre los afos se reflejd también en el peiriodo
de floracidén individual. Este periode fue significativamente
menar en 1987 (2.4 * 0.01 .dias) comparadoc con 1988 (3.1 £ 0.135;

Frusba de Kruskal~Wallis, H=12.1, P<0.0001).

La disminucién en la sincronia y @l aumento en el periodo de
floracion individual,rtuvieran consecuencias marcadas sobre la
masividad_ﬁe ia’florécién. En 1987, el afo con la mayor sincrania
y &l menar pericdo de floracidn por individuo, se observa que ia
masividad 25 muy acentuada: 84.4% de las floires se praodujeron &n
las dos primeros dias dé la floracidén v el otro 13.6% restante ze
repartid en cinco dias mads  (Fig. 4.4). E&n 1988, la pdérdida
parcial de sincroniax y el aumento en el periodoe de florecidn por
individue generaron uwna disminucidén marcada en el efecto de
masividad. En este afo la produccidn de flores estuvo repartida
principalmenée en cuatro dias, cada wno con mas de 164 de las
flores (¢cf. Fig. 4.4). La comparacién del nameroc de flores
producidas por dia entre los tres sitios censados, mostrd un
patrén similar al descrito anteriormente (Fig. 4.5). Durante 1987
huba una sincronia marcada en los tres sitios muestresdos, este
patrén se modificd sustancialmente en 1988, va gue hubo %1 menos

dos eventos mayores de {floracidn y la sincronia no fue tan clara.
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© Supuestamente las ventajas de la floracidn en "bhig-bang"
depernden de la sincronia y masividad en la presentacién de las
flores. De acuerdo con lo anterior, podriamos esperar que el
#ito en la produccidén de semillas sea mayor en aquellos afos en
laos que el patrdn de floracidn es mids sincrénico y masivo. Los
datos no apoyan esta prediccidén: la adecuacidn de las plantas,
medida en términos del ndmerc promedio de frutes iniciados o
maduros, no difiere significativamente entre el afo con sincronia
y masividad marcadas (1987) y el afo con patrones de floracion
mas laxos (1988; Cuadro 4.1).

81 se analiza un indicador de la eficiencia en la produccién
de frutos (No frutos/Na flores), vya sea iniciados o maduros, se
ochserva que las diferencias entre los affioe  tampoco son
significativas (Cuadro 4.2). Los resultados anteriores indican

que lxs diferencias en el patrén de floracidn entre los anos no

Cuadra 4.1. VYalores promedio y comparacién del niamero de flores y
frutos en individuos de E. havanense muestreados en 1987 y

1288.
PROME: IO * E.E. F =

FLORES 0.707 0,413
1987 1020 + 193

1988 1321 £ 301

FRUTOS INICIADOS 0.251 0,623
1987 1?1 £ 50

1788 224 t 40

FRUTOS MADUROS 1.851 0,179
1987 104 = 29

1988 164 = 32




Cuadro 4.2, Eficiencias promedio en la produccion de frutos
iniciados vy maduros en individuos de E. havanense
muestreadas en 1987 y 1988 (n=30).

EFICIENCIA FROMEDIO + ERROR ST. F F
FRUTOS INICIADOS G.538 Q. A73
1987 i 0,198 £ 0,028

1988 0.225 £ 0.024

FRUTOS MADURDS 1.887 0.174
1987 0,118 £ 0,019

1988 0,156 £ 0,019

tuvieron efectos sobre la adecuacidn de las plantas. Es posible
gue este resultado sea una consecuencia de la aran variacidén en
el numerc de frutos producidos por plantas en cada ano, de tal
manera que el promedio escanda las diferencias entre plantas gue
florecieron sincrénica v asincrénicamente. Este problema es
considerado explicitamente por gl analisics de seleccidn natural.

El hecha de que la respuesta de floracidn sea distinta entre
los afics no permite hacer un andlisis de los datos en conjunto, v
cada afe debe analizarse por separade. 8in embargao, en el
an&lisis de seleccidén sdélo se incluyeron los datos de 1988, yva
que en este afio la variacidén en el dia de iniciacidén de la
flovacidn fue muy grande. En contraste, en 19287 la variacidn es
tan reducida que no permite wtilizar los métodos de regresidn ya
que s6lo dos plantas florecieron fuera de sincronia.

La adecuacién. promedic durarte 1988 fue de 11.0 frutos
{adecuacidn promedic sin  transformar = 11.1). Este valor fue
usado para calcular la adecuacidn retativa de céda individuo, de
la manera indicada en los métodos. Los resultados sefalan gue
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Cuadro 4,5, Gradientes de seleccidn direccional o) v
estabilizadora o diversificadora (v) para el dia de
iniciacién en la floracidn en individuos de E. havanense.

También se presentan los. gradientes estandarizados. lLos
valores entre paréntesis son los errores estandar.

GRADIENTES DE SELECCION GRADIENTES ESTANDARIZADOS
B g f*
- 0,133 XX 0.046 n.s. - 0.254 Kk 0.169 n.s.
(0. 053) (0.031) (0. 102) (0.112)

XX = PL0,001

durante 1988 Hubc séieccién' direccional sobre la respuesta de
floracidan (Cuadro 4.73%) . El coeficiente f  fue negativa, la gque
indics que la seleccidn estd favoreciendo los valores reducidos
del dia de iniciacién de la floracidén, es decir, a los individuas
mé&e mincrénicos. La seleccidn sobre la respuesta de floracidn es
intensa, el gradiente de seleccidn estandarizado (7, indica que
un cambio de una desviacidén estandar en el dia de iniciacién de
la floracidn genera un cambioc de 25.4¥ en la adecuacidn.

Los gradientes de cseleccidn estabilizadora/diversificadora
no fueron significativos, por 1o que puede concluirse gue estos
tipos de seleccién no estéan actuando sobre la respuesta de
floracidn. En el Cuadro 4.4 se muestran los valores estimnadaos del
diferencial de seleccién (8) v de la intensidad de la seleccidn
{i}. Ambos ceoeficientes saon negativos, lo que indica gue el
cambic en €l valor promedio del caracter fue hacia valaores mas
paqueics, 25 decir, fayafeci@ a los individuos que florecieraon en

sincronia. la intensidad de la seleccidn fue de  tal magrdtud que




Duxdro 4.4. Diferencial de seleccién & intensidad de la seleccion
sobre el dia de iniciacién de la floracidén en individuos de
E. havanense.

DIFERENCIAL DE SELECCION (8) = 0.303 ¥X

INTENSIDAD DE LA SELECCION (i) - 0.258

¥k = P{O. 001, coeficiente de Spearman

generé un cambio de -~ (0,258 desviaciones estandar en el valor
promedio del dia de iniciacién de la floraciéan (Cuadro 4.4).
ABunque los resul tados indican seleccidén direccional
significativa sobre la respuesta de floracién, la varianza en el
dia de inicio de la floracidn sdélo explica 18% de la variacién en
la adecuacién relativa. Por 1lo tanto, parece ser que, ademas de
la sincronia, existe un conjunto de factores involucrados en el

namero de frutos gque produce una planta.

Las plantas que florecierocn en sincronia (dia 1) tuvieron
valores de adecuacidén relativa significativamente mas altos que
aquellas que florecieron cuatroc o siete dias después del pico de

la poblacién (Fig. 4.6&).

En resumen, los resultados indican que hay una fuerte
seleccidn direccional que favorece a los individuos gque presentan
valores de dis de iniciacion de la floracién cercance a (o en) la

moda, es decir, que florecen en sincronia.
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Figura 4.68. Promedicos de adecuacidn relativa (x arror estandar}

en individuos de E. navanense en funcidan del indice de
sincronia. Este indice se calcul® como el numero de dias

entre el inicic de la floracién de cada pianta y pico ce la

poblaci&n en 1988,

64



DISCUSION
En este trabajo se demostré la existencia de seleccién
natursl fenotipica sobre la respuesta de floracion de E.

havanense. Los individuns que florecen en sincronia con la moda

de la poblacién incrementan su adecuacién con respecteo a aquellos
que florecen asincrinicamente. Esta ventaja sa expresa Como un
asumento en la fecundidad, un componente muy importante de la
adecuacidén. La interpretacidn evalutiva de estos resultlados
descansa en d?s supuestos: la primera e gque la variacién en
fecundidad estd corvelacionada con la adecuacién total del
individuo, es decir gue aquellos individuos gue producen mas
semillas tienen mayayr probabilidad de dejar sus genes
representados en la siguiente generacidon. La segunda, es  gque la

respuesta de floracién tiene una heredabilidad diferente de cero.

Con respecto & la primera suyposicidn, existen datos para
apovar que& la fecundidad de 1los individuos tiene impactos

demograficos. FPor ejemplo, Louda (198Z2a, b)) ‘demostré gue el

3

SOUArF OSIIS, &6 el factor m&s  importante en la dinamica
poblacional de esta especie.

En el caso particular de E. havanense, Grvj (1990) demostré

que los individuos que producen mas frutos tienen tasas de
dispersidn mds elevadas. El  incremento en la tasa de dispersidn
genera que las semillas germinen y se establezcan mas temprano en

la temporada (E. havanense no forma banco de semillas). Esto
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podria  ser una ventaja en un ambiente como la selva baja
caducifolia, de wmarcada estacionalidad, donde las plantulas
tienen gque enfrentar una sequia de varios meses con las reservas
que hayan logrado acumular desde la germinacidén hasta el
principio de la édpora desfavorable. El aumento en la fecundidad
de lazs plantas que florecen en sincrania podria reflejarse en una
dispersién temprana de sus semillas, e incrementar el tiempo
durante el cual las plantulas capturan recwrsos. En E. havanense
el tiempo que transcurre entre la dispersién de los primerocs
frutas y los altimos puede ser de hasta un mes (Gryi 1990). Esta
diferencia no se debe a variaciones en la maduracidn de los
frutos, que es muy constante (21.0 * 0.7 dias), sino a las
diferencias en la fecha de floracién (ver capituloc I1II). Ademids,
s ha demostrado gue al iniciarse 1la sequia, las plantulas que
provienen de semillas gque germinaron temprano son en promedio. mas
‘altas vy tienen méds hojas que las que germinaraon tarde en la
temporada (Avila y Dominguez, en prep.). 5i el tamafio y el némero
de hojas son busnas indicadores de los recursos acumul ados,
entonces las plantulas grandes tendrian una mayor oportunidad de
sobrevivir hasta la siguiente temporada de lluvias.

For otra parte, la principal causa de mortalidad de semillas
as la depredacidn por roedores (Gryj 1920). Loz datos indican gque
este proceso ocurre &l azar, ya que la depredacién es
independiente de la densidad de semillas, de la distancia con
respecto & la madre, o cualquier otra caracteristica aparente.

For lo tanto, =i la mortalidad es al azar, la praobabilidad de que
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una planta dada deje representados sus genes (germinacién vy
establecimiento de sus hijos), dependeria de la frecuencia
relativa con que sus semillas estéan representadas en la
poblacidn. Por supuesto, la anterior no garantiza que las
plantulas qué alecanzan el primer aio de vida tengan asegurada su
destino demografico (Dirzo y Dominguez 1986), pero la estructura
de tamafos de esta especie sugiere gue es durante las etapas

tempranas del ciclo de vida donde se concentra la mortalidad.

Con respecta al segundo supuesto, heredabilidad de 1la
respuesta de floracién existen estudios zgronémicos (Stern vy
Roche 1974 y citas ahi) v de especies silvestres (Rillington et
al. 1988, Ooi 1970 en Lawrence 1982, Venable 1985), que han
mostrado que el tiempo de floracién es heredable. Ademas se ha
demostrado que la zeleccidn sobre la respuesta ae floracidn puede
producirr cambios dramdticos en wuna poblacidn en sélo pocas
generacicrnes (McNeilly y Antonovies 1268), o ircluso diferen-
ciacidm entre poblaciones (Billington et al. 1788). Siﬁ embargo,
por las caracteristicas propias de la respuesta de florscidn, no
hay datos gue permitan estimar este pardmetro para E. havanense.
Los métodos m&s usuales para estimar la heredabilidad estan
basados en la particidén de la varianza entre familias genéticas o
bien, en regresiones entre padres e hijos (Falconer (981). En la
practica, estos métodos no son aplicables a la respuesta de
floracién de E. havanense, vya que seria necesario esperar & gue

la progenie alcanzara la edad & la primera reproduccidn para
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pader evaluar la respuesta de floracidn. En el caso” dé éspecies

perennes, como E. havanense, esto podria demorar varios afos.

Otrp die los estimadores del componente genético de la
varianza fenotipica de un car&cter es la repetibilidad (Falconer
1981). La repetibilidad expresa la proporcidn de la varianza
ferotipica que se debe a diferencias permanentes entre los
individuos, s decir la varianza genética mas la varian:za debida
%] ambiente local de cada individuo (Vari Falconer 1981). Ya que
e2n este indice se confunden los efectos genéticos y los del
ambiente local, la estimacién sélo indica la cota méxima que
puede alcanzarr la heredabilidad del atributo considerado (si
Ver1=0). B8in embargo, Findlay 'y Cooke (1983) encontraron que las
estimaciones de repetibilidad y heredabilidad del tamaho .de la
nidada de Anser caerulescens eran muy similares.

La repetibilidad de la respuesta de floracion de E.
havanense fue estimada a partir de la correlacién intraclase
entre las dias de iniciacién de la floracién de 1937 v 1988
(Turner y Young 1969). El valor de repetibilidad estimado fue de
G.3185 (FL0.01}). Congsiderando que ésta es la cota maxima que
puede alcanzar la heredabilidad, podriamos considerar que la
varianza genética aditiva de 1la respuesta de floracidén de E.
havanensg es reducida. Tedéricamente, el efecto recurrente de la
selecci&n natural reduce la varianza genéfica aditiva del
atribute, por lo tanto, se considera que los caracteres con las
heredabilidades mas bajas son aguellos que estdn mas

estrechamente relacionados con la adecuacién (Falconer 1981,
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Fisher 1938, pero veéase Venable y Bargquezr 198%9). Esto concuerda
con la prediccién de que el patron de floracidn de E. havanense
es una caracteristica que estd estrechamente relacionada con la
adecuacién y por lo tanto, de valor adaptativo.

FPor otra parte, los experimentos de induccién de la
floracién también sugieren que existe un componente gehético en
la respursta de floracidén de E. havanense. Aungue los resultados
difieren entre los afos, dentro de cada ano la iniciacién de la
floracién fue muy homogénea. Es probable que las diferencias
entre 10s afos sean debidas a variaciones anuales en el ambiente
fisico que afectaron por igual a los individuos. Sin embargo el
dizefo de estos experimentos no permite descartar la posibilidad
de una variacidn considerable en el umbral de respuesta de
floracién. Los riegos aplicados para inducir la floracién fueron
suwficientes para saturar el sgela alrededor de las plantas; en
condiciones natuwales esto sdlo ocurre cuando las primeras
lluvias =on auy intensas, o no tan intensas pero constantes por
varios dias. Esta situacidén podria superar el umbral de respuesta
de todas las plantas y generar una floracidén muy sincrénica, como
la provocada en 1983 por el ciclén Adolfo (Bullock 1986a), o como
la floracién de 1987, en la cual estuve lloviendo durante siete
dias antes de la floracidén. En contraste, cuando las primeras
lluvias de 1la temporada s00 de haja intensidad y de
comportamiento mas erratico, el suelo se humedece gradualmente
por lo gque las plantas con diferente umbral de respuesta van

florecienda conforme ese umbral es alcanzado, generando un patiron
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dge floracidén asincrénico y poco masivo. For ejemplo, fue comin
sbservar que individuas cercanos entre si (dzmi que se
entontraban en condiciones aparentemente iguales (pendiente,
=z=uelo, orientacién etc.), Fflorecieron gincrénicamente en 1987,
wientras que en 1988 florecieron hasta con B8 dias de diferencia
{ohs. pers.).

i la interpretacién anterior es correcta, podria tener
consecuencias evolutivas importantes, ya que la seleccién natuwal
s6lo podria actuar en aquellos afos en 1os que el patrén de
mrecipitacién permitiera gue la variacidén en la respuesta de
floracién se expresara. En estos afos la seleccidn natural
tenderia a eliminar a los individuos que florecen fuera de
sincroni&, ya que praoducen menos zsemillas y estas semillas son
producto de polinizacicnes entre individuas asincrénicos. En
contraste, en afos e&n los que las primeras lluvias son de
suficiente intensidad para provocar 1la respuesta de todos los
individuos, no habria diferencias de adecuacion vy, mas importante
2, hébria un flujo de genes entre los individuos sincrénicos vy
asincronicos que tenderia a neutralizar las diferencias entre
estas plantas. Este régimen de seleccién variable en el tiempo es
suy importante, va que podria estar actuando como un mecanismo
gue mantiene la variacidn genética de la respueéta de floracién.
El resultsdo neto de este proceso dependeria de la frecuencia
relativa de afos "sincrénicos" v “asincrénicos".

For otra parte, =11 evidente‘ que el estimador de la

adecuacion usado aqui- es un resumen de todas las fuerzas
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selectivas que actdan desde la presentacién ‘de las flores hasta
la maduracién de los frutos. Dentro de estos fendmenos podemos
incluirr & la actividad de las polinizadores, la calidad vy
cantidad del polen transportado, los fenémenos de
incompatibilidad, la situacién fisiclagica de las plantas, los
fenémenos de seleccidén de praogenie, y eventos como la actividad
de los herbivoros y depredadores de semillas. Dado este escenario
de multicausalidad, es sorprendéﬁte que 1la variescidén en la
respuesta de floracién expligue par s5{ wsola el 184 de la
variacidén en la adecuacidén, vy éugiere que este atributo deberia
estar bajo presiones de seleccién severas. lL.a respuesta de
floracién puede jugar  un papel muy importante sobre 1la
adecuacidn, ya que determina, al menus parcialmente, el namera de
consartes potenciales y por 1o tanto el tamafo efectivo de la
poblacidén (Augspurger 1981, Wright 1944). Un alto grado de
sincronia puede incrementer las probabilidades de flujo de polen
entre individuos vy generar un tamato efectivo elevado. Ademéas,
puede funcicnar como un  mecanismo de aislamiento reproductive
(Grant 1949), yso evitar competencia por el servicio de los
polinizadores con otrras espeties (Campbell 1985, éopland y Whelan
1989, Levin 1970, Waser 1983).

En &1 caso particular de E. nganenée existe evidencia
adicional para considerar que la floracidn en "big-bang" es una
caracteristica sdaptativa. For un lado, en este trabaio se ha
demostradao la existencia de seleccion natuwral fenotipica sobre

los atributos que determinan este tipe de floracien, vy por otro,

71



la presencia de diferentes patrones de florscidén entre las
especies del género (Bullock vy Magallanes en prensa, 6. Ibarra
com. pers., obs. pers.), sugieren gue el patrén de floracion no es
un atributo determinado por la Ffilogenia del girupo sino
susceptible de ser moldeado por seleccién natural.

La respuesta a la seleccién de un atributo dado depende de
la direccidén e intensidad de la seleccidén gue actus directamenté
sobre el atribute, y del efecto indirecito de 1la seleccién que
actius sobre los atributos correlacionados (Endler 1986, Herrera
en prensa a,b, Lande v Arnold 1983, Mitchell-Olds y Shaw 1987,
Venable y Blrguez 1989). Es muy probable gue muchos de los
atributos relacionados con la produccioen de firutos tengan
distintos grados de correlacién entre =i (fecha de floracidén:
fecha de fructificacidng nﬂmeroi de flcreé, frutos iniciados,
frutos maduros; y sus efectos sobre polinizadores, depredadores
de semillas, dispersores, etc.). E&n el caso de E. havanense los
estimadores del diferencial de seleccidén y del gradiente de
seleccidn direccional Fueron significativos y de signho negativo,
indicando gue la presidn de seleccidn ejercida sobre la respuesta
de floracidén no fue contrarrestada por efectos de seleccidn sobte
otro caracter correlacionado. Este resultado podria interpretarse
por lo menos de dos maneras: al) lLas correlaciones entre la
respuesta de floracidén y otros atributos de historia de vida son
débiles, o bien actdian en el mismo sentido. b) lLa seleccibn scbre
la respuesta de floracidén es mads intenss que la gue actda sobre

las caracteres correlacionados negativamente. El1 hecho de gque en




E. havanense la respuesta de floracién explique por s3i sola 187
de la variacién en la adecuacidén, apoya 4uertgmente la segunda
opcioén. -

Aunque en este trabajc se demostré la exigtencia de
seleccidn natural fenotipica sobre la respuesta de floracion de
E. havanense, no se evalus directaMenﬁe cudl  es el agente o
agentes de seleccién. Por su propia naturaleza, el patrén de
floracién tiene influencia directa sobre la actividad de los
polinizadores, v por lo tanto, sobre la calidad y cantidad del
polen transportado, que en dltima instancia redunda en el namerao
de ffutos iniciados. A su vez, los frutos iniciados son el ptimer
eslabéon de una cadena de sucesos correlacionados que finalizan
con la dispersion de los fruios maduros. A lo largo de esta
cadena hay toda una plétors de animales que interactdan con la
planta que determinan, ijunto con el ambiente, el nimero de
descendientes que produce una planta. En los siguientes capitulos
de este trabajo se explorard la importancié de los animales que
interactian con E. bhavanense. incluyendo polinizadores,

depredadores de semillas y dispersores.



CAPITULO ¥

EL PATRON DE FLORACION SINCRONICO Y MASIVO EN Erythronylum
havanense Jacq. {(ERYTHROXYLACEAE): EFECTDS SOBPRE LA ACTIVID&D .-DE

LOS POLINIZADORES, DEPREDADORES DE SEMILLAS Y FECUNDIDAD.
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INTRODUCCIONM

l.os polinizadores, o sue servicics, pueden considerarse como
un recurso limitado para muchas especies de plantas con flores
donde la transferencia de polen gs zoodfila. Hay una gran cantidad
de estudios que demuestran que 1la producciéon de frutos puede
incrementarse por medio de la adicidn experimental de polen sobre
las estigmas (Bierzychudek 1981, Bullock y Dominguez 1986,
Horvitz vy Schemske 1988, tevin vy Anderson 1970, McDadg 1283,
Rathcke 1983). De acuerdo con lo anterior, se ha sugerido que los
patrones de floracidn, asi como su fenologia, han sido moldeados
por 2] efecto de la competeﬁcia por polinizadaores entre especies
que florecen simultaneamente {(Agren vy Fagerstrﬁm 1980, Campbell
1985, Capland y Whelan 1989, Gentry 1774, Levin vy Anderson 1970,
Mosquin. 1971, MWaser 1971, Zimmerman 1980). Si la reduccidn de la
fecundidad por limitacién de pmlinizédares es savera, #sta padria
postularse como una fuerza de szeleccidn sobre el sistema repro-
ductivo de las plantas, favoreciendo aguellas caracteristicas que
incrementan la&a atraccidén de los polinizadores y disminuyen la
campetencia con atras especies par sus servicios.

Sin empargo, aunqgue los poliniradores son los animales que
mads obviamente estan relacionados con . la evolucién de los
patrones de floracién, no hay ninguna razén a priori para pensar
que la influencia de otros aorganismos gue interactaan con las
plantas es despreciable. El patrén de floracidn no es un evento

independiente dentrog del ciclo de vida de las plantas y puede



cansiderarse comao una parte de su estrategia de historia de vida
(Solbrig 1980, Stearns 1974, 1980, Wilbur et. al. 1974). Segun
Stearns (1978), las estrategias de historia de vida son un
conjunato de caracteristicas coadaptadas, "diseradas”" por
seleccion natural, que resuel ven problemas ecol dgicos
particulares. De acuerdo con esto, se puede proponer que las
interacciones que se desarrcllan en una fase particular del ciclo
de wvida, tienen el potencizal de afectar la evolucidén de
caracterisgticas de otras fases gque estéan relacionadas. Es decir,
cualguier interaccidn bidtica particular, no se desarroclla en un
"vacio ecoldgico" (Herrera 1986). Desde este punto de vista, el
estudic de qualquier caracteristica de historia de vida de una
planta le.g. el patrén de floracidn), ya sea desde el punto de
vista ecoldgico o evolutivo, deberia contemplar las interacciones
miltiples gque enfrenta cualguier organismo a través de su ciclo
de wids.

Er particular, el comportamiento de floracidén sincrénica y
masiva ha sido iaterpretado en términos de varias hipotesis,
entre las que destacan aquellas donde se involucra el papel de
los polinizadores en la transferencia de polen (Augquepuger 1978,
1980, 1981, 17823 Baker 193%; Beattie gt al. 1273; Faegri y van
der Fijl1 1971; Gentry 1974, 1974b; Heinrich vy Raven 1972; Opler
et al. 1974 Stern y Roche 1974; Whitehead 1969). Sin embargo,
los animales que conzumen semillas (Auguspurger 1981, BReattie et
al. =75, los gue dispersan frutos vy los gue consumen hojas y

estructwas  reproductivas  (Herrera 178%), podrian constituir
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presiones de seleccidan operativas saobre las caracteristicas del
sistema reproductivo de una planta.

En este capitulo se analiza el papel de la floracidn
sincrénica v masiva sobre la produccién de semillas a través de
s efecto en la actividad de los polinizadores y los depredadores
de semillas. El estudio sobre el efecto de los herbivoros (i.e.
folivoros) se presenta en el capitulo VI.

El hecho de que 1la lluvia sea el factor ambiental que
dispara la floracién en esta especie (Bullock 1986b), permite la
manipulacién de la floracidn a través de riegos experimentales.
For lao tanta, es posible generar un gradiente de abundancia de
flores que permita evaluar el efecto de la sincronia y masividad
sobre los patrones de visita de los polinizadores, la intensidad
del ataque de los depredzdores de semillas y la fecundidad.

Las preguntas a responder en este trabajo son:

&) LCudl es el efecto de la variacidn en el tamado del
despliegue floral sobre l1a atraccidon de los polini-

radores?
=9 LBue consecuencias  tiene la magnitud del despliegue

floral, asi como la&a proporcion entre los marfos

florales dentro de un  parche, sobre la fecundidad de

las plantas?
ci LComo es la variacién en la fecundidad entre los individuos

Fin v Thrum (estilos largos y estambres cortos y viceversa,

respectivamente)?
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d) “Como varia el impacto de los depredadores de semillas en
funcidn de la masividad del desplieque floral y por lo tanto

de la fructificacidén?

METODOS

Este trabzjo se realizd a finales de la época de sequia
(mayo—junio) de 1988. El disefio experimental consistio an la
induccidén de la floracién én varios.grupbg dé:bléntas, caaa qQrupo
integrado paor un numero diferente de individuos, generando asi un
gradiente de abundancia de flores. La inducéién de la floracién
se trexlizé por medio de riegos artificiales. Cada planta
seleccionada se regd con un volumen inicial de entre 13 y 20 1 de
agjua, v después cada tercer dia hasta qﬁe los frutos maduraron.
Lase plantas sometidas a este tratamiento florecieron normalmentes
la expansién de las hojas y la maduracién de los frutos fue
similar, en términos de tiempo, al de las plantas que florecieron
raturalmente durante la temporada de lluvias. Los grupos y los
individuos dentro de cada grupo fueron seleccionados por la
facilidad para proporcionarles agua y por la cercania.de los
individuos dentro de cada arupo. En total se indujo la floracidn
en 13 grupos de plantas, de tal manera que la floracidn fue
gincrémica dentro de cada grupo pero asincrénica entre los
grupos. Del’ total de grupos, 7 se usaron para medir la respuesta
de lo= polinizadores a la variacion en la abundancia de flores
(Cuadra G.1). Esto se realizé por medioco de censos de los

visitantes de las flores. En todos 1los cascs se contaron los
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visitantes presentes &l inicic del censo mds los que llegaron en
un periodo de % min. Bl intervalo entre censos fue de 1O min,
comenzando & las OB30 h v finalizando a las 1430 h. Se colectaron
especimenes para su identificacidn posterior.

Cuadro S.1. Composicidn final de los grupos de plantas inducidos

a florecer y utilizados para los censes de visitantes
flaoraies.

GRUFO No PLANTAS THRUM No FLANTAS FIN Mo FLORES
I 0 1 1031
I 1 1 L32
I Q 2 &58
v 1 2 24
vV 2 1 1542
Vi 3 1 47480
VII 4 Q 8396

En los & grupos restantes se realizaron experimentos para

evaluar el efecto de la actividad de los polinizadores saobre la
fecundidad cuando hay variaciones en la abundancia de las
recompensas (flores). En el Cuadro 5.7 se muestra la composicidn
final de los grupos de plantas gue fueron inducidas a florecer vy
destinados & los experimentous de evaluacidn de la limitacidn de
la fecundidad por restricciones en el garvicio dae 1los
polinizadores. En este experimento cada individue dentro de un
grupo fue sometido a un tratamiento experimental gue ennsistié en
la polinizacidn wmanual de 30 flores con polen de morfo diferente
al del individua polinizado. Este polen fue obtenido del mismo
grupo de plantas. Las flores fueron embolsadas antes de su

antesis para excluir a los pelinizadares. El1 dia del experimento

79




las flores seleccionadas se polinizaron manualmente. Esto se hizo
frotando los estigmas con las anteras de flores colectadas con
anterioridad. Una ver palinizadas, lag flores s=se dejaron

descubiertas. A manera de control, se estudiaron 30 flores mas

Cuadro 5.2. Composicidén de los grupos de plantas inducidas a
florecer que 58 usaron para los experimentos de
limitacidn de la fecundidad por polinizadores.

BRUPO No PLANTAS THRUM No PLANTAS FIN No FILODRES
YITI 3 & 3383

X i 1 =576

X z o 1045

Y1 1 1 659
K11 it 0 2645
Y111 7 1 404

por plants, dejandose expuestas a la polinizacidn natural. Las
tlares de ambos tratamientos se marcaron con peguefas tiras de
aluminio para su localizacion posterior. Todas las plantas fueron
revigadas cinco dias despuéds del experimento, anctandose el
nimero de frutos iniciados. Este registro continud durante el
desarrallo de los frutos hasta su maduracidn, can una
periodicidad de 3 ¢ 4 dias. Comn el objeto de terner un punto de
referencia con respecto a la floracidn natural, en 13 plantas que
florecieron naturalmente (7 Thrum v & Fir) s& trealizaron
pnliniiacinnes controladas con el wismo disefco &l descrito
anteriormente,. Estos experimentos permitieron, ademés, evaluar
itas diferencias en fecundidad Entré los morfos.

Los patrones de vrespuesta de los polinizadores, asi como los
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de fecundidad de las plantas, fueron analizados por medic de
modelos lineales generalizados (MLG: Raker y Nelder 1978). Estos
modelos estadisticos s& caracteriran por hacer una generalizacion
de los modelos lineales clasicos, al incluir modelos log lineales
{cornteons), modelos probit vy logit {(proporciones) vy modelos para
dates continuos. Un aspecto importante de la generalizacidn es la
presencia de un predictor lineal basado en la combinacidn lineal
de las variables independientes (McCullagh y Nelder 198%). Los
MLG obktenidos se usaron para ajustar superficies de respuesta de
las variables dependientes en funcidén de los pardametros de
interés.

El efecto de los depredadores de semillas se midid como la
proporcién de la cosecha dafiada por planta. Para esto, se
utilizaron todas las semillas producidas por las plantas
inducidas a florecer y gue fueron usadas para los censos de
visitantes florales durante 1988 (Grupos I-VII, n=Z0). Ademis, se
incluyeron los datos de un experimento similar de induccidn de la
florscidn realizrado durante finales de la sequia de 1987 (n=19).
For altimo, y come punto de referencia, se analizaron los niveles
de depredacidn (i.e. porcentaie) de zemillas de individuos de E.
havanense que fructificaron naturalmente durante los afos de 1987

y 1988 (n=5& y n=74 en 1987 y 1988, respectivamente).




RESUL TADOS
Atraccién de polinizadores

Tedricamente, &l patrdn de Floracidn en

Gentry 1%74) confiere ventajas a los individuos gque florecen
masiva y sincronicamente con la poblacidén. Supuestamente este
patrdén genera un incremento desproporcionado en la cantidad de
polinizadores gue son atraidos a la planta y redunda en un
incremento en su fecundidad. Existen por lo menos dos condiciones
qﬁe deben cumplirse para qgue este fendmenc se lleve a cabor &)
Los pelinizadores deben mostrar respuestas denso dependientes y
funcionalez a variaciones en la abundancia de sus recursos
{(flores), v b) lous polinizadores deberdn ser un recurso limitado
para las plantas, de tal manera que un servicio deficiente de los
visitantes florales repercutira negativamente sobre =tE
adecuacidn,

Fara evaluar la existencia de 1a& primera condicidn, es

necesario  contar con  informacién smobre la naturaleza de los
visitantes florales de E. havanense vy su abundancia bajo

condiciones variables de abundancia de recursos. En 21 capitulo
de historia natural de este trabajo se presenta una lista de los
visitantes florales de E. havanense. Los principales visitantes y
presumiblemente polinizadores, son abejas sociales de distintas
especies del género Trigona, vy wna sola especie, Y. hellwegeri,
contribuye con ca. S96% del total de las visitas. Este hallazgo
e= muy importante, ya gque las abejas sociales se caracterizan por

z@r organismos  altamente oportunistas

que explotan roacuwsos




efimercs en el tiempo y el espacic (Johnzon 198B2). En Irigona

fulviventris, otro de los visitantes éléralés de g.ghavahgngg, -1=)
ha demostrado una respuesta de reclutamiento (densa dependi ente)
cuando un explorador encuentra una fuente de ‘recursms de alta
calidad (Hubbell y Johnspnn 1978, Jahnson‘ 1975)T Este
compartamiegﬁu pafece ser Edm&ﬁnéntre las abejas Euﬂbciaiés.‘! o

La abundancia de los visitantes florales de E. havanense, se
describid en fuhcién de la variécibn ®n la abundancia de recursos
por medio de modelos lineales‘generaliggdos. El procedimiento
seguido fue similar al de un énéiisig aé regresidn maltipie por
adicién de pasos (forward step-wise), que consiste en agregar
variables al modelon hasta gue se logra el mejor ajuste. En este
modelo, la adicion de cada variable puede evaluarse mediante una
Chi cuadrada sobre el cambio en 1la devianza (la devianza es un
estimador de la dispersién o error de los datos con respecto &l
modeln, gue depende del tipo de variable considetrada) debido al
parametro y con tantos grados de libertad como parametros se
agregan al modelo en un pasc. dado. La vr? del modelo ée calcula
como el cociente entre la reduccidén en la devianza debida al
modela scobre la devianza total. Se declard una Ffuncidn de
ligamiento (parametro que vincula el componente lineal con las
valores calculados) de tipo logaritmica, va gue los datos
consisten de conteos de individuos., La funcidn error. se deciaré
como  tipoe FPeisson, pues se supong gque la distribucién de los
conteos sigue estx distribucidn.

ta variable de respuesta fue el ndmero de polinizadorez por
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planta, por lo gue sdlo se incluyeron los taxa cuyas visitas se

consideran legitimas. El criterioc para seoparar estos dos grupos,

es decir, polinizadores y no polinizadores, se basd en el éﬁmaﬁo
del visitante con respecto al de las flores vy por su forma de
manipular las flores. Los taxa muy rares también fueron excluidos
" del analisis. Como ya;i;bies iadependientemiﬁe'*usaﬁun el nomern
de flores de una planta vy el naméro de flores en el parche, es
decivr 1a sumaj de - 135 flores de todos los individuos que
florecieron simul tianeamente.

Los resultados de los ajustes log-lineales se muestran en el
Cuadro §.3. En este Cuadra se puede gobservar que &l modelao
ajustado es altamente significativo y explica B84.5% de la
devianza en el  ﬁﬂmerQ de visitas por planta. E1 factor méé
importante en determinar el ~ namero de polinizadores gue visitan
una planta fue el namero de flores por planta,’sin ambai-go, tanto
el nimero de flores por parche como la interaccidén entre las dos
variables tuvieron un efecto =zigniticative (Cuadro 5.4). Los
valores de todos los coeficientes estimados son positives con

excepcidn del término de interaccion (Cuadro 5.4). For lo tanto,

Cuadro 5.3, An&lisis de Chi  cuadrada del modelo lineal
generalizado gue describe el ndmero de polinizadores que
visitan una planta en funcidénm del nimeroc de flores por
planta vy por parche.

MODELD DEVIANZA G.Ll.
MULO ) 31429.00 21
FInAL 7276.70 18
CAMEIO 42452, 00 3

X2=43452,  F<0.00001
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Cuadro 5.4. Coeficientes ajustados por el madelo log-lineal para
describir la abundancia de visitantes <florales de E.
havanense. l.as iniciales FPLAXFFAR representan el término de
interaccién entre las dos variables.

VARIARLE ’ COEFICIENTE ERROR ESTANDAR t F
CONSTANTE S. 180000 0,020480 252.930 20,0001
FLORES FOR PLANTA 0.001825 0.000019 95.750 “0.0001
FLORES POR PARCHE 0.000107 3. 6ée-06 29.535 L0L000]
FFRLAXFFAR ~1.92e-07 2.18e-09 b?.794 <0, 0001
el namero de vigsitantes se incrementa mondtonamente conforme

aumenta el numero de flores en una planta o en el parche. Sin
embargo, el término negativa de la interaccidén sefala gque el
efecto del tamafo de 1la planta es menos importante conforme
aumenta el tamafo del parche. Es decir, una planta grande en un
parche pequefo tiene muchas m&s visitas que la misma planta en un
parche grande. Por lo tantao, los polinizadores son mas rigurosos
al elegir una planta pars forrajear cuando el parche es pequefo.
Esta aseveracion se aprecia claramente en la Figura 5.1: puede
observarse que plantas ubicadas en parches grandes, independien-
temente de su tamafo, tiénen pocas visitas. Esto se dabe,
probablemente, a un efecto de dilucidon creado por el gran ramero
de flores. En cambio., plantas grandes en parches de tamaRo
pequeno a intermedioc (< S000 flores), tienen uma ventaia evidente

an cuanto a ndmerg de visitas se refiere (cf. Fig. 9.1).
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Figura 5.1. Superficie de respuesta de
visitantes florales en funcién del ntmero de flores por

planta y del nimero de flores en el parche.

86



Otra variable que podria estar involucrada en la atraccidén
de los polinizadores es el morfo floral de la planta. Es posible
gque las polinizadores Aforrajeen preferencialmente sobre las
plantaz FPin o Thrum. Esto podria ocurrir si les poliniradores son
sensibles a las diferencias en las recompensas florales asociadas
con la heteropstilia (ﬁor ejemplo la cantidad de granos de polen y
su tamafia) (Ganders 1979b, Ornduff 1975, 1979, Schow 1983, Nelier
1981). En promedio las plantas Pin reciben 1022.7 visitas en un
perioda de apraximadamente seis horas, mientras que en las
plantas Thrum, &l promedio fue de 1501.5 visitantes. Un andlisis
de varianza mastré (Cuadro 5.9 gque el namero promedic de visitas
no difiere significativamente entre las plantas de los dos
morfos. En el andlisis se incluyd el numera de flaores de la
planta como covariable, v es ésta la gue explica casi  toda la
varianza en el namero de visitas por planta. De acuerdo con esto,
los polinizadores son sensibles al  tamafc de la planta, en
términos de su ndmero de flores, y esto ocwre independientemente

del morfo floral.

Cuadro 5.5%. Resultados del analisis de varianza para el nimero de

vigitas por planta entre los morfos florales de E.
havanense.
FUENTE YARTACTOM G.L. F F
COVARIABLE:
FLORES FOR FLANTA 1 230,642 0,001
VARIABLE:
MORFO 1 0,927 0. 3580
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lLos resultados anteriores demuestran gque el ndmero de
polinizadores gue visitan una planta es wna funcidén del rdmero de
flores de la planta y de la interaccidn entre éste vy el tamafo
del parche de floracidn. Desde el punto de vista de 1la
transferencia de polen sin embargo, la variable mé&s importante es
la txsa de visita por flor. Tedricamente, el namero de vicsitas
por flor deberia aumentar conforme aumenta el tamafo del
desplieque floral, vya que s6élo asi se lograria un incresmento en
2l ndmero de granos de polen depositados sobre los estigmas. Si
la tasa de visita por flor es constante e independiente del
namero de flores de la planta o del parche, entonces es muy'
probable que las tasas promedioc de remocidn y deposicién de polen
sean a su vez constantes. En la Figwa $.2 se puade ohservar la
relacion entre el numeroc de visitas por flor y el namera de
flores de la planta y del parche. Un andlisis de regresion
miltiplie mostrd que ninguna de las dos variables tuvo un efecto
significativo sobre la tasa de visita por flor. Las pendientes
para ambas variables no difieren significativamente de cero
(t=1.08, FrO.Z0 vy t=0.44, P=0,.4%6 para el nimero de flores por
planta ¥y por parche, respectivamente) y el analisis de varianza
del modelo na  fue estadisticamente significativo (F=1.22,
Fr0.318).  For o tanto, la tasa de vimita por Flor es

independiente del namerc de flores de la planta y/o del pérche.
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de fiores de !a planta (A) y numerc de flores por parche (B)

en individuos de E. havanense.



Limitacién de la fecundidad

lL.os resultados presentados hasta este pupfo estan
relacionados con  las variaciones en el nlmero de visitantes como
respuesta a los cambios en la masividad del patréon de floracién
de E. havanense. Ahéra ase analizard el efecto sobre las plantas,
es decir, cémo varia la fecundidad de los individuos en funcién
de la masividad de ‘la floracién., En particular, el objetivo es
discernir el papel que podrian jugar los polinizadores como un
factor limitante de la fecundidad. En este contexto me hice dos
preguntass:

a) LExisten diferencias en la fecundidad entre las plantas
inducidas a florecer y las que florécen naturalmente?

b) <LCémo afecta el gradiente de abundancia de flores la
fecundid;d entre laos tratamientos de polinizacién dentro de
‘cada patrche?

Fara responder & la primera pregunta se realizaron pruebas
de t pareadas, las cuales ev#laan las diferencias promedio en la
produccidn de frutos entre los dos tratamientos de polinizacién
{natuwral v artifiéial). Este anélisis se aplicéd en 1las
poblaciones inducidas a florecer asi como en la-poblacién que
florecid naturalmente. Laos resultados se presentan en el Cuadro
S.6. En las poklaciones inducidas a florecer, asi como en las gue
lo hicieron naturalmente, las diferencias promedic son positivas,
esto indica que la produccidén de frutocs fue mayor en los trata—
mientoﬁ de polinizacidn artificial. %in emhargo, esta diferencia

difiere significativamente de cero sélo en las poblaciones
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Cuadro 5.6. Resultados globales de los experimentos de limitacidn
de la fecundidad por polinizadores. Los datos s8on las
diferencias promedio entre el numeroc de frutos producidos
por poalinizacidn experimental mencs el ndmero praducido por
polinizacidén natural.

DIFERENCIA PROMEDIOQ t NIVEL SIG.

FLORACION INDUCIDA

Frutos Iniciados 2.6195 2,91 0. 020
Frutos Maduros 2.7142 3.14 0.00%
FLORACION NATURAL

Frutos Iniciados 0.1709" S 2,00 0.070

Frutos Maduros i o.1128 - 1.65 0.124

inducidas a florecer (Cuadrb. 5.8, bur 1o gque estas plantas
tuvieron una menor. produccién de semillas gque las plantas gue
florecieron naturalmente. El disefio del experimentc permite
afirmar que este resultado es ccnsecuahcia de una polinizatiﬁn
deficiente generada par la disminucién en la sincronia vy

masividad de la floracién.

Con respecto a la segunda pregunta, es necesario analiiar
cudles son las variables ecoldgicas mas relevantes que estan
involucradas en la produccién de semillas de una planta. Ademé&s,
dentro del andlisis debén incluirse los e?ectos producidos por la
variacién en la abundancia de flores dentro de cada parche vy por
los tratamientos de polinizacién. En primer lugar se inc}uyb una
variable cualitativa para intruduciE el efecto de lqs dos trata-
mientos de polinizacidén (FOL), natural y artificial. También se
incluyeron el niamero de flores por planta (NFL) vy el tamafe del
parche , éste dltimo en términos del nimero total de flores en el
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parche (FLP). Otra variable importanté és el namerc potencial de
consortes que tiene una planta en el momento de la floracidén. Ya
que en esta especie, las polinizaciones entre flores del mismo
morfo son incompatibles (ver capitule III, de Historia Natural),
podemos proponer que el numero de flores de morfo diferente en el
momente de la floracién (FLMD) es un indicador del numero de
consortes potenciales. 8in embafga, este indice (FLMD) por si
s6lo no eé suficiente parsa dar una descripcién total del
fenémeno. En una especie heterostilica como E. havanense no sélo
importa cuantas flores de morfo diferente hay en un momentpo dado,
sino cudl es la relacién numérica entre las - flores de un morfo
con respecto al otro. Dicho de otra manera, no es‘lo mismo gque
haya 100 flaores Fin por una Thrum, a que haya las mismas 100
flores Fin por 100 Thrum. For 1o tanto, en el andlisis se
incluyeron la proporcidén entre flores Pin/Thrum (FRFL) vy el mor+6
floral (TIFL.) de cada planta. Ademds se incluyeron términos
cuadi-rdticos para NOFL, FLMD y PRFL.

Los ajustes se realizaron por medio de modelos lineales
generalizados, ya que permiten el andlisis combinado de variables
cuantitativas y cualitativas. El prncedimienfo fue similar al
descrito anteriormente. La funcién de ligamiento fue logaritmica
y el error fue declarado como Poisson.

En el andlisis no se incluyé el nimero de ertos maduros
como variable de respuesta por dos razones: a) El objetivo
principal es evaluai los fenémenos relacionados con la

palinizacidén y no tanto con los componentes maternos que



determinan cuales frutos completan su desarrollo. b)) El nimeroc de
frutos iniciados determina en gran medida el de frutos maduros,
ya que estas dos vafiables estan fuertemente correlacionadas
(r2=0.84, F=72.25, PL0.0001).

El analisis tuvo como obijetivo discriminar cudles son las
variables relevantes en determinar el nimero de frutos que inicia
urna planta. El modelo final resultdé altamente significativo y
axplica 71.0% de la devianza en la iniciacién de frutos (Cuadro
3.7). Las dGnicas variables que tuvieron un efecto significativo
fueron el tratamiento de polini%acién, la proporcidn entre las
flores de ambios morfos y £l término cuadratico de esta proporcidn
(FRI=CONST+FOL+PRFL+PRFL.2) .

Los parametros estimados por el modelo se presentan en el
Cuadrc 5.8. E1 valor de la ordenada en el origen es positivog
esto puede ser un reflejo de los parches donde sé6lo hubo flores

Thrum v adn asi se produjo un reducido namero de frutos.

Cuadro 5.7. Anilisis global del modelo lineal generalizado para
la iniciacién de frutos en el experimento de induccidén de la
floracidn. )

MODELO DEVIANZA G.l.

NULO 226.54 41
FINAL 6b.02 38
CaAMRBIQ 160,52 3

X2=160.52, F<0,0001
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Cuadro S5.8. Estimaciones de los parametros del modelo lineal
generalizado para la produccidén de frutos iniciados en el
experimento de induccién de la fleracidn. Los valores de la
probabilidad son para una prueba de dos colas.

VARIAELE COEFICIENTE ERROR ESTANDAR t F

CONST 1.29500 0. 1299000 ?.96 £0. 0001
FoL 0. 22930 0. 0893200 2.96 4. 0500
PRFL 0.03718 0. 0036170 10.2 <0, 0001
PRFL2 —0.00017 0.0000197 8.79 “0.0001

Ademas del tratamiento de polinizacidn, 1l1la FRFL es 1a dnica
variable involucrada en determinar el nimero de frutos que inicia
una planta. Esto no es tan sorprendente =i consideramos que esta
variable es wna combinacidén 1lineal de otras variables que
obviamente estdn involucradas en la produccidn de Ffrutos y
cemillas (No de flores y namero de flores de morfo diferente). Lo
mas relevante es que, ademas, sefala la importancia de la
presencia de un nidmero "déptimo” de consortes, tal como lo muestra
al signo negativo del término cuadratico. Ademés la proporcidn
entre los morfos florales en €l oOptimo estd sesgada hacia las
flores Fin, lo que podria ser evidencia de wun proceso de
especializacidn funcional entre los morfos florales: las plantas
con flares Pin en la Ffuncidn masculina y las Thrum en la
femenina. Por otra parte, el cosficiente estimado para el efecto
del tratamiento de polinizacidn supera a los otros por varios
ordenes de magnitud (cf. Cuadro 5.8), de tal manera gque éste es
al componente mas ioportante en la iniciacién de los frutos. En
la Figura 5.3 se pueden observar los ajustes del modelo paras los
dos
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tratamientos de polinizaciéon. Se puede apreciar que las dos
curvas corren aprodimadamente paralelas. Esteo indicaria gue ﬁo
hay componentes de interaccién entre la proporcién entre flores
de @morfo diferente vy los trétamientas de polinizacién, Este
resulitado pueda deberse a gue las flores polinizadas
experimenfalmente nd fueron embdlsaaas nuevamente vy retibiaroh
visitas adicionales por los polinizadores naturales. Por lo
tanto, la dnica diferencia entre los dos tratamientos es una
carga adicional de polen en las flores baio tratamiento. De
acuerdo con lo anterior, el tratamiento de polinizacién
artificial simplemente incrementa los frutos gue inicia una
planta, independisntemente de la proporcién entre las flores Fin

vy Thrwm.
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Namero de frutos iniciados
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Proporcién entre flores (No. flores Pin / No. flores Thrum)

Figura 5.3. Superficie de respuesta, segin un modelo log-fineal,
para el namero de frutos iniciados por planta en funcién de
la proporcién flores Pin:Thrum en individuos de E.
navanense, bajo dos tratamientos de polinizacidn, natural

(#) y artifieial (+).
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Variacién en la fecundidad entre morfos

Otva pasible' fﬁente de variacidn en la produccién vy
maduracidn de frutos es el dimorfismo sexual que existe entre los
individuos de E. havanense. Los datos de la eficiencia en la
iniciacién de frutos (No +frutos iniciados/bNo flores) en
~condiciones naturales han mostrado que los individuos Thrum son
casl das veces mas fecundos gue los individuos Fin, siendo este
resultado consistente a 1o larqo de dos afos (Cuadro 5.9). Esto
podria deberse a dos razones no mutuamente excluyentes: &) Flujo
de polen no simétrico entre los morfos florales ccasionado por el
propio dimorfiemo floral, la naturaleza de los polinizadores y
sus patrones de forrajeci y b)) Diferenciacidon incipiente de las

funciones sexuales entre los morfos florales. Esta diferenciacidn

i

podria bhasarse en la esterilidad parcial o total de una de la
funcianes sexuales en un  morfo, mientras gue en e} otro morfo
ocurriria lo cantrario.

Los experimentos de polinizacidnn manual permiten probes
estas hipdtesis, vya que es posible controlar el movimiento de
polen entre los morfos. For lo tanto, comparando la produccidn de
frutos en condiciones experimentales s posible poner a prueba la
Hipdt@sié de diferencias fisiolégicas entre los morfos florales,
va que en estos experimentos no hay una razon a priori para
pensar que existen diferencias en la cantidad de polen gue se

deposita sobre los estigmas de cada morfo.
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Cuadroe 5.9, Eficiencia en la iniciacidn de frutos entre morfos
florales de E. havanense. Los datos provienen de la
floracidén natural de 1987 y 1988 (n=120).

AR FIN THRUM F F
1997 0.1123% 0.2415 15.408 0,0002
1788 0. 1850 0.2723 46,299 0.0149

En el Cuadro S5.10 se muestran los valores de eficiencia en
la 1ni¢iécidn 9 madiraci én de frutos (No frutds maduros/No frutos
iniciados) entre los morfos florales sometidos a polinizacidén
heterémdffica experimental. Es <claro ‘que los datos tienen la
misma tendencia que los de las floraciones naturales de 1987 y
1988 (cf. Cuadro 5.9. Para evaluar si las diferencias en
producciéen de frutos son significativas se apliqaron pruebas de
X! saobre el nimero total de frutos iniciados o maduros por morfo,
En el Cuadro 5.11 se puede observar gque las plantas Thrum inician
significativamente mas frutos gque las plantas Pin (X2=8,838,
F{0.005). Las plantas Pin ipician menos frutos gue lo esperado,
mientras que en lés Thrum esto es al reves. Ademas, una vez gue

los frutos se han iniciado, las plantas Thrum abortan menos

Cuadro S5.10. Eficiencia promedio en la iniciacidn y maduracién de
frutos entre plantas de los dos morfos florales de E.
havanense polinizadas experimentalmente.

FRUTOS MORFO EFICIENCIA FROMEDIO
INICIADOS FIN 0. 283

THRUM 0.429
MADUROS FIN 0.392

THRUM 0,683
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frutos gue las plantas Fin (X2=5,7&40, P<O,025; Cuadrao 3.12). Los
res.ltados anteriores demuestran que bajo ctondiciones de simetria
en 2@ fluja de pelen, la produccidon de frutos difiere entre los
dos morfos florales. Esto sugiere que la diferencia  observada en
congdiciones aturales es el resultado de un  fenodmena de
especizlizacidén, probablemente incipiente, en las funciones
sexualest las plantas Fin  como donadares de polen y las Thrum
coms receptoras. Lo anterior no descarta la posibilidad de gue
tamz:én estd ocwriendo un flujo dsimétrico de polen entre los

morfos florales.

Cuadro S.11. Analisis de X2 para la produccidn de Ffrutos
iniciados entre plantas de los dos morfos florales de E.
havanense polinizadas experimentalmente. Los nameros entre
paréntesis indican los valores esperados si la iniciacidén de
frutos fuese independiente del morfo floral.

MORFD FIN THRUM TOTAL
FRUTCE INICIADOS 28 (38.5) 47 (38.%) 77
FRUTDS NO INICIADOS 77 (bb6H.T) S6 (66.9) 133
FOL IIZACIONES 1095 105 210

Cuazrz 3.12. Analisis de X2 para la produccidén de frutos maduros
entre plantas de loz dos morfos florales de E. havanense
gelinizadas experimentalmente. Los numeros entre paréntesis
indican los valores esperados &i la produccién de frutos

naduwros fuese independiente del morfo floral.

HMORF < FPIN THRUM TOTAL
FRUTSE MADUROS 13 (19.8&) 39 (34.73) =4
FRUTDE NO MADURARON 13 ¢ B.3) 10 (14.8) 23
FRUTZE INICIADOS 28 49 77
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Depredacién de semillas

El principal depredador de las semillas de E. havanense es
una larva de curculidnido no identificada. Los adultos de este
depredador de semillas (sensy Janzen 1927ia) ovipositan poco
tiempo después (dos o tres dias, obs. pers.) de que las flores
han sido fecundadas. Lo mids probable  es que los adultos sélo
depositen urn huevo por fruto, ya que nunca se ha observado mas de
una larva por semilla. Las larvas se alimentan solamente de la
semilla y dejan intacta la pulpa. Foco tiempo después de que los
frutos maduran (aproximadamente st‘ semanas), la larva hace un
aguiero a través de la testa de la semilla y pups en el suelo .
Un aspecto importante de la interaccidn entre E. havan@ngé v al
depredador de sus semillas, es que aparentemente la planta no
"distingue" entre loz frutos parasitados y los sanos de tal
manera que los dos tipbs de fruto maduran. Este fenomeno podria
tener consecuencias severas sobre la adecuacidén de las plantas,
ya que sumada a la pérdida de progenie, hay una pérdida en
términos de recursos asociada al mantenimiento de las frutos
parasitados. Este hecho puede tener repercusiones mas alls de la
pérdida de las semillas; vya que dependiendo de la identidad y
abundancia relativa de los dispersores de semillas, el resultado
de la interaccion puede ser muy diferente. Poe ejemplao, cuando el
frugivoro es un animal que destruye las semillas (e.g. Vireo
olivaceous flavoviridis, Gryl 1990), éste destruye ademas las
larvas que se encuentran dentro de ellas. Aurigue a corto plazo

puede existir una disminucidn drastica del nimero de semillas
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dispersadas, a largo plazo ®] resultado podria ser la regulacidn
de la poblacidan de qurculiénidos (ct Herrera 198%a). For otra

parte, si el frugivoro no destruye las semillas durante su

forrajeo {(e.q. Ortalis gnlipdeghali, Myarchus tuberculifer,

Trogen citreolus. Cyanocoray sanblasiana y Cyanocompsa parellina,

Gryi 19%20), entonces aumenta el namero de semillas dispersadas,
perc también &l de curculidnidos producidos y dispersados a otros
sitios. Es probable que el namero de semillas dispersadas, asi
cama el  aumento o disminucién de las poblaciones de depredadores
de semillas, dependan de la interaccién maltiple entre la planta,
los depredadores de semillas y los frugivoros. El andlisis de la.
respuestas numéricas de los depredadores (curculidnidos) v los
frugivoros a variaciones en la abundancia de sus presas i.e.
frutos de E. havanense podria ser de gran relevancia para este
problema.

"En esta seccidn se explora la relacidn entre la intensidad
dei ataque por depredadores de semillas v el patrdn de fructifi-
cacidn sincrénice vy masivo de E. havanense. En esta especie el
patron de fructificacion esta determinado completamente por el
patron de floracidn. El tiempo promedio en gque maduran los frutos
después de la floracidén es muy constante (21 * 0.7 dias, n=%0),
lo gue genera que la fructificacidén sea a su vez sincrénica y
masiva. Ademds, si se compara el tiempo transcuwrrido entre la
maduracién de los primeros frutos y la remocién de los dltimos,

E. havanense queda en el extremo izquierdo de la distribucion de

una muestra de 107 especies (E. havanense=37 diasi Xicvepe=108.6
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dizss; Gryj y Dominguez en prep.), lo gque resalta la naturaleza
sincrénica v masiva de este fenbdmenac.

Eri teoria, 1la fructificacidn masiva genera un proceso de
saciacidn de los depredadores de semillas, de tal manera que sd6lo
una  pequefa  proporciden de la cosecha total es consumida y el
resto escapa por dispersidn {(Auguspurger 1979, Janzen 1969, 1971,
1976, Silvertown 1780). Una forma de probar esta hipdtesis es
comparande la intensidad del ataque por depredadores de semillas,
entre plantas que fructifican sincrénicamente, vy plantas que
fructificen asincroénicamente. bLas fructificaciones experimentales
de 1987 » 1988 pueden ser consideradas como asincrénicas con
respecta a la fructificacién natuwral de cada ana. El ndmero total
de frutos producidos por las plantas inducidas a florecer es muy
infericor al namero  producido por todas las plantas que
fructificeron de manera natural. Por lo tanto, podemos considerar
que en cada we de los dos afos de estudio hay dos niveles de
masividad y sincronia en la fructificacidm: &) fructificacion
masiva y sincrénica (maturall; y b) fructificacién no masiva y
asincrénica  (inducida). ta bhipétesis nula, es que no hay
diferencias en la proporcién de semillas dafadas por individuao,
i entre anos, ni entre las plantas que fructificaron
natwalmente y plantas que fructificaron como respuesta a la
induccidén experimental de la floracién.

Un analisiz de varianza de dos vias, donde se usaron coma
factores los afos v el tipo de fructificacidn, mostré gue la

diferencia mas importante en la proporcién de semillas dafadas
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par individuo (datos transformados arco seno Jx), fue debida a la
variacidén entre los affos (F=26.45, F<0,.0001; Cuaaro 5.1%). En
1987 la praoporcién de semillas dafadas fue 3,7 veces mas grande
gque en 1988. Esto podria ser un reflejo de la fluctuacidén natural
en las poblaciones de curculiénidos. & nivel global no hubo
diferenci;s en la proporcién de semillas dafadas entre las
plantas que florecieron naturalmente o por induccién experimental
{F=0.367, P=0,4%6; Cuadro 3.13). Las tendencias fueron diferentes
cada ado (Fig S.4), por 1lo que el efecto global no fue
significativo. En cambio la interaccién entre los dos factores si
lo fue (F=9.542, P=0.0024; Cuadro 5.13). En este contexto es
importante anslizar las diferencias entre los tratamiehtos dentro
de cada afo. En 1987, el afo con la mayor incidencia de
curculiénidos, las plantas que fructificaron asincrénicamente
fueron significativamente mas afectadas . por los depredadores de
semillas (Cuadro S.13), En cambio, en 1988, las diferencias
entre las plantas que fructificaron sincroénica y asincréinicamente
no fueron significativas., De acuerdo con lo anterior, en afocs con
gran incidencia en la depredacién de las semillas, hay una
ventaja asociads a la fructificacidn sincronica, ya gue
fructificar en sincronia tiene come consecuencia wna disminucidn
en la proporcidén de 1x énsecha que es dafada por depredadores.
Cuando las poblaciones de depredadores son bajas, 1la ventaja de
fructifticar =incrénicamente se pierde v no hay diferencias entre

pablacianes sincrénicas y asincrénicas.
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Figura 5.4. Proporcién promedioc de ia cosecha dafRada por
depredadores de semillas. Se muestran |los datos para 1887 y
1988, y dentro de cada ano, para plantas que fructificaron
sincranica (sombreado: y asincronicamente (blanco:. Los

valores son ias transformaciones arco-seno.
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Cuadro 5.13. Proporcidn praomedio de 1la cosecha dafada en
individucs de E. havanense que fructificaron naturalmente vy
como consecuencia de la induccidn experimental de la
floracidéen en 1987 vy 1988. Los dates son las proporciones
reales. lLos tratamientos con la misma letra no difieren

significativamente.

VARTIARLE N FROMEDIO GRUFDS HOMDGENEDS
ARD

1987 75 : 0,243 a
1988 24 Q, 065 a}
FLORACION

Inducida 3 0.179 a
Natural 130 Q.1X%% a
INTERACCION

1987%Inducida 19 Q,364 &
1987 ¥Natural Sé6 0,202 b
1988% Inducida 20 Q, 004 [
1983%Natural 74 Q.081 c

Los resultadas anteriaores sugieren que los depredadores de
semillas de E. havanense son sensibles a las cambios en la
masividad de la fructificacién a nivel de poblacién.

El efecto de masividad en la fructificacidén estd generado
por la sincronia en la maduracidén de los frutos, tanto dentro
como entre individuos. Esta masividad es reforzada por el patrén
de distribucidén agregado que presenta E. havanense en Chamela.
Sin embargo, hay otro nivel de  masividad, gue estd dado por el
tamaro de la cosecha de cada individuo v que padria influir en la
‘respuesta funcionsl de 1los depredadores de semillas. Este
problema ze edplord por medio de regresiones entre el tamafo de
la coseiha y &1 pasere de semillas sanas vy dafadas  por

depredadores. En el andlisis se incluyeron sdélo las plantas gue
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fructificaron natuwalmente, tanto en 1987 como en 1788. De esta
manera, se mantiene constante el efecto generado por la poblacidn
y se analiza la variacidén en el tamafo de la cosecha individual.

Los resultados s=on consistentes con las diferencias encontradas
en los niveles de depredacidn entre los afos. En ambos  aios, el
nimero de semillae sanas auwmentd conforme se incrementd el tamafo

de la cosecha (ri=0,969, F=1108.41, FJ{0.00Q1 y - pi=0.996,

F=1953%. 3, FJ0.00001 para 1987 vy 1282 respectivamente). 5in
embargo, en 1987 hubo una tendencia a gque las cosechas grandes
tuvieran ure  mayor porcentaie de semillas depredadas que En»1988
(Fig. 9.5 A, R). En lo que respects a la proporcison de zemillas
dafadas, durante 1987 el nldmero de semillas parasitadas aumentd
despr;porcionadamente al incrementarse el tamafo de la casecha
(ri=0,947, F=&40, 2, PLO.0001). La comparacidn de las curvas para
samillas sanas y dafadas durante el afo de 1987, sugiere que hay
tamiafios de cosecha optimos. En contraste los niveles de dafo en

1998 fueron muy pequefios ¥ el tamado de la cosecha sélo explica

22.3% de la varianza en el ramero de semillas dafadas (F=20.66,

G, QOO0 (Fig. S.3D).

For 1o tanto, en aguellos &fios en que Lot depredadores de
semillas constituyen una presidén de seleccion intensa (L.e.
1987, los  individuos que fructifican en sincronia con la
pohlacibﬁ y aguellons que producen tamaioz de cosecha intermedios,
tienern una ventaja que se expresa  como uiae  mayor producoidn de

semil ) libires de la depredacion.
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Figwa 3.93. Andlisis de regresidon entre el tamafio de la cosecha y
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DISCUSION

evolucidn del patrdon de floracidn sincrénica vy masiva estdn
relacionadas con el compartamiento de los polinizadores. Estas
hipétesis pueden separarse en dos grupos: &) aguellas que
argumentan que la floracidén sincrénica y masiva incrementa las
visitas de los polinizadores y supuestamente el namero de granos
de polen que alcanzan uwn estigma dado (Auguspurger 1978, 1980,
1981, 1982; Reattie et al. 1973; Faegri vy wvarn der Fijl 1966;
Heinrich y Raven 1972; 0Opler et al. 197&); o bien, b) aquellag
que sugieren que el fenémeno importante rno es el namero de granas
de polen, sino st calidad. Es decir, la floracién en "big-bang"
favorece el movimiento de polen entre individuwos y por lo tanto
un incremento en la tasa de entrecruzamiento (Raker 1939, Stern vy
Roche 1974, Whitehead 1969). |

En 21 casa de E. havanense los polinizadores mostraron una
respussta  denso dependiente, de manera gue cumplen con 1o
esperado para polinizadores "oportunistas' (Beach 1981, Hubbell y
Johnsan 1978, Johnson 1982, Johnson y Hubbell 1973, Kendall v
Smith 197%): la wvariacidn en la intensidad del despliegue floral
fue el camponente mas importante en  determinar la respussta
numérics de los visitantes., En esta especie, la masividad del
desplieque floral depende del numera de flores de cada planta,
del antmero de plantas en floracidn  dentro de wun parche {(tamabo
del parchei y de la interaccidon entre estas doz variables. Aungue

los polinizadores actian de manera denso dependiente con respecto
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&l tamafo de la planta, &} tamafo del parche genera un efecto de
diluciang s decir, una planta dada recibe menos wvisitas cuandao
eztd dentro de un parche grande. En condiciones natuwales &1
tamaia de un parche de floracidén depende de la sipcrania entre
las planfas que componen el parche. For lo tanto, conforme
aumenta la sincronia en la floracidén hay una disminucidn en el
rumero de visitas por planta. Baszados en esta evidencia debemos
descartar la hipétesis de gue la floracidn masiva y sincrdénica de

E. incrementa  desproporcicnadamente el nomerc de

polirczadores puue visitan una planta. Aunado & 1o anterior. la
raspuesta funcional  de les polinizadores (nomerc de visitas pow
fior) no varia con el temafo del despliegue {loral. Esto sugiere
que la cantidad de polen removido y/o depusitaQo par flor es
constante & independiente del tamafoc de la planta o del parche.
£s probable gue en esta especie, la floracién sincrénica y masiva
no aumente el numero de granos de polen que alcanzan un estigma o
que san  removidos de las anteras, sino gue incremente el namero
se genctipos "muestreados" por un estigma dado. La consecuencia
directa de este fendmenc seria un incremento en la probabilidéd
de fecundacidn entre individuos compatibles o no emparentados.
For 1o tanto, la evidencia obtenida en este estudio sugiere que
la evolucidon del patrdén de floracidn sincrénico v masivo de E.
havananse, es mas compatibile con la segunda que con la primera de
lzz dos hipdtesis arriba mencionadas.

Los experimentos donde se evalud el efecto de 1la limitécibn

de polinizadores sobre la reduccidn de la fecundidad seRalan en
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la misma direccion. En las poblaciones inducidas & florecer se
ancontrd wna reduccidén en la fecundidad, en cambio las plantas
que florecieron naturalmente no peadecieron este problema. Esta
reducci 6n podiria  atribuirse, en primera instancia, a wi servicio
deficiente de los polinizadores en las poblaciones inducidas a
tlorecer. 8Sin embargo, aungue las plantas y parches con mayor
namera de flores fuer;n las que atrajeron mavor cantidad de
polinizadores, ésto no se refleja en un incrementa en la tasa de
visita par flor ni en la fecundidad. De hecho, el mejor predictor
dzl ndmero de frutos iniciados en condiciones experimentales, es
la relacidén entre donadores vy receptores potenciales de polern
{(praoporcidn  entre flores Fin:Thrum). Ademids, el sistema de
compatibilidad de esta sspecie genera fuertes restricciones schre
la transferencia de gametos entre individuos, de tal manera gue
la sincronia en la floracidn incrementa la probabilidsad de
polinizacidén vy fecundacidén con genotipos compatibles, ¥ por lo
fanta, de la pfoduﬁcién de semillas.

Los resultados sugieren que la reduccidon en la fecundidad en
las poblacicnee inducidas no es una consecuencia de limitacidén de
paotinizadores, sino del namero de consortes potenciales que tiene
una  planta en €l momento de la floracidn. ta reduccidn de la
fecundidad de las plantas que florecen asincronicamente no ocurre
en el sentido convencional, s decir en términos de la cantidad
de palen transportado, sino de la calidad de ese polen. Un
ferndmeno similar ha sido sugerido para varias especies del género

Inga en Costa Rica (Foptur 1984).
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For otra parte es interesante notar gque la produccidén de
frutos en condiciones experimentales alcanzd un maAximo cuando la
proparcion de flores sstuvo muy sesgada hacia las flores Fin. En
condiciones naturales las proporciones entre plantas, &si como
entre flores Pin/Thrum, son muy cercanas & unc (l.e. proporcidn
P/T en plantas = 0.23, proporcién P/T en flores = 1.4) y 1a
eficiencia promedio en la produccién de frutos estd muy por abajo
del éptimoc encontrado én las condiciones,expéfiménta]es (E--Fit:‘ila:m~
cia en condiciones naturalgs = 0,233 % 0.022, eficiencia maxima
encontrada en condiciones expefimentalés = 0,633 * 0,045, aungue
el wmadelo predice eficiencias mayores). Los resultados de este
trabajo sugieren que la discrepancia entre el éptimoc posible y leo
obser&ado en condiciones naturales, podiria deberse & que el
sistema heterostilico de E. havapnense se encuentra en uns fase
incipiente de especializacidon de las funciones sexuales. A
continuacidn se discute uwuna hipoétesis sobre la erlucidn del
sistema reproductivo de E. havanense y el posible papel de los

polinizadores.

En el caso de E. havanense los polipizadores no estan
limitando la fecundidad, sin embarge ain podirian estar jugando un
papel muy importante en la transferencia no simétrica de gametos
entre los morfos florales (Beach 1981, Crepet 1983, Wyatt 1983).
Eri un  articuleo ya clésico, Hawa y Reach (1981) discuten el papel
prepanderante de los polinizadores en la evolucidn de los

sistemas reproductivos de las plantas con flores. En particular,
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sefialan la importancia de 1la interaccidn entre &1 tipo de
polinizacidén, el sistema sexuval vy la morfologia de la flor an la
eficiencia vy evolucidén de la heterostilia. Tedricamente 1a
eticiencia v 1a donacién del polen debherian ser similares entre
las flores Fin y Thrum para que el sistema heterostilico se
mantenga en Equilibrio. 8in embargao, éste no parece ser el caso
general: en trece especies heterostilicas en las gque se evalud el
Flﬁjmr dé 'po1eﬁ' entre Vlos bmokfas florales, se sncontré gue en
cinco de ellas mas del 504 del polen sobre los estigmes era del
miame morfa de la finr, miantras gque en las ocho especies
restantes mas del S04 del polen era Fin (Ganders 1979, Ornduff
197%a) . Este fendmenn es general en ia literatuwa v s4lo se han
encontrado pocas edcepciones donde haya predominancia de polen
Thrum sepbre los estigmas: Jepsonia heterandra (Ornduff 1971) vy

anchiusa officinalis (Fhilipp vy Schouw 1981). Independientemente

del tipo de polen, los estigmas Pin captuwran maés giranos de palen
gque las Thrum y este fentémeno es general para la mayoria de los
estudios realizados {véase Banders op.cit.). Se ha sugerido que
este fendmeno es producido por la mayor accesibilidad de los
estigmas Pin para los polinizadores (Levin 1968, Ganders 1976,
Weller 1980). Levin (1968) propusc que los granos de polern son
transportados en grandes cantidades sobre la cabeza vy el tdrax de
los polinizadores, siendo éstas las partes gue entran en contacto
con los estigmas Pin. En comparacidén, las partes de 1las
nolinizadores que hacen contacto con los estigmas Thrum  {i.e. la

prabascis) las hacen vectores ineficientes de este tipo de polen,
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pot lo que se esperaria una polinizécién deficiente de las tlores
Thrum. Este argumento requiere de una sintonia perfecta entre los
tamafios relativos de las flores y sus polinizadores, sintonia gue
raramente se cumple. En E. havanense los polinizadores cubren una
gama muy amplia de tamafos, que va desde las especies mas

pequefas de Trigona (3 mm long.) hasta abejas muy grandes como

Xylocopa (#27 mm long.). Si la variacién en el tamafo de los

polinizadores eg un fendmeno general entre las especies
heterostilicas, podria proponerse gque la transferencia de polen
de cada morfo s realizada de manera ﬁreferencial por diferentee
polipizadares. De tal manera que el sentido de la transferencia
de polen entre los morfos florales, dependeria de la gama de
visitantes, de sus tamafios con respecto al de las anteras y
estigmas de ambos tipos de flor vy de la sbundancia relativa de
ha sugerido gque cambios en la composicidn especifics de los
visitantes conducen a cambios en los patrones de transferencia de
polen entre los morfos florales (Orndufd 19790, vy en Jepsonia

heter

ra (rnduff 1975b) se demostrd gque la polinizacion de las

flores Fin se efectia por moscas de la familia Syrphidae,
mientras que las Thrum son polinizadas por abejas de la familia
Halictidae. Los resultados de las pruebas de polinizaciodn
controlada mostraron que la produccién de frutos difiere entre
los morfos florales de E. havanense. Esto indica gue hay una

especializacién parcial de las funciones sexuales dentro de las

flores, las Fipn como donadoras de polen v las  Thrum como




receptoras. El origen v mantenimiento de esta diferencia podria
deberse a la composicidn faunistica de los polinizadores si éstos
favorecen el flujo de polen de las flores Fin & las Thrum. La
gt an variacién ern los tamafos del gremio de visitantes flaorales
de E. havenense, asi como la morfologia de la +tlor, apoyvan esta
hipdtesis: Lazs flores de E. havanense no presentan un tubo
profundo como el de otras especies heterostilicas (g.g9. el género
Peychotrial), por lo que la presencia de partes bucales largas ha
ges un reguisito para la polinizacién y la remocidn de pplen de
los estigmas vy anteras cortosy ademds los polinizadores mas
abundantes son las abejas del gérnero Trigona, las cuales por su
tamafo tienen mayor probabilidad de transportar poien Fin y hacer.
contacte con los estigmas Thrum de E. havanense.

Aunque wb6le hay datos cuantitativos para la floracidn
inducida vy nétural de 1988, las. cbservaciones de campo realizgdasr

duwrante la floracién inducida y natuwral de 1987 y 1989, sefalan

que la predominancia de abejas del género Trigona comp visitantes

de tres afos.

5i la composicién faunistica de los polinizadores de E.

havanense se mantiene por periodoz extensos, el proceso de
diferenciacidn de las Ffunciones sexuales entre los morfos
florales padria acentuarse. Lo mas i1interesante, es gue este
procesn estaria dirigide por la interaccién con los pelinizadores
(Schemshke y Horvitz 1984) v podria ser una etapa previa a la

seterilizacién parcial de las funciones sexuales. For lo tanto,




es probable gue E. havanense se encuentre sn las primeras fases
de wn proceso de evolucion de un sistema heterostilico a uno
dioico. Es interesarnte notar que en los ejemplos zugeridos de
evolucion del sistema heterostilico a1 dicico, se propone la
ssterilizacion del androceo en las plantas con flores Fin y del
ginecen en las gque tienen flores Thrum (Musanda spp.. BRaker 1958;

Ervthroxylum spp.. FEawa y Opler 19753 Coussareas talamancana,

Beach y Bawa 19803 Cordia spp., OUpler et al. 197%5; Nymphoides
spp.s Ornduff 1956; Fsychotria spp., Vuilleumier 1947). De estar
ocurriendo’ un proceso  de especialiracién en E. havanense, el
sentido se daria &l contraric de 1o propuesto para otras
especies. Musnchow vy Grebus (1789 modelaron la evolucidén del
dicicismc a partir de la heterostilia y mostraron gue el
resultado de este proceso depende del zistema genético v de las
condiciarnes ecoldgicas imperantes. De tal MmN E & que  1a
especializacién de las funciones =zexuales na necesariamente
conduce & gue las flores Fin sean las receptoras de polen vy las

Thrum las donadoras.

Por otra parte v con respecto a los depredadores de
semillas, los resultados coinciden con las predicciones tedricas
{Auguspurger 1778, 1?81, Janzen 1969, 1971, 197&, Silvertown
19800, e indican que las plantas que ’florecen—fruatifican en
sincronia con la poblacidn tienen una ventaja sobre las que o
" hacen asincrénicamente. Esta ventaja se expresa en términos de

uria digminucién en el dado infringido por los depredadores. Al
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parecer, la produccion amasiva de frutos tiene un efecto de
saciacidn sabre los depredadores, de tal manera que s6lo consumen
une pequefa proporcidn de la cosecha v el resto de las semillas
escapa por dispersidn y germinacidon subsecuente. En contraste, en
las plantas gue florecen—fructifican asincrdénicamente, el dafo
por depredadores de semillas es muy alto. De acuerdo con esto,
los cepredzdores de semillas constituyen una fuerza de seleccidn
zobre 21 patrén de Ffloracién de E. havanense, de tal manera que
podr:an actuar como un filtro selgctivob sobre aquellas plantas
que #lorecen asincrénicamente con 15 poblacién. El efecto de los

depredadoreg de semillas, junto con el incremento en la
probagilidad de encontrar consortes, actian como fuerzas de

selecciotn aditivas en el mantenimiento del patrén de floracidén

fsincrénico v masiva) en esta especie en Chamela. Un efecto

simiiar se ha descrito para Hybanthus prunifalius en Costa Rica
(Auguspurger 1978, 1981).

Este patrén de escape a la depredaciodn se encontré sélo en
un aio de los dos analizados, lo que resalta, por una parte, la
variacibén natural en las poblaciones de depredadbres de semillas
en Chamela, y por otra, el hecho de que los depredadores de
zemillas pueden constituir una presidon de seleccién variable en
el tiempo.

Forr Altime, vale ls pena resaltar el hecho de que la
interaccion entre el patrén de floracién, las polinizadores y los
depredadores de semillas (sin mencionar herbivoreos y frugivoros)

podir: an generan un régimen compleja de presiones de selecciodn
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sobre el sisfema reproductive de la planta. Al parecer la
interaccidon entre los polinizadores, el sistema de cnmpaiib&lidad;
y la morfologia de las flores, est& propiciando una tendencia
hacia la especializacidén de las funciones sexuales entre 1os
marfos florales. Estd tendencia se expresa comc una  mayor
fecundidad de las plantas con flores Thrum. Sin embargo, al mismo
tiempo la presidn de los depredédores de semillas ocwre en
sentido contrario, es Vdecir, las plantas con las mavyores
fecundidades {i.e. las Thrum) tienen una presidén por depredadores
de semillag proporcional mente mayor.k For lo tanto, la tendencia
absefvada a la especialiﬁacién de las funciones sexuales,
promovida por los polinizadores, podria revertirse si se
considera el efecto de los depredadores de semiilas. El resultado
neto de este process dependeria de la constancia espacic—temporal
de las pfesianes ejercidas por los polinizadores y depredadaores
de semillas, asi como de las intensidedes relativas de la
seleccion que cada wno de ellos ejerce. Los resultados hasta
ahora obtenidos muestran que a diferencia de los polinizadores,
los depredadores de semillas tienen variaciones marcadas entre
los aﬁos,  por lo que su efecto en la evolucidn del sistema
reproductivo devg. havanense podria ser, tal vez, mas débil.

Este trabajo demuestra la importancia de analizar las
relaciones miltiples entre una planta y 165 animales con los que
interactua. El an&lisis parcial de este fendmenc nc considera que
muchos caracteres de los organismos estdan correlacionados, y por

lo tanto, la zeleccidn sobre cualguiera de ellos tiene un efectn
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sobre los demsas. Ne considerar gue los animales gque interactuan
can una planta conforman una matriz de interacciones compleja e
interrelacionada, podriea conducir a interpretaciones erréneas
sobire la evolucién de caracteristicas gque tienen un supuesto

valor adaptativo.




CAPITULD VI

EFECTO DE LA DEFOLIACIOM ARTIFICIAL GSOBRE LA ADECUACION DE

Erythroxylum havanense Jacq. (ERYTHROXYLACERE).
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INTRODUCCION

La actividad de los herbivoros tiene como consecuencia
directa la disminucidn del tejido fotosintético de las plantas.
Esta disminucidn en &l presupuesto fotosintético puede afectar
negativamente en la sabrévivencia, el crecimiento ¥ la
reproduccion de lps individuos dafados (Crawley 1985, Jameson
1963, FKinsman vy Flatt 1984, kKulman 1971, Louda 1982a, 1982b,
1984, Mills 1984). En particular, en los casos donde se ha
documentado el efecto sobre la reproduccidn, éste se ha evaluado
en términos de reduccidn de la fecundidad (nimero de semillas)
(Horvitz vy Schemske 1784, Marquis 1984, Rockwood 1973, Waloff vy
Richards 1977), disminucidn en el peso de las semillas (Bentlgy
et al. 1980, Janzen 1976b, Maun y Cavers 1971, l.ee y Bazzaz 1980,
Stephenson 1780), reduccidén en la viabilidad de lacs zsemillas
(Marquis 1987) vy retrasos del momento de la floracidn (Mairquis
1987), lo gue a su vez puede producir una reduccidn de la
" fecundidad por generar  asincronia con los polinizadores o con
‘individucs coespecificos (Crawley 1983 vy rveferencias, Maraouis
1987). Una conclusidén que emerge de estos estudios, es que la
produccidn de semillaz esté generalmente  limitada por la
disponibilidad de carbohidratos y otios productos metabélicos de
las hoias. Por lo tanto, s probable gque la felivoria cause un
desequilibrio entre la demanda reproductiva v la energia
disponible en la planta i{ya qgue la remocidén del tejide

fotosintético afecta directamente la tasa de asimilacion de

energia). Este fendmeno puede acentuarse en sitios marcadamente



estacionales como los bosques tropicales caducifolios. En estos
sitios, en contraste con habitats no estacionales: &) las plantas
pierden laé hojas durante la temporada de sequia, b) la época de
crecimiento se restringe a unos pocos mesas por aro Yy <c) las
hojas son  producidas en intervalos cortos y discretos, que en
general ocurren al principio de las liuvias (Frankie st al. 1774,
Lieberman 'y Lieberman 1984). Asimismo, lous recursos necesarios
para el crecimienta, la produccisn de frutos, semillas v de las
reservas  para la época desfavorable, son generados durante la
estacién de lluvias (Mooney y Gulmon 198%, Rockwood 1973). De
acuerdo con  lo anterior, cuslquier evento gue disminuyea &l area
fotosintética puede tener consecuencias importantes sobre la
adecuacién de esteas especies. For otra parte, este comportamiento
fenolégico tan discreto, permite la asignacidn de causalidad
entre eventos conocidos de folivoria (i.e. €l historial de
defoliacidn) y componentes de la adecuacidén dentro y entre
temporadas.

Esta parte del trabajo tiene como abietivo evaluar el efecto
de la defoliacidén artificial sobre varios componentes de la
adecuacisén de Erythroxylum havanense Jacg. (Erythrodylaceae),
tanto dentro de una estacién como entre estaciones. La floracién
de esta especie es proléptica (Borchert 1983), por 1o que los
botones florales son producidos durante la temporada humeda
{julioc-octubre), pero su antesis ocurre hasta ocho o nueve meses
después, como respuesta a las primeras lluvias de la siguiente

temporada. For lo tanto, la produccién de los botones florales de
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unx temporada dada depende de los fotosintatos producidos durante
la temporada anterior. Este comportamiento puede generar que la
produccién de semillas de un afo dado sea e) resultado de dos
factores: a) el namero de flores (que depende de la historia de
defoliacidén y & su vezr pusde tener efectos sobre la conducta de
los polinizadores) vy de dvulas fecundados; vy b) de los recursos
disponibles para la maduracidn de los dvulos fecundados, que son
generados por las hajas de esa temporada.

£rn  condiciones naturales las hojas de E. havanense son
consumidas por varias especies de insectos; entre sllos, los mds
impartantes SO0 larvas de lepidipteros de las familias
Satwnidae, Geometridae y Lvecaenidae, las cuales, en ocasiones,
pueden causar la defoliacién total de individuos {(obs. pers. y A.
Fescador com. pers.). QOtros herbivoros comunes, pero  pocao
abundantes, son - ertépteros de varias especies, azi como hormigas
del génerc Atta; estas dltimas pueden tener efectos severos
cuando  remueven los botones florales y renuevos foliares al
principioc de la época de lluvias, ya que impiden la reproduccibn
del individuo en esa temporada y "obligan' a la planta a producir
una nueva dotacidén de hojas. Sin embargo, lo mas camin es que el

dafo sobre las hojas se mantenga en niveles bajos (5% del &rea

foliar, promedio para 60 individuos).



METODOS

FPara determinar el efecto de la disminucidn del &rea foliar
sobre la adecuacidén de E. havanense se realizaron experimentos de
defoliacidén artificial. l.as plantas fueron seleccionadas de treg
sitios (sobre las veredas Tejdn, Caminoc Antiguo Sur y Eje Central
de la estacién de bioclogia Chamela) separados entre  si por al
menos 1 km de distancia en linea recta. En cada sitic se
seleccionaron 20 individuos reproductives procurande cubrir toda
la gama de tamafios. Las plantas dentro de cada sitio fueron
ordenadas de acuerdo a& su tamafo en cince grupos de cuatro
plantas (el tamafo fue medido como la suma de las &reas basales
de las ramas vivas de wun individuo). El primer grupo consistid de
lags cuatro plantas ma&s grandes, el segundo de las cuatro
giguientes y asi sucesivamente. Dentro de cada grupo, las plantas
fueron a&signadas al &zar a uno de 165 siguientes cuatro
tratamientos:

1.~ Flantas control: sin manipulacidén (Control),

2.~ Plantas protegidas: se les aplicé insecticida para evitar el
dafic por herbivoros (0%).

3. Defoliacion al  29%: se removid 254 del &rea ¥oliag y adem#s
las plantas fueran protegidas con insecticida (29%4).

4,- Defoliacidn al 100%: se removiéd 100Y% del &rea foliar, ¥
cuando la planta produjo hojas nuevamente, éstas fueron
protegidas con insecticida (100%).

De esta manera, se asegurd que la asignacidén de los tratamientos

entre los sitics rio estuviera sesgada por la variacion en los



tamancs de las plantas. For lo tanto, cada tratamiento en cada
sitio estd representado por plantas de todos los tamados. En
total se incluyeron 15 plantas (i.e., cinco réplicas por tres
sitios) por tratamientao que al final suman 60 plantas usadas en
] experimento (i.e., cuatro trétamiento; por  cinco réplicas por
tres sitios)., En los tratamientos tres. y cuatro, la aplicacién

del insecticida tuvo la finalidad de evitar dafios adicionales por

- herbivoros naturales, que pudieran modificar los valores

originales de area foliar rremovida."El insecticida usado fue
Folimat (Rayer), que ha demaétrado ser eficiente contra una gran
cantidad de herbiveoraos (R. Dirzo cam.r pers.). Este insecticida
pertensce al grupo de los derivados del acido fosférico, siendo
=us principales atributos una alta toxicidad y una baja persis-~
tencia (Warz 1978). La concentracidén usada fue la que recomienda
el fabricante (20 ml en 20 1 de agua) y se aplicéd por mediorde
sspersores manuales. La primera aplicacidon se realizé al dia
ziguiente de la defoliscidn y después uns vez cada semana o cada
vez que lloviera vy existiera el riesgo de que el insecticida
fuera lavado de las hojas; esto continud hasta que las plantas
tiraron las hojas al final de la época de lluvias (noviembre
198775 .

Los tratamientos se aplicaron siete dias después de la
flaoracidén natwral de 1987. En el caso de las plantas defoliadas
al mivel de 284, l1a remocién se hizo contando todas las hojas en
grupos de cuatro y cortando, con tijeras, la cuarta hoja de cada

grupo. En &l casw de las plantas defoliadas al 1004, simplemente




se cortaron todas las hojas. Al momento de la aplicacion de los
tratamientos, las flores (LeBay los frutos iniciados) que
guedaban -en  las plantas eran sdlo aguellas que habian sido
polinizadas exitosamente, De esta manera se asegurd que la
aplicacidn del insecticida no interfiriera con la polinizacidn
natwal. Por otra parte, 1la& iniciacién del experimento, siste
dias despuéds de la floracidn, asegura que las bojas estén
completamente expandidas, ya gue la antesis asi como la expansion
de laz hojas, son fendmenos gues ccurren simultaneamente en esta
especie (HEullock 1988%b, y obs. pers.).

Las wvarizbles de respuesta analizadas fueron divididas,
seqiun &1l efecto del experimento, en componentes de la adecuacidn
dentro de la temporada (i.e. 1787), y entre temporadas (i.e.
1988). Para 1987 se analizd el efecto de la de%oliacibn sabre la
producci dn de semillag, el tiempo de maduracion de los frutos y
el peso de las semillas. Para 1988 se analizd el efecto sobre el
crecimiento, la sincronia en la floracidn, el ndmero de.flures
por individuo y la produccidn de semillas.

De wmanera adicional, se estimd el dafo por folivoros a
finales de la temporada hdameda de 1988 (noviembre). Esto se hizo
por medio de censos de las hojas de todas las plantas sometidas
al experimento. En cada planta se censaron por lo menos 100 hajas
seleccionadas &l azar. Cada hoja fuse asignada & una de las
siguientes categorias de dafo: 0, sin dafo; 1, hasta 5% del area
feliar removidasy Z. & & 10%y 3, 11 a 25%; 4, 26 a 90%; 5, 51 a

T3% vy b6, 76 a 100% del &rea foliar consumida. Después para cada




planta se calculd un indice de dafio que se define como:

ID = [(Emy) (1) 1/N

donde n, = namero de hojas en la categoria i
i = categoria de dafio
N = nimero de hojas analiradas

Los resultadog se analizaron por medic de an&lisis de
varianza {(ANDEVA). t.a homageneidad de varianzas entre los
tratamientos fue evaluada por medio de la prusba de Bartlett. En
los casos en gue fue necesario, los datos fueron transformados o

bien se uzaron pruebas no paramétricas (Steel y Torrie 1980). En

los andlisis de varianza donde se encontiraron efectos
significativos, 562 uso la prueba de diferencias minimas
significativas (DMS) para eval unar las diferencias entre

tratamientos, ya sea en su versidn paramétrica o no paramétrica
(ver Zar 1974). Todos 1los resultados e presentan como el

promedio * error estandsar de los datos sin transformar.



RESULTADOS

Fara algunas de las variables analizadas no fue incluido el
efecte debido a los sitios, ya gque no se encontraron diferencias
significativas entre ellos y los datos, por lo tanto, fueron
agrupados para su  analisis. Hubo dos variables (peso de las
semillas vy numero de flores en 1988) en las que las diferencias
entre ios sitios fueron significativas y éstos fueron incluidaos
como un factor mas dentro del analisis.

En el Cuadro 6.1 se muestran los resultados de los ANDEVA
para las variables en las que no se encontrarcon diferencias entre
los sitios.

Cusdroc  é&.1. An&lisi de wvarianza sobre componentes de la

=%
adecuwacidn de E. havansnse usando comoc factor el efecto de
os sitiws. &élo presentan aguellas variables en las que
as diferencias entre los sitios no fueron significativas.

-

VARTAELE ESTADISTICO F
DEL ANALISIS

Tiempo maduracidén 2,620~ 0.091

Frutos madwos 1987 0,232 0,890

Crecimiento (87-38) 1.017= 0,368

Sincronia floracidn 1788 2.224a 0,112

Frutas madwros 1788 2.249~ 0.117

a: F, GNDEVA

bh: H, Hruskal-Wallis

Efectos en la misma temporada (1987)
Loz tratamientos de defoliacidn tuvigron un efecto marcado
sabire 1a produccion de  frutos maduros  de 1987. Un analisiz de

varianza, usando el pimera de frutos iniciados como covariable
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para compensar las diferencias iniciales en €l nuamerc de frutos,

mostrd que las diferencias en la produccidn de frutos entre los
tratamientos de defoliacién =001 altamente significativas
(F=4.374, P<0.008). En los dos grupos de plantas a los que se
aplicd defoliacidn experimental (tratamientos 2y  4) hubo uma
reduccién de casi tres veces en la produccidén de frutos (promedio
de ambos tratamientos = 34.5 frutos) con respecto a Jlos
tratamientos donde las hojas no fueron removidas {(tratamientos 1
¥y 2, promedic 104.5 frutos; Cuadro 6.2). Las diferencias entre
estos dos grupos son estadisticamente significativas, pero no hay
diferencias entre los tratamientos 1 y 2, ni entre 3 vy 4 (Cuadro
&.2). Gran parte de la varianza en la produccion de frutos
madurns es explicada por el namero de frutos iniciados (gue fue
incluido coma cavariableg F=128.766, FPL0.0001), por lo que las
fendmenos involucrados en la iniciacién de los frutos deben ser

de gran importancia en esta especie.

Cuadro &.2. Froduccidn promedic de frutos maduros en 1987. Los
tratamientos con la wmisma letra indican que na  hay
diferencias significativas entre los tratamientos.

’

TRATAMIENTD M No. PROMEDID FRUTDS GRUFOS HOMOBENEOS
1: Contyal 15 126.867 * 52,7492 a
2 0% 15 72,200 % 26.401 &
3 2E% 15 30,200 +  9.339 b
4r 100% 15 AZ.867 + 13,973 b

fAdemis de una disminucidn en el numero de frutos madurcs, 1a

defoliacidn generd un aurnentoe en el tiempo requerido para su



maduraci én. Un  andlisis de varianza no parametrico (Kruskal-
Wallis), mostrd que las diferébcias en el tiempo de madur&acidn de
frutas entre los tratamientos son  altamente significativas
(H=31.061, P<O.0001). Por medio de una prueba de comparacidn
mialtiple no pardmetrica {(Zar 1974), se establecid que el dnico
tratamiento gue difiere significativameﬁte de los demas es el de
las plantas defoliadas al 100%. En este tratamiento el
crecimiento de los frutos =se detuvo después de la defoliacion vy
s6lac se reanudoé hésta que las plantas produjeron hojas
nﬁevamente, resultando en un retraso de occho dias con respecto a
las otros tratamientos. £1 Cuadro 6.%F muestra los valores
promedio del camero de dias que transcurrieron entre 1la
iniciacidén de  los frutos (cinco dias después de la floracidn) vy
s maduracidén, para cada tratamiento. Los frutos fueron
constderados como maduros cuando cambiaron de colaor verde a vrojo

internso.

Cuadro &6.3. Tiempo promedio de maduracidén (dias) de frutos en
plantas wsometidazs a diferentes niveles de defoliacidén. Se
presentan también los resultados de la comparacidn
estadistica.

TRATAMIENTO N TIEMPO RANGO FPROMEDIO GRUFOS HOMOGENEOS
FROMEDIO

1: Control i4 21.6 18,36 a

23 0% 15 22, 24,53 &

3 284 i4 22.3 23.14 a

4: 10GHL 13 0.1 49.77 b
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Jtro componente de la adecuacidn afectado fue el pesc de las
semillas. Este varid entre los traéamiantos y entre los sitios.
Desafartunadamente las varianzas entre los tratamientos son
significativamente diferentes. por lo gue no es posible realizar
un analisis que incluya, de manera simultdnea, estas dos fuentes
de variacién. For esta razén se usd un andlisis de varianza no
paramétrico para evaluar el efecto de los sitios y otro indepen-
diente para evaluar el efecto del tratamientoc. En el Cuadro 6.4
se muestra la comparacién del peso de las semillas entre los
sitios. Fuede observarse gque hay una gran variacidn, con las
semillas mads pesadas en el sitio Tejdn (TEJ), las mas ligeras en
el sitio Camino Antiguo Bur (CAS) y las del Eje Central (EC) con
un pese intermedio. El efecto del sitioc es asltamente significa-
tivo (Prueba de HKruskal-Wallis, H=4&4.025, F<0.0001), pero sélo
las semillas del Camino Antiguo Sur difieren de los otros dos
sitios. Es dificil dar una explicacidén a priori para este
fendmeno, pero es probable que los resultados se deban a
diferencias en las condiciones +tisicas de los sitios. Al parecer
los sitios mas himedos son el Tején y el Ejé Central, va que
ambos se encuentran situados en la partes bajas de dos cabadas
donde hay mayor acumulacidén de agua. En cambio, el‘ sitio del
Camino Antiguo Sur se encuentra sobre un lomerio, casi en el
parteaguas de dos cerros, por lo oque es muy probable que la
disponibilidad de agua sea menor, vy la insolacidn sea mayor.
Desafortunadamente no hay datos disponibles sobre la composicion

del suelo entre los sitios, por lo que no es posible discutir mas
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sobre la importancia de este factor. Sin embargo, gqueda l1a
posibilidad de que hava diferencias genéticas entre las plantas
de cada sitio si los fendémenos de dispersiéon de esta esﬁecie
ocurren a nivel muy local (dentro de parches). Evidentemente,

éste es un asp:~to que reguiere un estudioc subsecuente.

Cuadra &.4,. Peso promedio de las semillas (mg) de plantas
situadas en tres sitios diferentes y sometidas & diferentes
niveles de defoliaciény se presentan ademas los rangos
promedio de las pruebas de Eruskal-Wallis y los resultados
de la comparacidén estadistica.

N FESO RANGO BRUPOS HOMOGENEQS
FROMEDID FROMEDIO
SITIOE :
t: TEJ 214 46,2473 IET.02 &
2: CAS 154 39.290 198.049 b
I EC 133X 43,383 ERE. 065 a

TRATAMIENTOS

1: Control 141 41.860 206,820 &
& 0% 21% 42.630 260,060 a
RY B2y 4 117 43,750 =290, 183 a
4: 100% 0 44,806 336,510 b

FPor otra parte, cuando se comparan los pesos de2 las semillas
entre los tratamientos se obtiens un resultado sorprendente, hay
una tendencia a que el peso de las semillas aumente conforme se
incrementa el nivel de defoliacidn. Las diferencias son altamente
significativas (Frueba de kruskal-Wallis, H=26.4, FR0.0001), pero
se deben unicamente al efecto del tratamiento de defoliacidn al
100% (Cuadro 6.4). Este incremento (& 8%) podria ser el resultado
de una compensacidén en el peseo de las semillas como reapuesta a

la reduccidgn en el nimero de frutos praoducidos por estas plantas



(cf. Cuadra 6.2). Con el objeto de exuplorar este fendmeno se
realizd una correlacidén entre el ndmero de semillas por planta vy
el peso de dstas. Hay una tendencia a gque las semillas sean mas
pesadas  conforme aumenta . el namereo gue produce una planta
(F=21.424, P<0.0001). Sin embarge la varianza explicada es
sumamente pequera (r2=0.037), lo cual indica que hay otros
factores, probablemente de mas importancia, involucrados en
determinar el pesc de laz semillas. En la Figura 4.1 se pusde
absarvar gue la variacidén en el peso promedio de las semillas por
plants e muy grande.

En todo caso, no hay evidencia de que exizta un conflicto de
asignacidn de recursos entre el nimero de semillaz vy el peso de
las miemas. For lo tantoc éz=ta no es la explicacion para los

resul tados encontrados aqui.
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hicieron con ics datos crudes.
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Efectos entre temporadas (1988)

lLos efectos de los tratamientos no se restringieron a la
temporada en la que se llevd a cabo la defoliacién, sino que
tuvieron manifestaciones a méds largo plazo. La defuiiacién tuvo
un efecto marcado sobre el crecimiento de las plantass (incremento
en area basal, ver métodos). El promedio general indica que el
incremento en area basal fue negative (-0.24 cmz, n=&0), lo que
se debe principalmente a la muerte de ramas cmmpletas; Esta fue
evidente durante €l censo realizado en 1988, durante el cual se
ancontré un gran namero de Eamas muertas. Muchas de ellas tenian
evidencia de atagque por insectos xwiléfagos, por lo gque pusden ser
postulados como una causa importante de martalidad de ramas. En
muichas ramas muertas nec se encontrd evidencia de este tipo de
dafio, por 1o gque es pgrobable que murieran por desecacion. Por
otra parte, los incrementos promedic fueron negativos, excepto
para las plantas gue no fueron defoliadas y gue ademdas estaban
protegidas corn inéecticida (Cuadro 6.3). Lo gue padria sar‘gna
evidencia del efecto gue tienpe la actividad de les folivoros, va
zea real (gf. el tratamiento control . o simulada {tratamientos 3.
v 4)y sobre un compohente de la adecuacidn tan impnrtantekcomm el

crecimienta. Bin smbargo, aunogue el analisis de varianza fue

significstivo 385, PC0.0S), nuevamente @1 dnico tratamiento
que difiere de los demds fue &1 de plantas defoliadas por
completo (Cuadro &.%). Por lo tanto, sdlo los niveles extremos de

defoliacian tienen un efecto nmegativo sigrificativo sohre el

crecimiento de las plantas.
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Cuadro &.3. Valores promedio de incrementos en 4&rea basal
(cm? /afo) para plantxs sometidas a diferentes niveles de
defoliacidn.

TRATAMIENTO N INCREMENTO EN AREA RASAL GRUFOS HOMOBGENEOS
1: Control 13 - 0,05 % 0.19 a
2: 0% 15 0.29 = 0.30 &
I 2574 19 - Q.27 £ 0.16 ab
43 100% 15 - 0.94 % Q.40 b

Con &1 objeto de evaluar el efecto de los tratamientos sgbre
la sincronia de la floracidn un afo despues de la defaliacién
experimental, se estableciorun indicé de sincronia. Este indice
bse calculéd para cada planta, cema la diferencia en dias entre el
pico de floracidén de 1la planta vy el pico de floracidn de la
poblacién en 1988. En el Cuadra 6é.6 se muestran los indices
promedic para cada tratamientn. Estos valores son muy similares y
1o difiergn significativamente (F=0.48S5, P>O.6). Esto ;ugiere que
el momento de la floracién en E. havanense depende de estimulos
ambientales y que es independiente de la historia de de?oliacién

de los individuos.

Cuadro &6.4. Fromedios de los indices de sincronia (diasy para
explicacién véase @l textol en plantas de E. havanense
sometidas a diferentes niveles de defoliaciodon.

TRATAMIENTO i INDICE DE SINCRONIA GRUFPDS HOMOGENEDS
1: Control 15 S.1 1.2 a
21 Qv 15 4.1 £ 1.2 a
3 25% 15 4,1 * 1.3 &
43 100% 15 3.1 1.0 a




El nimeroc de flores por planta, una variable importante en
la atraccidn de polinizadores y por lo tanto en la cantidad de
polen removido o depositado, disminuye drasticamente cuando el
nivel de defoliacidén es severo (Cuadro 6.7). Un anidlisis de
varianza, usando como covariable el numerc de flores producidas
en 1987, es decir, antes de la aplicacién de los tratamientos de
defoliacién, mostré que tanto 1los sitios (F=3.991, F<0.01) como
log tratamientos (F=7.2583, P<O.0003) tuvieron un efecto estadis-
ticamente significativo sobre la preoduccién de flores un afo
después. El efecto de 1la covariable fue altamente significativo
(F=17.8&63, FL{0.0001), por lo que una buena parte de la variacién
se@ explica por diferencias intrinsecas .a las plantas en la
produccidén de flores. El Cuadro 4.7 muestra el numerc promedic de
flores por planta para los sitios y los tratamientos. Las
diferenciés entre los sitios siguen la misma tendencia gue la del
pese de las semillas (cf. Cuadro 6.4), es decir, el sitio donde
las semillas fueron menos pesadas también tiene las plantas que
produjeron menos flores un afo después de la defoliacidn. Los
argumentos empleados péra explicar las diferencias en los pesos
de las semillas se aplicarian de igual forma para el namero de
flores. Con respecto a las diferencias entre tratamientos puede
observarse (cf. Cuadro 6.7) que el Gnico que difiere de lozs demés
es el de defoliacidn al 100%. Frobablemente =1 costo de volver a
producitr una cosecha completa de hojas es demasiado elevado y
s56lo deja un pequeno remanente de recursos para la produccion de

botones florales de la siguiente temporada de reproduccién.
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Cuadro &.7. Nimero de flores producidas por planta en las
diferentes sitios y tratamientos, un afo después de& la
defoliacién.

N FLDRES POR PLANTA GRUFPOS HOMOGENEQS

SITIOS

1: TEJ 20 1077 + 330 &

2y CAS 2 745 £ 351 b

3: EC 20 . ) 854 + 173 a
TRATAMIENTOS

1: Centrol 15 1454 % 447 a

2z (74 13 1187 £ 395 a

3 254 R §4 848 * 207 a

L Y] &2 b

10074 15 . 2359

La disminucién en el namero de  flares por efecto del
tratamiento de defoliacién causé, a su vez, un decremento en la

produccién de frutos maduros (Cuadro 6.8).

Cuadro &.8. Froduccién de frutos en  plantas de E. havanense un
afo después de wmer sometidas a diferentes niveles de
defoliacidn.

TRATAMIENTO N FRUTOS FOR FLANTA
1: Centrol 15 183 + 83
: 0% 15 145 + 39
F: 25% ) 135 ihg + 54
4: 100% 18 - 74 + 22

Con el objeto de evaluar si la disminucidn en la produccidén
de frutos wmaduwros estuvo causada sdéla  por las di%ef&ncigs
iniciales en el namero de flores, o si ademas huﬁa problemas en
la maduracién de los frutas, se realizé un  andlisis de varianza

gue incluyd el noamero inicial de flores v el namero de frutos



iniciados como covariables. Esto permite partir l& variasnza en la
producci én de frutos entre los efectos directos e indirectos. Los
efectos indirectos se deben a las diferencias iniciasles en el
namero de flores, provocadas por el tratamiento de defoliacidn
(cf. Cuadrao 6.7)3 wmientras ogque los efectos directos pueden
inte#pfetarse en términos de los recursos dispanibleg por la
plarts para la maduracidén de los Frutos. Este presupuesto de
recu sos pudd haber sido aféctado por la raemaocién exparimental de
hojas. Los resultados se presentan en ‘&l Cuadro 6.9. Si en el
analisis sd8lo se iﬁcluye el ﬁﬂméﬁb de flores como covariabile,
entonces gran parte de la variacidén en =l nimerc de frutos
maduros a@s  explicada por esta covariable v no hay un 2fecto neto
de lous tratamientos. Sin embargo, si se afade el nimero de frutos
iniciados como otra covariable, el namero de flores plerde su
significancia vy son los frutos iniciadeos los que explican la
variacidn en frutos maduwos. Eéto pone de manifiesto dos puntos:
&) El tratamiento de defoliacién no tuvo ningin efecto scbre la
eficiencia en la maduracidén de frutos de 1988 vy por 1lo tanto la
defoliacidn no afecta el presupuesto de recursoz de la plants un
afo después de que ésta acurre. Es decir, los recursos necesarios
para  la maduracién de los frutos no provienen de reservas
acumul adas por la planta, sino déu los fotosintatos sintetizados
por las hojias que se expanden despgés de la floracidén.

bB) E1  hecho de que el nimero de flares o el nimero de frutos
iniciados expliquen la variacién en £l nimero de frutos maduros,

sefiala la importancia de 1os fendémenocs de polinirzacidén sobra la



fecundidad de los individuos en esta especie. Estas dos

variables estan correlacionadas (F=109.4, F<0,0001, ANDEVA de la
regresidn), de tal manera gque a2l nimero de flores explica &9.4%
de la variacidén en el nﬂmern.de frutos iniciados (Fig: 6.2). For
lo tanto, auvngue no  bhubo un efecto directo de la defoliacién
sébre la eficiencia en la ﬁadu?écién, 51 hﬁbo un efecto indirecto
a través de la reducciodtn en el nﬁmaro de flores y par lo tanto de

frutos iniciados,

Cuadro &.9. Analisis de varianza del nimero de frutos maduros en
individuos de E. havanense sometidos & defoliacidén
experimental. Los datos fueron transformados & log (x+1)
para corregir las diferencias en las varianzas entre los
tratamientos. A) Andlisis incluyendo séloc &l namerc de
flores como covariable. E) Andlisis usando el nimero de
flores y los frutos iniciados como covariables,

FUENTE DE VARIACION G.L. F F

A

Covariable; Namero de flores 1 22&6.10 0. 0001 .
Tratamiento:s Defoliacidn . 3 1.78 0.1516
B

Covariable: Namero de flores i 0.096 Q. 7609
Covariable: Fruteos iniciados 1 . 294.8384 0, 0001
Tratamiento: Defoliacidn = ' 1.85% 0.1486
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Figura 6.2. Relacitn entre el namero de flores y el namero de

frutos iniciados en indlviduos de E. havanense.
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Herbivoria natural subsecuente a la defoliacién artificial
El disefio experimental usado en este trabajio permite probar
las hihétegis de Rhoades (1979, 1983) vy Haukioja (198B0), en las
que se hrupone que la biaquimica de los tejidos vegetales, en lo

raferente a la produccidn de metabolitos secundarios, puede

cambfar, ldéspuéé dF un  evento de folivoria. Supuestamente sstos
cambios, referidos comd induccién de la’ defansa, inctrementan la
resistencia de las plantas a nuevos ataques y evolucionan como
mecanismas activos de defensa. En particular, en Este expeat-imento
es posible - probar los efectos & largs plaze (véase Edwards‘yr
Wratten 1983) de tres niveles de defoliacidén sobre la variacioén
en la susceptibilidad de las plantas a nuevos atagues poer
herbivoros. De acuerdo con lo anterior podriamos pensar gque si el
fentmeno de induccidn esta operandc en E. havanense, deberianos
esperar gue en las plantas sujetas a defpliacién se indujera la
resistencia a los herbiveros. Esteo se reflejaria en una reduccion
en la aceptabilidad del follaje y/o una disminucidn en 21 area
foliar removida un &fio después.

Los  resultados falsifican esta h:ip((stc-:ﬂsi?:-,_.l ya gque l&
defeliacidén no tuvo ningin efecto socbhre la magnitud del area
foliar removida en 1988: no se encontraron diferencias entre los
indices de dafo de las plantas control vy los tratamientos de
defoliacién (Kruskal-Wallis, H=4,71, F>0.2) (Cuadro 6.10). Esto
podria ser una evidencia indirecta de que las plantas no tuvieron
cambins en la bicguimica de sus hoizxs que afectaron  su

aceptabilidad para los herbivoros. Los valores pronedio de las
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Cuadra 6.10. Indices de daio promedio por folivoros para plantas
de E. havanense. Los indices se cbtuvierdnh un afc después’ de’
gue las plantas fueron sometidas a diferentes niveles de
defoliacidn.También se presentan los rangos promedio por

tratamiento.

TRATAMIENTO N INDICE DE DARD RANGO PROMEDIO *
1: Control- 13 0.595 £ 0,157 25.866

IR - 5 A5 0714 *-0.,084 L E7.667 -

3: 28I 118 0.745 + 0.241 7 Z0. 400

4: 100% 14 0.655 = 0.209 25.786

¥ Kruskasl Wallis, H=4.71, n.s.

indices de dafio entre les {rg@gmientasjdg defoliaciéon (Caadro
L. 10), wvarian desde 0,595 hasta 0;745 qﬁe-correspanden, gequn 1a
escala establecida, a valores de hasta 5% del 4rea foliar
removida. Es importante mencionar que las mediciones del dafo =e
hicieron & finalesz de la temporadsa daylluviéﬁ de 19B& justo antes
de 12 caida de las hojas. 8i recordamos gue la produccion de
hoies en esta especie ocurre de maners masiva y sincronica al
principio de la témporada de lluvias, antonces la estimacidén es
un reflejo del dafc acumul ado a_lu largo de toda la temporada de

crecimiento.



DISCUSION

Re acuerdo con los resultados de este trabajo se puede
proponer gue la actividad de leos herbivoros, en particuler los
folivaros, tiene consecuencias negativas sobre varios componentes
de la adecuacidn de E. havanegnse. El efecto de la defoliacion =@
reflejia en términos de crecimiento y fecundidad, pero no a nivel
de sabrevivencia.

Uno de los componentes mds importantes de la adecuacion es
2l namero relativo de descendientes que deja un organisno. En
particular en las plantas, este componente estd constituido por

o estd

el nomero de semillas gue produce un individuoe.
determinado por el nimero de botones florales, la eficiencia de
la polinizacidn, la tasa de aborcidn v el nameroc  de frutos
madweos. En cada faze intervienen compleiocs procesns fisiclégicos
y bidticos acoplados unas a otros. La pérdida de tejidos fetosin-
téticos tal como se muestra en este trabajo, son capaces de
perturbar cada una de estas fases y generar una disminucidn en la
adecuacioén de los individucos. En primer lugar, la defoliacion
superimental tuvo un efecto severo sobre la eficiencia en la
maduracion de los frutos de 1987 perc no de 1988. Esto sugiere
que la energia wutilizada para este proceso no  proviene de
reservas actumuladas, sino de la produccién actusl de las hoias de
esa temporada. fFor lo tanto el namero de flores vy frutos
iniciados no g3 una funcidn de la energia disponibie para su
maduracion, va que esta energia aun o se produce cuando estos

fendémenos ocwren. El nidmero de botones florales depende de la



energia producida en la temporada anterior, que &5 cuando se

inducs la  floracidn; wmientras que el nidmero de frutos iniciados

&

0

v furncidn del mamero  de flores., 1« calidad de Il
palinizacidon v la aborcidn selectiva por parte de la madre
(Sutherland 1986a). Esta independentia entre los fendmenos gue
determinan ei niimer-o  potencial de descendientes v los de
produccién de 2nergia para su madwacidn, podria generar  gue los
frutos iniciados demandaran mds energia que la gque hay digponible
en la planta (Stephenson 1980), v por lo tanto podria incrementar
1% tazma de aborcidn de frutos (Harper et al. 1970, Janzen 1971b,

7/eb). Los datos presentados aqui sefalan clarzmente que los

nEr i coros sen wn factor que incrementa el conflichto entre la
demanca energética y la energia producida en la planta.
Tedricamente los  frutos v/o semillas que permanecen después de
esie procesc deberian tener una mayor probabilidad de germinacidn
y establecimiento.

Le acuerdo con lo antericor, l1o0s recUrsos NECeEsSa&rios para 1a
maduracién de frutos yv semillas de una temporada son indepen-
dientes de los de otras temporadas, vya que las hojas son

producidas en eventos discretos, separados entre si par la época

de sequia. Sin embargo los resultados de este estudio indican que

la defoliacidan tuvao efectos a large plazo. E. havanense £s una

planta con floracidén proléptics, es decir, la formacidén de los
botones florales se induce una tempaorada antes que su antesis.

Este hechue genera que el éxito en la reproduccidén de dos

temporadas dependa de los recuwsos producidos en la primera de
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ellas. Los datos indican que la produccidn de flores, un afio
después de un evénto sever o de defoliacisn, se reduce
drdsticamente en las plantas defoliadas, en comparacidén con
plantas gue no fueron dafadas. Esta disminucion en el namero de
flores provoca una reduccion en el ndmero potencisl de frutos que
pueden ser producidos por la planta, vy por consiguiente en la
adecracion del individua durante ese afa.

La reduccidn eﬁr'el numero de flores tiene consecusncias
sobrs dos componentes de la adecuacién: 1) par wvia femenina, es
decir la produccidn de semillas, y 2) por via masculinag a través
de la danacién de polen. Es muy probable que el componente mas
afectado por 1la disminucidén en el ndmerc de flores sea el
componente masculino. FPara otras especies se ha demostrado que la
intensidad del despliegue floral v la inversion sn la funcién
masculina, tienen un fuerte efecto sotwe la dispersidon -del polen
y el éxiteo de ese polen en producir semillas {(Schoen y'Stewart
1986, Stanton, Snow y Handel 1986). En E. havanense se encontrd
una dependencia lineal entre el ndmero de flores potr planta y el
namerao de polinirzadores que la visitany por lo tanto, 1la

probabilidad de remocidén—deposicidén de polen por individuo se

incrementa conforne aumenta el npdmero de tlaores de una planta.
Aunsdo & esto, el cociente entre el nimero de flores y el namero
de frutos iniciados es extremadamente bajo (0.183 ¥y  0.272 para

plantas Pin y Thrum respectivamente, datos de 1988). Este
"encesa' de flores, en las plantas hermafroditas, se ha

interpretado comc un mecanismo para incrementar la donacidén de
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polern & individuos coespecificos (Stephenson y Bertin 1983,
Suthes-land y Delph 1984), de tal manera gue la ganancia en
adecuaci én por via masculina (édvulos fecundados) podria ser mucho
mayar qgque por via femenina (semillas maduras). Desatortunadamente
la medicion de la adecuacidén por viag masculina requiere de
técnicas mads complicadas (p.ej., la disponibilidad de marcadores
genéticos o an&lisis de Tpatarnidad, Ellstrand 1984, Meaghetr
19863 . 7 7

For otra perte, e&s probable 7que .1a reduccidn en la
produccidn de frutos, como respuesta a la defoliacidn en afos
passdos, geEnere un crecimiento vegetative compensatoric  que
permita a la planta hacer una mayor inversidn en. botones
tloraltes, de manera que Jla intensidad de la reproduccidn
aumesntaria considerablemente dos afos después de la defoliacidn.

En Feumus boldus. Lithraea cgustica v Laretia acaulis (Hoffman vy

Allisnde 1984) se demostrd que habia una alternancia anual entre
el crecimiento v la reproduccidn: en afos en los que el esfuerzo
reproductivo era elevado, el crecimiento vegetativa era reducido
y &ste patrdén se invertia al afo siguiente. Seria interesante

~ar la edistencia de un  fendmeno - similar en  E. havanense

lovs ciclos estuvieran medisdos por herbivoros.

resultado sorprendente fue el incremento en 21 peso de
las samillas conforme incrementd el nivel de defoliacidn. Este
hecho pareceria estar muy ligado al incremento en el tiempo
reguerido para madurar los frutos en las plantas que fueron

defoliadas severamente. Aungue la explicacidn mads aobvia seria
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proponer que las semillas sujetas a un periodo mayor de
maduwracidon fueron capaces de capturar mAs Fecursos, ésta no
parece adecuada, ya que en todos lous casos los frutos detuvieron
su crecimiento hasta que las plantas produjeron hojas nuevamente.
8Sin embargo, como ya se habia indicado, las plantas sujetas a
defoliacién abortaraon mas frutos, de tal manera que cuando las
nuevas hojas se habian expandido, el nimero de frutos se hallaba
muy reducido en comparacién con las plantas gque na fueran
defoliadas. Si el éarea fotosintética de las plantas que
refoliaron es comparable a la de plantas que no  fueron
defoliadas, como parece ser, entonces el cociente entre el area
foliar sobre el namero de frutos fue mayar en las plantas
daffadas. Esto podria explicar el ?ncremento en el peso de sus
semillas. Ademds, s5i las semillas de E. havanense se comportan
comoc las de otras especiesz (Careaga 1989, Dirzo y Dominguez 1986,
Howe v Richter 1982, Howe et al. 1985, Stanton 1984) donde el
pesc est& correlacionado con varios componentes de la adecuacion,
podriamos proponer que si mantenemos otros  factores {(como la
dispersién) constantes, entonces las semillas producidas por las
plantas defoliadas tendrian una mayar.prababilidad de germinar vy
establecerse que las semillas de plantas que no  fueron
defoliadas. bste resultado sugiere una pregunta: LBue determina
la decizién de la planta madre entre producir muchas semillas
peguefas 0 pocas grandes? El problema podria enfocarse desde das
puntos de vista: &) cuando los recursos estan limitados, la madre

ajusta el pimero y calidad de las semillas de manera que hace
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maxima su  adecuacidny y b)) bajo las mismas condiciones de
limitacién de recursos, podria haber conflicto de intereses entre
la planta madire y sus hijos (Shaanker et al. 1988, Trivers 1974).
La adecuacidn de la madre es una funcidn del ndmero de hijos y de
la adecuacidn de cada hijo que produce. Por la tanto, al aumentar
su  adecuacién tenderia & disminuir la de un hijo promedio
repartiendo los recuwrsos por igual entre sus hijos. En cambiao, la
adecuacién de cada hijo es una funcidén de los recursos que la
madre invierte en 1, y su adecuacién aumenta en la medida en que
secuestra los recursos destinados & sus hermanos, disminuyendo
también la adecuacidén de su madre. En esfe contexto, es
interesante discutir los resultados del experimento de Stephenson
(1780) sobre defoliacidn artitficial en Catalps speciosa. vya que
esta especie y E. havanense podrian ser los puntos extremos del
modelo. Los datos de Stephenson {(op.cit.) indican que el peso de
las semillas disminuye conforme incrementa la intensidad del daho
sin . que haya w aumenteo significativoe en el ndmero de frutos
abortados. For lo tanto los recursces, vya limitados por la
defoliacién, deben ser repartidos entre todas las semillas. Es
decir, la plants madfe aumenta su adecuacidn a costa de la de sus
hijos, en cambio, en E. havanense la adecuacion de los hijos
aumenta & costa de la de la madre, vya gque se maduran mencs
frutos, pero cada uwno de ellos tiene una mayor inversidn de
recursos. La evaluacidn adecuada de estos fendmenos requiere de
un enfoque experimental donde se manipulen los tamafos de cosecha

vy la cantidad de recursos disponibles para las plantas. Seria de
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o gran interés, como estudic subsecuente, evaluar la capacidad de
desempefo o 1a habilidad competitiVar deé progenie derivada de
plantas defoliadas 15;‘1a progenie de plantas no defoliadas.
Aunque el experimento de defoliacién de 1987 afectd
directamente el patrén de +loracién de 1988 al disminuir sﬁ
mazividad, no tuva ningin efecto sobre rlab sincraonia. Este .
resultado es muy importante ya gque sefala la poca variacion gue
hay para esta caracteristica entre las plantas de E. havanense,
aun cuando son sometidas a un  tratamiento tan  drastico como la
defoliacidn al 160%. Lo anterior sugiere que hay poca influencia
del ambiente sohre el umbral de las plantas para iniciar la
floraciten, por 1o gue se esperaria ‘que esta caracteristica
tuviéra un ¥uefte componente genétice y una varianza gendtica
aditiva reducida (Fisher 1938). Tedricamente en un ambiente
estable la seleccidén natural reduce rapidamente la varianza
genética aditiva de aqguellas caracteristicas gue contribuyen de
marera ihportante a la adecuacidn {(Antonovics 1976, Endler 1986,
Hedirick 1983). De acuerdo con lo anterior podemos. proponer que la
fiaracibn sincrénica y masiva de E. havanense es un atributo con
al£0 valor adaptativo. Esta aseveracidn es reforzada por 1&5
experimentos de defoliacién. En los dos casos  en  los que se
analizé la produccidén de frutos maduros (1987 y 1988), un
componente que explicé una proporcidn importante de la varianza
fue el namero de frutos iniciados. Cuando esta variable es
incluida como Cavariéble dentro del analicic hace desaparecer el

efecto del nimero de flores, que de otra manera es muy importante
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(ct. Luadro 6. 9A). Esto sefala la importancia de los fendmencs
que acurren entre la antesis vy la iniciacidn dé los frutné, tales
come 21 patron de floracion, la polinizacidn y  los eventos de
aborcion selectiva.

fungque ezte trabajo sefala el posible efecto perturbador de
los  falivoros  sobre  algunos cmmpmﬁentes impdrtanﬁes dae 1a
adécuacién de E. havanense, s de interés discutir la posibilidad
de generalirzar estos resultados a laér canﬁicionas-naturales. De
los siete componentes de la adecuscidn analizados aqui, cinco
fueron afectados significativamente ﬁnr @l tratamiento de
defclzacidn, vy en cuatroc el efecto sdlo fue evidente 2n el
tratamiento de defoliacion total. De acuerdo con esto, la
generalidad de los resultados chtenidos depende de la frecuencia
can gue ocuwren defoliaciones masivas en la naturaleza. .Coma se
habiz indicado anteriormente, los niveles de dafio promedioc en E.
havanense en 1988 fueron inferiores al 5S4 del area foliar

remowida, sin embargo lo interesante es que hay individuos que

sufran ataques severos por herbivoros 1legando inclusa a
defotiarlos totalmente (obs.pers.). Ademas, en anos con
explosiones pablacionales de insectos camo larvas da
lepidopteros, muchos individuos puedenr ser defoliados por

completo. El nivel de dafio depende del momento del ataqgque y de la
iderntidad de los herbivoros (Dirzo 1984). Mientras mas tempranp
sea 21 atague durante la tempaorada reproductiva su efecto seri
mAaAYSE  ya  gue aumenta la probabilidad de gue las flares, los

frutc:z en desarrolla v los renuevos foliares sean consumidos.




Ademds, se ha encontrado que para plantas de Chamela, 1a
aceptabilidad del follaje v su  calidad, e  términcs del

crecimiento y peso final de las larvas de

(Lepidoptera: Saturnidae), decrece conforme aumenta la edad de
las hajas (A, FPescador com. pers.?. Tambhién es. importante gueé
tipo de herbivoro ejerce el dafo: las larvaes de geométridos asi

conme los ortdpltercs tienden a causar menos dafo por sus habitos

solitarios. En cambio las larvas de Lycaenidae asi como las de H.

ata tienden & ser muy destructivas va gue tienen habitos

gregarics., Esta evidencia apoya la&a suaerencia de gue los
resultados agul presentados son =wtrapelables al  efecto de los

herbivoros sobre la adecuacidn  de

havanense en condiciones
naturales. Es necesario puntuwalizar gue no conocemos la relacidn
entre la produccidn de semillas Y la prnbabilidad de
reclutamiento de las pléantulas, por lao gue no podemas estar

sequros de que los herbivoros tienen un efscto demogréafico sobre

las poblaciaones de

havanense (ver Crawley L1985, lLoud

@

1¥82a,

b). 8Bin embargo en otras especies como Mirabilis hirsuts (Hinsman

v Flatt 1984) v H (Louda 1782 a,b), se ha

demostrado gque la dispersidn v la demograftisx estan influenciadas

por la wvariacidn en la produccion de semillas provocada por la

actividad herbivoros. En un estudio sobre la remocidn de
semillas de E. havanense en Chamela, se denostrd gque la tasa de

remoci dn ez wna funcion del tamafic de la s ha inamer o de

Fiah

(T

Can



No pbstante, independientemente del efecto demogr&fico, los
herbivoros podrian constituir on  agente de seleccidn natural
sobre las caracteristicas del sistema reproductivo de E.
havanense. Esta alternativa del efecto demografico y/o selectivo
es un componente de un paradigma biul¢gic0 més amplio: s como
un efecto demografico no necesariamente implica una presidén
sele;tiva significativa, la ausencia de ﬁn inpacto demografico no
excluye la existencia de un efecto selectivo importante (véase
Harper 1977).

No se encontraron evidencias de induccidén de defensas o
cambiags en la aceptabilidad del follaje entre los tratamientos de
defoliacidn. Lo anterior indica gue este fenédmenoc no ocurre en E.
havanense cuando consideramos las hojas producidas una temporada
d;spués de la defoliacidn. Aunque la evidencia obtenida es
indirecta,'el disefig hubiera permitido la deteccidn del fendmenc
=i éste existiera. Sin embargo gueda aun la posibilidad de que el
fenomano se de en otra escala, yva sea temporal, es decir dentro
de uns misma estacion (Colemarn y Jones 1988), o espacial, dentroc
de las haojas (Gibberd, Edwards vy Wratten 1988). Un disedo
experimental apropiado permitiria probar estss posibilidades.

Finalmente, el estudio demueztra que las inleracciones
bidticas miltiples de une planta con los animxles gue la uwtilizan
(polinizadores, dispersares, herbivoros), sstén  integradas entre
si, ¥ con =] ambiente fizico, en forms compleja, perc susceptible

de ser abordada
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