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INTRODUCCION 

A lo largo de su ciclo de vida las plantas e>lperimentan una 

gran cantidad de interacciones con animales que varían desde 

mutualismos hast_a rE!laciones antagónicas. La interacción entre 

las plantas y los <.,nimales está mediada por características 

mot-fológicas, fisiológicas (p.ej. metabolitos tóxicos, enzimas 

datox i f i cadoy-.:\s, etc.) y conductual es de cada una de 1 as partes 

inter'actuantes. Muchas de estas carac:terísticas pueden conside­

rarse componentes de la historia de vida de las plantas y por lo 

tanto resultado de la 'selección natural (pera ver Gould y 

Lewontin 1979). En este sentido, podemos consider"ar que las 

i.nter"·accio/1E'!s entr'e poblaciones son un t:omponEmte importante de 

1. ¿'s presiones selectivas que ejerce el ambiente sobn;> lo,~ 

organismos. En particular, las intet"'acciones con aflimales han 

influído la evolución de las r;aracteristicas r"epnxtuctivas de las 

angiospermas (Bal(er 1959, 'J-anzen 1976a, RegaJ. 1977, "Ji 1 1 son 

1983). Los ejemplos más notables de este fenómeno pueden 

enccmtrarse en las interacciones mutualistas, como la polini-' 

zaciÓn de Yuc:c:a pClY' palomillas del género Teget.icula (Galil 1973, 

en Baleer 1983), o antagonismos, como la pr"esenc:ia de compuestos 

secundarios, supuestamente de defens.:l, en 1 a i ntaracc ión entre 

Danaus plexipus y varios géneros de Asclepiadace.:le (Brower et.e!.. 

1967, Brower y Br"ower- 1964). 

Es durante la etapa reproductiva de las plantas cuando las 

interacciones con los animales son más conspicuas, ya que en la 
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mayoría de las plantas superiores la transferencia de gametos, 

asi como la di •• pel'o<sión de propágulos, están mediadas por animales 

(Faegri y van der Pijl 1971, Howe y Smallwood 1982). Además, 

durante la pr'odLlcción y maduración de frLltos y semill",., la 

plant<a es una fuente de recursos para mLIChos tipos de her-tl.{vor-os 

(Jan"en 1970). 

De acuerdo con 10 anterior y tomando en cuenta lile 

restricciones morfológicas, fisiológicas o filogenéticas, el 

slstema reprodLlctivo de una planta pLlede ser consider'ildo como un 

componente de la historia de vida qLle ha sido moldeado por 

selecciÓn natural. De entre los agentes selectivos, uno de los 

más importantes es la presión ejercida por los animales que 

interactúan con las plantas. En este conte>;to. las caracterís-

ticas del sistema n~producti VD de una plant.~~ pockían 

intl-?r'pretarse c.omo el resultado de la interacciÓn ent.re la 

intensidad de la selección ejercida por los polinizadcres, 

depredadclf"es de semi11as, dispersores, herbívm-os, etc., y las 

correlaciones genéticas entre los atributos sobre los cuales 

dichos animales actdan (Lande y Arnold 1983, Arnold y Wade 1984a, 

1984b). F'Ot- lo tanto, la influencia de cada intet-ac<:ión sólo 

puede SE" evaluada cuando comparamos el impacto de los eltros 

pr-oce~ms en conj '-l11\:0 (Hel thaLls !!!.t §l,l. 1982, Her-rer- a 1986, Horvl t" 

y Schemske 1984. Schemske y Horvitz 1988). 

Un atributo del sistema Y"epr'odLlcti,vo de las plantas, que 

obviamente puede ser sujeto de la selección natural, es el patrón 

de 'flor'ación. En las poblaciones de plantas con fecundaciÓn 
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cruzada, la adecuaciÓn de un individuo está fuertemente influida 

la fenol.ogia de la reproducción de los individuos 

cuespecificos. Se han descrito varios patrones de floración como 

"flor'ación en masa" ("big bang". §:§:DsU Gentry 1974) de 

1979, 1981) ; la 'floraciÓn 

durante per:íodos e;,:tendidos C"steady state", Gentry 9ft cit.) como 

en el caso de J..acaratia dolichaula CBullock y Bawa 1981); la 

-floraciÓn intermitente, como el caso de Astrocaryum ~exi~~ 

,eúrqLteZ et. ª-l. 1987, Pedroza 1982) y la floraciÓn "episódica" 

c:m val' ,i os eventos de f 1 oraci Ón en un año como en §.uare.'1.i!!. 

rnopalocar-¡;¡a (Bullock, Beach y Bawa 1983). 

Las hipótesis para e}:plicar la evoluciÓn de estos patrones 

son di ver·sas, per-o en la mayoría de ellas se destaca el papel de 

1"'5 ínter"acciones con animales (Augspurger 1979, 19S0, Ba,,¡a y 

Beach 1981, 

1969, 

Beattie 1971. Gentry 1974, Reinrich y Raven 1972. 

J;¡,nzen 1970; véase Borchert 1983 para e~plicaciones 

Por ejemplo Gentry propuso que la 

d~ver-sid ... d de patrones de floración en bignoniáceas -tt-opicales es 

,,,1 n?sultado de su evolución con polinizadores con diferentes 

;~trunes de forraJeo. 

Si," embargo, aunqu~:, e;dste gran cantidad de literatura que 

des~ribe los patrorles de floraci6rt y biologf~ reproductiva de 

ffi'-"chas especies, son pocos los estudios en' los que se haya 

e~aluado de manera fehaciente el papel de las interacciones con 

-3;-,imales sotwe la f?ve,lución de lc\s sistemas n?pr'odLlctivo!5 de la!5 

plantas CAugspurger 1979, 1980, 1981, Heithaus 1982, Schemske y 
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Horvitz 1988). Además, en su mayor'a, estos trabajos se han 

enfocado a s610 una interacción, de entre todas las que se 

desafTollan durante la reproducciÓn, por lo que la i.nterpn~tación 

evolutiva de Lln atributo dado es parcial (\;1.. Herren¡\ 1986>. 

En este conte>:to, el patrón de floración o fenolog'a de la 

floraci6n, es un sistema conveniente para estudiar el efecto de 

las ínter"acciones con animales en la evolución de los sistemas 

reproductivos de las plantas. Este patr6n tiene una influencia 

direc\:a en la dinámica temporal de presentación de las flores, 

frutos y semillas, y por lo tanto sobre la actividad de 

polinizador"es, depredadores de frl.ttos 'f' semillas, dispersores y 

herbívoros. Dichos grupos de 

actividades, pueden afectar el 

floraci Ón. 

animales, través de sus 

destino evolutivo del patrón de 

El patrón de floraci6n en "big"·bang" o floración sincrónica 

y masiva, es un sistema apropiado para estudiar las consf.?cuen<:ic~s 

ecc.16gicas y evolutivas de las inter"acciones con animales. Esta 

se caracteriza por una alta sincronía en la floraci6n dentro y 

ent.re individuos, lo que qenera un marcado efecto de m .. sividad 

durante un periodo tnt.l.y corto. Esta sincr"onía se lOt;¡ra, entr"e 

e.tras cosas, gracias a que los individuos responden a seí'íales 

ambientales no ambiguas (~.Q. la lluvia) para florecer. Por" lo 

tant.o, si el patrón de floración tiene valor adaptativo, el 

at.ributo bajo selección seria el umbral de respuesta que dispara 

101 floración. 

La existencia de especies con patrones de floración 
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sincrónicos y masivos (que responden a una seKal o gatillo 

ambientClI para florecer y que san facilmente manipulables), 

ofrecE' la posibilidad de explorar a fondo cuál es el papel 

selectiva de las interClcciones con animales en la evolución de 

105 atributos del sistema reproductivo de las plantas. 

En este trabajo se eVCllúa el papel relativo de l.as 

diferentes interacciones con animales en el mantenimiento del 

pCltrón de floración sincrÓnico y masivo de Ervtbroxylu/ll hayanen.e 

Jacq., en un Bosque Tropical Caducifolio del oeste de México. 

Dicho patrón de floraciÓn puede considerarse como un atributo con 

valor adaptativo y por 10 tanto moldeado por selección natural. 

ANTECEDENTES 

En las siguientes secciones de este capitulo se discuten las 

hipótesis que han sido propuestas para explicar el patrón de 

f1.or-aciÓn sincróni.co·y masivo. En éstas se resCll'ta el papel. 

pr-epf.mderante de las interacciones con animaI"es. 

Atracción de polinizadores 

La mayor-ia de las hipótesis pr-opuestas se relaciona direc­

t.amente con la conducta de los polinizadores y sus consecuencias 

sobre la planta. DClr-win (1876. 1877) fue el primer-o en sugerir-

que la evolución de las caracteristicas sexuales de plantas y 

el resultado de los efectos benéficos de la 

fecundación cr-uzada. Esta hipótesis se conoce actualmente como 

Dan..¡in-I<night (Thomp,;c¡n ')1 Barni!tt 1981, Wyatt 1983). Posterior-'-
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mante, eaker (1959) y Whitahaad (1969), ~~gieren que el patrón de 

floración sincr6nico y m.asiv[) J.-.crementa la proboilbilidad de 

fecund.aci6n cruzada, ya que .al aumentar el nOmero de individuos 

que florecen en un momento dado. aumenta el de consortes 

potenciales. Se ha propuesto que las interacciones Clntagónic.u:l, 

así como la interferencia entre los vi si t ¡¡:.n tes , aumentan el 

movimiento de los poI inizadóres entre los ár-boles favoreciendo el 

intercambio de polen elitre individuos (8entry 1978, Mori y Pipoly 

1984). Las evidencias que apoyan estas hipótesis sólo son 

circLtnstanciales, ya que la existencia de un mayor número de 

consortes no asegur;,>. por S1 sola un incremento en la fecLlndación 

cruzada. En est.e problema es necesario considerar los patrones de 

forra.jeo de los pOlinizadores, la expr"esí6n sexual, las relaclo-

nes de comp.atibilidad entre los individuos, la distribución 

espacial de los adultos f"eproductivos, el tipo de dispersión de 

los propé,gulos y las relaciones de parentesco entre los vecinos. 

Las diferencias en estas características seguramente conducen a 

diferencias en la adecuación y calidad genética de la progenie. 

Por ejemplo, Hamrick y Loveless (1986) discuten cómo 105 

s:í.ndromes de dispersiÓn influyen la estructura genética de las 

poblaciones a través de diferencias en el movimiento de semillas 

entre poblaciones. 

Otros autores (Faegri y van der Pijl 1971, Gentry 1974, 

Opler et al. 1976) han propuesto que la floración en masa atrae él 

un gr·emío de polinizadores oport\..\I1istas que actúan de manera 

denso dependient.e. Esta conducta genera que aquellos individuos 
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que ~lorecen asincrónicamente no alc:ancen el número umbrall de 

flores necesario para atr'aer a los polinizadares.Por 10 tanto, 

la fecundidad de estos individt.tos sería comparativamente menor 

que la de individuos que florecen en sincronía con la población. 

Augspurger (1981) demostró exper-imentalmente que individuos de 

HybanthYl!> eruoifolh.ls que florecieron fuera de sincronia con la 

población, fueron menos visitados y tuvieron una menor producción 

de semillas que los individuos sincrón,icos. Por ot.ra parte. en 

Prockill !;Fuci§, una especie con flor-ación masiva de Charnela, se 

demostró que los polinizadores discriminan entre parches con 

distinto número de flores (Bulloc!:: tt sl. 1989) Y que no son un 

factor que limite la fecundidad en esta especie (Bullock y 

Domínguez 1986). 

Heinrich y Raven (1972) pt"oponen que las relaciones entre 

los costos y los beneficios durante el forrajeo de los polini­

zadores, son la causa de que éstos sean atraídos a poblaciones 

que florecen sincr"ónicamente. Esto es, el aumento en la densidad 

de flores producida por la masividad y la sincronia minimiza el 

tiempo y energía gastadas al volar de flor en flor. Esta última 

hipótesis predice un incremento en la intensidad de la 

polinización y poco movimiento de polen entre individuos. por lo 

tanto no habría razón para esperar incrementos en la tasa de 

fecundaciÓn cruzada. 

Estas hipótesis no son mutuamente eHcluyentes; es muy 

probable que más de tina esté involucrada en e!1!:te patr6n 

fenológico. Además la eldstencia de plantCits con pat.rones de 
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floraciÓn sirsctw·Ónicos y mas:.iVDS¡., percJ pDlini:;:adas pDr· vectorE~S 

S.H. Bullock 

con sistemas de polinización 

Haber 19841, sugieren la necesidad de explorar más a fondo estas 

hi pótl?:"j s. 

Escape a la depredación 

Janzen ( 1971a) cansi der"a que 1 a si neronl a r·eproduct i va en 

poblac:ionl?s dI:, plantas es una ad~,ptaci.Ón c:ontr"a la depn2daciÓn de 

s~emi 11 as, de-t manera que si la fructificaciÓn es sincrónica se 

prodllce und cosecha que sacia a los depred2d(Jre~s y per"mite que un 

porcentaje importante de las semillas escape a la depredaciÓn, ya 

sea por dispersión o por germinación. Esta hipótesis fue usada 

el comportamiento reproductivo de varias especies 

Existen tres elementos interdependientes en 

IIdefensiva lf de la reproducción El pt-imet- elem~~nta 

involucra la producci~n masiva ele semi J J. ,Ho (~"}i nc:ron í.:=, dentr-'J de 

indiViduos), de tal magnitud. qLte sea suficiente para saciar a 

los depFed~dores y asegurar que algLlnas esc~pel'} a la depr"edación. 

El Sf~l;¡UndCl S(,;; f"G:t:.iet"2 2.1 intervalo <.1ntl'"e 2vt-?r",tn,; dE, fl'"uc:t.i.t'.i.ca"-

ción; éste debe ser de una 1 r.mgi t. ud t:2d qUE Jas poblaciDnes ele 

estén en bajas densidades. El tercero es la 

j DS individuos de una 

pobl a,C:l ón;¡ io 

Teót-' i e ¿(jnent e los:. t.~···es el t~ml:?ntos C\ct.úan 
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CDsec~~ de gran magnitLtd en un periodo muy corto y a intervalos 

relatl vamente amplios. Janzen (1969) encontró que las leguminosas 

cuya~ =-E'ml 11 as son ",tacadas por brdquidos En Centro América, 

tienen semillas más peque~a5, y el peso y el nOmero de semill~s 

POf- u" i dad de follaje es mayor que en las leguminosas que no son 

supuestamente protegidas por compuestos 

Esto sugiere que hay dos estrategias extremas para 

enfn~ntar- 1 a pén:li da de semi 11 as por depredación. La primera es 

pocas semi 11 "IS de gran tamaño, con alta capacidad 

competltiva y protegidas químicamente; la segunda es producir 

semillas peque~as susceptibles él 

cantidad que los depredadores no son capaces de consumirlas en su 

total:~~d. ~n este caso 1. el di spen;¡i ón y/o la germinación deben 

ocurrú'- en.un plazo qU<2 no pel"mita 1;;1 "r'espuesta numérica" de los 

depredadc.res; (Begon et ElL. 1986). En un trabajo de revisión sobre 

masiva, Si 1 vey"town ( 1980) encantr" Ó 

que e· iste Lm incremento en el ndmero de semillas sobrevivientes 

dur--¿¡,-, '::E' el per- í oelo p¡,-edi spersi ón confcwme aumenta el tamarío de 1 él 

cosec:t-_a .. "Si n embar-¡;Jo, no encontró ninguna evidencia de la 

imporC~llcia del intervalo entre la producciÓn de semillas. Al 

és-t.e depende sol ament", del tiempo requer i do por' los 

los recursos n8ces~rios p¿wa 1 a 

prudL~ción de una cosecha de gran tamaRo. 

r-·~ respecto al tercer- elemento~ Augspurger (1979) demostl~ó 

Id población aumentaron su adecuación can respecto 

10 
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a los que lo hicieron asincrónicamente. Los individuos inducidos 

a florecer fuera de sincronia tuvieron una producción de semillas 

muy pubf-e~ pr"incipalmente porq~.je fallaron erl atraer polinizadores 

o pm-quE' i'uel'on más at.e¡cados por depred"tdor"es de semi 11 as. Pc,r" 1 c< 

tanto, ell este sistema ambas interacciones actuaron como fuerzas 

adi ti vas favt:weciendo 

sincronia con la población. Sin err~argo, el éxito de la reproduc­

ciÓn en masa también depende de la capacidad de respuesta de los 

dispersor-es y eje la relaciÓrl entre el número de semillas y su 

probabilidad de establecimiento. Son pocos los trabajos que hayan 

eyaluado las consecuencias demogr-áficas df2 

(Augspuroer Dirzo y Dominguez 1986,- Horvitz y Schemske 

1986, HOl",e !?.:t.. 1985) • Es probable que la fructificación 

masiva no tenga ningún valor selectivo si las semillas mueren por 

saturan la capacidad de los 

dispersores (Dirzo y Dominguez 1986~ Harper 1977)~ 

Folivoros y reproducción 

En las secciones anteriores he discutido el papel que tienen 

1 as j n-CE·t- acc i ün€~s; entt-e' p 1 i1nt¿~5. y an i mal es c~I¿~rldC! ést as se 

desarrollan durante la floración y la prrnJucción de frutos y 

;:~.E-:.~if¡il)as, e::. decit·~ int:eri::\ccionE'~~ cnn e:.quello:- ¡animales q!-t(~' ¿tctúan 

directamente sobre las estructuras reproductivas. Otro gremio de 

animales que puede afectar los fenómenos de reproducción de las 

plalltas y por lo tanto su evolución, es el de los cOl1sumidores de 

te.jidos vegetativos, especificamente los folivoros. Existe gran 

11 
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c2ntidad de literatura que describe el efecto de los herbivoros 

pocos trabajos donde se hayan documentado los efectos de estos 

~nimales sobre los sistemas reproductivos de las plantas (véase 

Domínguez §' .. t al .. _ 1989, Hendr"ix 1984, Hendr"b: y Trapp 1981>. 

Los árboles de hábitos caducifolios podrian constituir Lm 

sistema de eatudio apropiado para explorar estos problemas, en 

~",,-ticuJ.¿<t-, aqut?llos que presentan floraci.ón proléptica 

Estas se caracterizan porque están sujetas a fuertes 

;B~iac:jür!e5 estacionales (inviernos o sequias) y florecen cuando 

C2recel1 de hojas (Bor"chert 1983). En dichas especies, la induc-

• ciól] de la floración y la antesis están separadas en el tiempo ya 

Q~e cada fenómeno está controlado por diferentes factores. En 

0sp~cjes prolépticas tropicales el factor que dispara la antesiB 

1¿¡. llu\i.td 1979., Borchert 1983, Bullock 1986b. 

~ue inducen la floración en espacies prclépticas se sabe poco, al 

parecer la inducciÓn depende de factores endógenos como al estado 

~crmonal ylo nutrimental da la planta (Bcrchert 1983). 

En las especies prolépticas tropicales que florecen con las 

orimeras lluvias después de Lma temporada de sequia, 

~'~rales se encuentran en un estado de dormancia inducida por la 

~equia. Cl.larlcio las primeras lluvias alcarlzarl el umbral 

éstas el ev¿,n !;.u ¡:n"esi ón ¡je turgenci a 

~;··OVQCCl.ijJO la ard:'l.~s:i~:; de las )cloresu Si el umbral de respuesta .. 
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entr"e los individuos es muy homogéneo (respuesta de floración), 

se produce la floración sincrónica en la población (Reich y 

Borchew"t 1982). 

De acuerdo con lo anterior, las hojas producidas durante una 

temporada de cl"ecimiento, son las responsables de la producción 

de los fotosintat"os que se requieren para la madurilción de las 

semillas y frutos de esa temporada, así como de cubrir los costos 

de la inducci ón y el desar"rc.llo de los botones flon¡.!es de la 

siguiente tempot-ada. Por 10 tanto, podr-ía esperarse que Lln evento 

de folivoría (.t.§.:. remoción de fotosintatos) tuviera consecuen-

cías negativas sobre la repr-oducción de por- 10 menos dos tempora-

das, aunque esto dependería de los patrones de asignación y 

almacenami.ento de recursos de la especie en cuestión. Aunado a 

esto, 1", actividad de lc.s herbívor"os en especies prolépticas 

tiene el potencial de afectar la dinámica de producción y 

presentación de flores en la siguiente temporada de flol-ación. Se 

ha demostrad!J que los herbívoros pueden disminuir el presupuesto 

fotosintético (Crawle-y 1985, Jameson 1963, Kinsman y Platt 1984, 

Kulman 1971, Lauda 1984, Mills 1984) y POI- lo tanto la frac(:ión 

de los t-ecur"sos destinada para la producción de flores, o bien 

gener"ar retna!ió!Js en la flr.Jrac:ión (Marquis 1987). Cualquier"a de 

estos que sea el efecto, la consecuenc.ia neta será Llna disminu­

ción en el tamaño del despliegue floral y la modificación de los 

patrones de pr"esentación de las flores, que a su vez pueden 

afectar la conducta de los polinizadores y por lo tanto el éxito 

en la reproducción • 

13 
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La tesis está organizClda en capítulos 

relativamente independientes, pero que en conj unto abar"can 

diversos aspect.os de la interacción entre!;.. hé(VánenSe y los 

animales que la visitan. Otros aspectos como la biología de la 

dispersión y fenómenos de selección sexual han sido explorados en 

otros trabajos (Gryj y Dominguez datos sin publicar, y Avila y 

Dominguez datos sin publicar). El primer capitulo reseRa los 

ant.ec:edent.es teóricos en los que se basa este trabajo así como 

sus objetivos. El segundo describe brevemente las características 

más relevdntes del sitio de estudio. En el capitulo 111 se tocan 

var i c,s aspectos de 1 a hi stori a natural de 5.. hava!}g[l_~~, y se 

describe de maner"a general el patrón de floración sincrónica y 

masiva. También se incluye un apartado sobre biología floral así 

como la lista de los visitantes florales. En otra sección del 

mismo capítulo se describen los resultados de una seriE" de 

experimentos de polinización controlada, cuyo objeti va fue"! 

sistema de compatibilidad de esta 

especie. En general, la información contenida en este capítula es 

la base sobre la que se sustenta el resto del trabajo, y resalt.a 

la importanci.a de la historia natural 

de cualquier trabaja ecológico. El 

como un componente básico 

capítulo IV tiene como 

objetiva demostrar que la selección natural actúa sobY"e 1 a 

respuesta de floración de ~. En primer lugar se 

describe la variación natural de la respuesta de floración dentro 

y entre años y sus consecuencias sobre la adecuación de los 

individuos. Posteriormente, se aplican las técnicas propuestas 

14 
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por- Lande y Arnold (1,983) para estimar los parámetr-os relevantes 

en la medición de la selección natural. Una vez analizada la 

existencia de selección natural, el siguiente paso fue evaluar 

las hi,pótesis más relevantes con respecto a la floración en "bi9-

ban~¡". En el capítulo V se investiga experimentalment:e el papel 

de los poI i ni zadores y depredadon?s de semi 11 as como agentes de 

sélecci6n sobr-e la r"espuesta de flor"ación de !i;.. ha_Y-'ª!l!iill.Se. El 

di seña consi st i ó en 1 a i ndLlcci ón exper i mental de 1 a f 1 oriaci ón en 

gr'upos de plantas compuestos por diferente número de individuos. 

De esta manera se est,~bleció un gradiente de abundancia de flores 

que simula diferentes niveles de asincronia. La respuesta de los 

polinizadores y depredadores de semillas, así como las 

consecuencias sobre la r-eproducción de las plantas, fueron 

evaluadas en cada nivel de masi vi d.,d. Por otra parte, en este 

capítulo se discute la eVOll.lCión del sistema I'"eproductivo de !i;.. 

havem§:[L§.§'. en el conteHto de las diferencias entre los morfas 

florales y su interacción con los polinizadoras y depredadores de 

semillas. En el capítulo VI, se documenta el efecto disruptivo 

que t..ienen los her-bivar-os sobre el patrón de floración de !i;.. 

b.~..§l!l§.§'.. Además, se describen los efectos de estos animales 

sobre varios ccmponente~ de 1. adecuación de las plantas. La 

evaluación ,,,,e realizó a través de un enfoque experimental basado 

en diferentes niveles de defoliación artificial. Las plantas 

fuer-on c.emsadas a lo lar-go de dos, años, lo que permit~ó estimar-

los efectos inmediatos (dentro de la tempcr-~da) y a larga pl~za 

(entre tempm"."cla",) ele la herbivoría • 

15 
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Ert resumen, est.e trabajo es un I?!,st.udio de las relaciont~s qUE' 

se e~tablecen entre una planta y los animales con los que 

inte~actúa. El punto focal de la investigación es una hipótesis 

nul", sobr'e ld evoluciÓn del sistema r"eproductivo de 1;,< !l~~n~.§.§., 

conSiderándolo como un sistema que ha sido moldeado por selección 

natur""l y, por' lel tanto, el r'esLtl tOldo de un bal anCf? i /Opuesto pOI~ 

la i~teracción con diferentes gremios de animales • 
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• 
DESCRIPCION DEL SITIO DE ESTUDIO 

Este estudio se realizó en la Estacion de 8iología Charnela, 

una reserva del Instituto de Biología de la UNAM, que comprende 

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

Jalisco, México (19" 30' N, 105° 03' W; Fig. 2.1). El n¡,l i eve de 

la región se caracteriza por lomerios de baja elevación « 150 

m). El cl i ma perotenE'!ce a los cál i doo-ohúmedos U:¡) y su caracter í s­

tica más importante es la precipitación estival de las lluvias, 

concentrándose el 80r. de éstas entre los meses de jLll i o y octubre 

(Bulloc:k 1986a). La pr"ecipitación pr"omedio es de 748 mm <1977-

1984), aunque trF!s años de seqLli as e}( tn?mas han di smi nui do este 

promedio a sólo 699 mm (Bullock y Magallanas, en prensa). La 

E!stación de sequía se extiende de noviemb"'°e a mayo, aunque hay 

11 Llvi as de intensidad variable en diciembre y enero. La 

temperatLtré.i pl'"!:'medio anual es de 24.9 0 C y la del mes más fria de 

18°C. Las características climáticas de la regi~n han sido 

discutidas en detalle por Bullock <l986¿C). En la fi~)Llra 2.2 se 

presentan 105 patrones de precipitación y temperatura de la 

t-egión de Chamela. La veget¿,c:iÓn de los lomet-:íos y los arroyos 

dentro de la estación ha sido descrita por Lott ~_t ª-t. (1987), Y 

corresponde al Bosque Trop i cal Caduc i fol i o y Bo~;que Tropi cal 

Subcaducifolio de la clasificación de Rzedowski (1978). Ambos 

sitios son muy distintos floristic:a y estructuralmente (Lott ~t 

ª-J_. 1987), 

pr-ensa) • 

así como en su fenf.llogía (Bullock y f1agallanes, en 

18 
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Figura 2.1. Localización de la Estación de Biología Charnela (19. 

30' N, 105 0 03' W) . 
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GENERALIDADES 

La especie estudiada fue Erythro>:ylum havanense Jacq. un 

arbusto perenne cilIducifolio ilIbund .... nte en la zona de Chamela. 

Erythrm":yluID es un géner"o p .... ntropical de apr'o>timadamente 250 

especies, IDüchas "de ellas heterostílicas (Gander's 1979a). La 

heterostllia y en particular la distilia, se caracteriza por un 

dimorfismo en loas longitudes F"elativas de los estC'<mbres y estilos 

entre las flor"es. Si bien, todos I(JS individuos presentan flores 

hermC'<froditas. es pasible distinguir dos tipas con base en la 

morfología de sus flores: .... ¡ plantas con ~lores Pin, en las 

cuales el estilo es más largo que los estambres; y bl individuos 

con flores Thr"um. donde 1. as estambres son más 1 ay"gos que el 

estUo. En las especies distí.licas, la longitud de los estambres 

de un tipo de flor coincide con la del estigma del otro tipo y 

viceversa (Fig. 3.1). El dimorfismo floral está determinado por 

un locus con dos alelos: las plantas con el genotipo hom6cigo 

recesivo (ss) tienen flores Pin, mientras que el genotipo 

heter"ócigo (Ss) produce f10r'es Thrum (GandE?r"s 1979); sin embar"go, 

hay casos donde esto ocurre al revés (Wyatt 19831. 

En Charnela, 5,. hav"§\JJJ!ill.lHil. pierde las hojas duy"ante la 

temporada dé sequía (diciembre-mayo). Su cl'"'eci mi ento y 

reproducción se restringe a los meses de la época de lluvias de 

célda año. En el sitio de estudio, la altw-éI máldma que éllcC'<nza 

esta especie es de tres metros; el área basal promedio es de 5.17 

cm2 (n=90), con una amplitud de variación de 0.74 cm2 a 16.48 cm2 

22 
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A 

B 

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

Thrum • 

• 
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(el área basal fue estimada como la suma del área basal a tres cm 

de la ramificación, de todas las ramas vivas de un individual. El 

área basal no difiere entre los morfas florales. 

El tamaño, medido como el área basal (AB>, es un buen 

predictor del área foliar. y por 10 tanto de la capacidad foto­

sintttica de los individuos. Un análisis de regresiÓn mostrÓ que 

el área basal explicó el 71.8 % de la varianza en el peso seco 

del follaje (Peso seco (gr) = 8.61*AB+2.71, P=O.00007; Fig. 3.2). 

Las plantas Pin producen en pr"omedio 1065 flores. mientras 

que 1 as Thrum producen 861, 'f lores •. este:1 di ferenci a no es estadí s­

ticamente significativa (F-l.129, P-O.29). En conjunta. los 

individuos reproductivos producen 958 ± 96 flores (n=90; promedio 

± et-r"ar' estandar en todos los casos de aqUí en adel ¿lnte). Si 11 

embargo. la variación en esta característic.a es muy grande (4 a 

6093 flores). La v,,,riaciÓn en el número de flores no está 

relacionada, con el "vigor" o masividad de los individuos: un 

análisis de regresión mostró que el área basal sólo explicó 13 % 

de la variación en el número de flores (No flores= 100.6 * AB + 

438. F=13.3, P=O.00045; Fig • .3.3a>. Por lo tanto, el tamaño de la 

planta no es el único fac:tor involucrado en la cantidad de flor'es 

que pr"oduce un i nd i vi duo. 

La eficiencia en la madurac:ión de frutos (No frutos/No 

flores) es muy baja y sólo el 0.141 % (± 0.022) produce semillas 

(n=120. datos acumulados de 1987 y 1988). Este valor es bajo 

compar"ado con otras especies del género. Por ejemplo, g. ~ y 

g. novogranatense tienen eficiencias de 0.84 y 0.39 respec:tiva-
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mente (Gander·s 1979al. La eficiencia de ~. havanense también es 

conside ... ·ablement.e menor al promedio de 187 spp. hermafroditas 

autoincompatibles: 0.22 ± 0.14 (Sutherland y Delph 19841. 

Se han propLlesto al menos cinco hipótesis, no mutuamente 

excluyentes, para explicar la diferencia entre el númet··o de 

f lores y el número de frutos: limitaciÓn de polinizadores 

(Bierzychudeck 1981, Schemske 1980, Willson y Schemske 19801; 

atracción de polinizadores C"Schaffer y Schaffer 1979, Stephenson 

1980, Willson y Rathcke 1974, Willson y Price 1977); compensación 

por variaciones en r·ecursos o nivel de poliniz",ción ("bet 

hedging"l (Bawa y W(~bb 1984, Stephenson 19801 ; y dos más que 

están relacionadas con la selecciÓn sexual, aborción selectiva y 

donaciÓn de polen (Bawa y Webb 1984, JanZ(?f1 1977, Stephenson 

1981, 8utherland 1986a. 1986b, 1987, Sutherland y Delph 1984, 

Willson y Rathcke 1974, Willson y F~ice 1977'. Cualquiera que sea 

la razón que eNplique este fenómeno en ~. tra~-ªO!W..§.§., ésta parece 

estar actuando de manera más severa que .en muchas otr.as especies. 

Aunque el número de flor"es por individuo no difiere entre 

las plantas Pin y Thrum, la producción de frutos maduros es mayor 

en las plantas Thrum. Las plantas Pin producen en promedio 75 ± 

14 frutos maduros, en cambio en las plantas Thrum este valor es 

de 140 ± 24 (F=5.7, P=0.0181. Como en el caso de las flores, el 

modelo de regresión entre el área basal y el número de frutos 

maduros es significativo (F-l0.6, P-O.001, Frutos maduros-

16.41AB + 35.1; Fig. sin embargo la proporción de la 

varianza explicada es muy pequeRa (r 2 -O,0821. El tamaRo de la 
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planta tiene un", influencia mínima sobre el númer-o de flores y 

frLltos maduros que se producen, y otros factores como la 

interacción con pclinizadores, el herbivorismo, la disponibilidad 

de recursos y la historia de la planta podrían ser los 

principales determinantes de la fecundidad en esta especie. 

FENOLOGIA y FLORACION 

;;.. havaoense florece de maner-a sincrÓnica y masiva como 

respuesta a 1 as pr-i meras 11 L!vi as del año. La respuesta es tan 

rápida y el período de floración tan corto, que el tr-aslape con 

la floraciÓn de otras especies no es muy acentuado (Bullock 

1986b, en prensa y obs. per-s.). Los botones flm-ales se forman 

durante la temporada de lluvias, sin embargo la flm-ación ocurre 

hasta el principio de la siguiente temporada húmeda, como 

respuesta a las primeras lluvias del año. La floración ocurre 

entr-e una semana y 15 días después de las primer-as ll.uvias de 

verano. La floraciÓn a nivel individual es efímera: cada planta 

tiene flores sólo durante 2.8 dias (± 0.1). Del total de flores 

de un individuo, 70.8 % (± 1.9; n==120) son producidas en un sólo 

día. Las plantas están distribuidas de manera agregada (Pescador 

en prep. y obs. pers.) y entre las plantas de un parche hay una 

gran sincronla en el dia de iniciación de la floraci6n. Un sitio 

dado tiene flores durante un periodo de 5.1 días (± 0.9; n=3) y 

el 61.3% de todas las flores se concentra en el segundo diCl de la 

flol-ación, Si 5t~ consideran los dos primeros días, el porcentaje 

sube a 83.8~;, remarcando la alta sincronía y masividad de este 
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patrón. A ni vel de la población todos los parches 

analiz.ados en este tr'.ab.ajo) la respuesta no es t.an m.arcada; esto 

se debe probablemente a variaciones en la humedad entre los 

sitios. Otra fuente de variación en el despliegue flor.al es el 

patrón de lluvias. El régimen de precipitación ~1 los aRos de 

1987 Y 1988 fue muy diferente, y esto a su vez provocó 

difer"encias marcadas en la floración de 1;.. tH!.\(~.!J.l!H¡!. entre los 

dos años. Este punto será desarrollado más ampliamente en el 

siguiente capitulo. 

BIOLOGIA FLORAL 

Las f 1 DI-es de t;.. havanense son de color bl anco cremoso, con 

cinco sépalos, cinco pétalos y dos grupos de cinco estambres. Uno 

de los grllpos de estambres es opuesto a los pi?talos y el otro, 

frecuentemente de estambres más cortos, opuesto a los sépalos. El 

ovario es súpero con tI-es cámaras, cada una con un óvulo, de los 

cuales normalmente sólo uno llega a pr"oducil-- semilla. El pistilo 

tiene tres estilos, cada uno con un estigma capitoso (cf. Fig. 

3 .. 1). 

Las flores duran s610 un dia y si no son polinizadas caen de 

la planta al día siguiente. La antesis ocu~re en las primeras 

horas de 1 él madr·ugada (0000 0200 ti) y está acompCilí'(ada de un 

fuer"te aroma dul z ón; puco i: if.~mpo después comí enz a 1 a producei ón 

de néctar (~ 0300 h) • 
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Producción de néctar 

Cr,m el objeto de caracterizar y describir la dinámica de la 

producción de néctar'. se embolsaron ramas con botones florales 

para evitar el acceso de los visitantes. El volumen de néctar fue 

medido con micropipetas de Vi; la concentración del néctar, en 

equivalentes de sacarosa. fue estimada con un refractómetr-o de 

campo con compensación térmica (American OpticCll) y los 

miligramos de azúcar por' flor se estimaron de acuerdo a la 

metodol Og1 a propuesta por Bol ten gl, al. (1979). El muestreo se 

real izó cada hora desde las 0230 hasta las 1400 1-,. cuando la 

producción de néctar habia cesado y las flores;, tenian una 

apariencia marchita. La muestra consistió en 6 plantas, 3 de cada 

mor'fo. En cada hora se usaron apro)(imadamente 10 flores por 

planta, haciendo un tot.al de 579 flores revisadas. Las flor-es de 

esta especie son muy frágiles y la medición del néctar daña mucho 

la flor. por lo tanto cadi~ flor" fue usada. sólo una vez y los 

result.ados se presentan como néctar acumL!lado a lo largo del 

tiempo. 

En la figura 3.4 se muestran las curvas promedio de néctar 

acumulado para las plantas Pin y Thr"um. Las curvas son muy 

parecidas y puede apreciarse que el néctar cQmienza a acumularse 

desde muy temprano. alcanzando un máximo de 0.63 (± 0.09) y 0.66 

(± 0.21> pI /fl 01' 

(t-0.506, P>O.lo2, 

en las plantas 

N.S.), alrededor 

Pin y Thrum. respectivamente 

de las 0700-0730 h. Después, 

hay una caída drástica en el volumen de néctar acumulado, hasta 

que cesa la producci6n alrededor de las 1400 h . 
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Est.a c!ilsminuc:ión podr:ia obedecer' a dos razones: 1) confor"me 

tt"anscurr-E' el dia la tempe~atur-a incrementa y el néctar- se 

evapor-é.~. De S(;?r- esto cierto, deber" í amos esperar- que la 

concentración aumentara a lo largo del dia¡ y 2) el néctar, al no 

ser consumido, es reabsor"bido por la flor I:on lo que la 

concentración tenderia .a mantenerse constante. Las estimaciones 

de la variación en la concentraciÓn de néctar se ajustan a la 

segunda de estas alternativas: un análisis de regresión, con los 

datos acumulados p.ara las seis plantas, mostrÓ que la 

concentración del néctar es independiente de la hora (F=1.23. 

P>O.50) y la concentración promedio a lo largo del 

32.96 X (± 0.94; n=27) • 

día es de 

La posibilidad de secreci Ón adi el onal de néc:t at- como 

respuesta al consumo por" visitantes «;1-. Gill 1988) nc) puede ser 

descartada, ya que el 

fenóm!?no. 

diseño empleado no per'mi ti ó evaluar este 

En la estimación dE~ 1<:< cantidad de élzúcar producidél pc:'r' 

flor' , sólo se incluyeron los datos de las horas donde la 

aculTlulación de néctar fue má>:ima. En promedio la5. flores producen 

0.22 mg C± 0.(3) de azúcar por flor (n-531. 

Una comparación entre el néctar de plantas polinizadas por 

abejas y el de ¡;,. tL'ª~~ (Cuadl~o 3.1>, muestra que los ValOf"eS 

promedio de cantidad de azúcar, volumen y concentración caen 

dentro de un intervalo de confianza (al 90%) del promedio de 7 

especies polinizadas por abejas. Esto concuerda con el hecho de 

que las 'flores de s.. L1..§l.::L~ji son polinizadas por" abejas" 
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Tasa promedio de producción de néccar por flores de 

~. havanense. Los datos son los promedios por flor para seis 

individuos (tres Pin y tres ThrumJ . 
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Cuadr-o 3.1. Comparaci ón del volumen del néctar y cantidad y 
porcentaje de azúcar en flores típicamente polinizadas por 
abejas y ~. havanense. Los valores de la columna de abejas 
son los promedios para 7 especies cuya distribución 
altitudinal no rebasa los 2400 msnm (Cr"uden et &. 198313). 
Los valores son promedio ± un intervalo de confianza al 90% 

ABEJAS ~. havanense 
---------" -""-_._-

mg/flor 1.04 ± 2.67 0.22 ± 0.41 
J..'l/f lar 2.51 ± 5.71 0.64 ± 1.35 
'lo de aZllcar 34.90 ± 14.39 32.96 ± 8.33 

La producción total de néctar por flor de havanense~. 

havanen.§.§. es baja, aún para una especie polinizada por abejas, 

por lo que podr:ia pensarse que estas flores son poco atractivas 

para un polinizador. Sin embargo, la concentración de azúcar y la 

floración sincrónica y masiva podr:ian compensar la limitada 

producción de néctar por flor. 

El momento en que se inicia la secreción del néctar, así 

·como la tasa a la que se secreta, han sido interpretados como un 

mecanismo relacionado con la protección del néctar contra 

ladrones y con los periodos d~~ actividad de los polinizadores 

(Búrquez y Corbet frls.. Cruden §!1;. ª-l. 1983b, Eguiarte y Búrqusz 

1987, Mar·tí nez del R:í. a y Búr" quez 1986) . De acuerda can lo 

anterior, se esperaría que en plantas donde el néctar no está 

pl'"otegido, la tasa de secreción fuera muy alta justo antes del 

principio de la actividad de los polinizadores. En ~. havanense 

la producción de néctar comienza entre 5 y 6 horas antes de la 

iniciación de la actividad de los polinizadores. Durante este 

per:Í.odo la planta es visitada por gran cantidad de palomillas que 
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actúan c:omo ladrones de néctar. Sin embargo, en estas horas 

(0200-0600 11). la tasa de secr'eción es muy baja por lo que la 

disponibilidad de néctar es reducida <Fig. 3.5). A partir de las 

0600 h. la secreción se incrementa drást.icamente, de tal manera 

que la máxima acumulación de néctar ocurre entre las 0700 y las 

0800 h. justo antes del inicio de la actividad de los 

polinizadores (0800-0830 h). Si el néctar no es colectado, éste 

es reabsorbido a una tasa muy alta que después disminuye a 10 

largo del ,día (Fig. 3.5). Este patrón podría fLlncionar como un 

mecanismo que previene el consumo de néctar por ladrones y 

asegur-a una r-ecompensa considerable cuando los visitantes 

legitimas principian a forrajear o bien, la reutilización de los 

reCLII~SOS cuando éstos no han sido gastados. 

Dehiscencia de las anteras 

En 5,. bava~ la exposición del polen, a través de la 

apertura de l;as anteras de una flor, es un proceso gradual que 

requiere de varias horas para completarse. Un censo del número de 

anteras abiertas por flor re;alizado en 13 plantas (6 ThrUn1 y 7 

Pin, ~ 20 flores por planta cada hora), mostró 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 1000 h tCldo el polen de una flor ha sido e>:puesto 

(Fig. 3.6). El proceso es similar entre los individuos Pin y 

Thrum. Este resultado permite asegurar que la transferencia de 

polen y la fecundación ocurren durante las primeras horas de la 
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Figura 3.6. PatrÓn de apertura de anteras en ~. havanense. Los 

dat~5 son los promedios por flor de 13 plantas tseis Thrum y 

siete Pin) . 
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mañana. Antes de las 0630 h no hay polen disponible y después de 

las 1400-1500 h las flores se han marchitado, por lo tanto podría 

pensarse que los polinizadores de esta especie son los visitantes 

diurnos (principalmente abejas). Sin embargo, si el polen se 

mantiene viable durante más de un dia y las estigmas son 

receptivos desde la antesis, cabría aun la posibilidad de que las 

palomillas tuvieran alg.:tn papel en la fecundación antes de las 

0630 h. 

Visitantes florales 

La lista de visitantes a las flores de 1;.. hava~ fue 

establecida a partir de censos diurnos r-eal izados .en 14 plantas 

dunante las horas de mayor actividad de los polinizadores (0830-

1430 h), i2n la floraci.ón natural de 1988. Los censos se 

efectuaron cada 15 minutos en una sección. previamente estable­

cida, de la planta bajo observación. El númet-o de flores en cada 

sección de muestreo se conocía de antemano. En total se completa­

ron 84 h de observación. Se registraron todos los visitantes al 

inicio del censo y los que llegaron en un período de 5 minutos; 

en cada caso se anotó la especie o se hicieron colectas de 

especímenes para SLl identificación posterior. También se anotó el 

mOt-fo y el n':lmero total de flores de la planta. Además. se 

hicieron censos similares en 24 plantas indLlcidas a florecer 

(mediante el riego artificial) antes del periodo de lluvias de 

1988, con Ltn tot.al de 144 h de observac.ión. Por último. se 

completaron 60 h de observación noctLlrna en 5 plantas más • 
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Cuadro Visitantes a las flores de ~. Qivanense (N=8745). 

APIDAE 
Iri gana hell weger,i 
If-igon~ frontalis 
Trigona buyss~ni 
Tr-igona nigra 
"'r r i go.r.:@. f.1!l.~! ventr i Si 
Trigona ori¡¡;abaensis 
~ugloSiª viridisima. 

AtUHOPHOR IDAE 
Xylocopa mexicanorum 
Xylocopa muscaria 
Xylocopa fimbriata 
eentris aisenii 
Ceratin~ ~pitosa 
Ceratina sp. 1 
Seratina sp. 2 

t1EGACH 1 LI DAE 
Megachile frugalis 
Megachile .~ 

HALICTIDAE 
Augo¡;;hloropsis ~lit~ 

EUMENIDAE 
Eumenes §,Q 

VESPIDAE 
Polybia occidentalis 

SVRPHVl)AE 
sp 1 
sp 2 

ARCTlIDAE 
sp 1 

LYCAENI-DAE 
sp 1 
sp 2 

En el Cuadro 3.2 se muestra la lista de los visitantes a las 

flores de ~. b~~~nse. En total se registraron 8745 visitas en 

lG5 censor.)s diurnos; de éstas 94% cornaspondiet-on a himenópter-os, 

y el 6% restante se repartió entre mariposas y dipteros princi-

visitas de palomillas, principalmente de la familia Arctiidae. 

p~- su tama~o y comportamiento de forrajeo, la mayoría de 

los visitantes pueden ser considerados polinizadores. De esta 

una de las 

E~pECles de Syrphidae y las palomillas nocturnas, ya que por su 

r~~~cidQ t~ma~o y poca movilidad, o bien por la ausencia de polen 

E~ las flores durante sus horas de visita, difisilmente podrían 

h~_be!~ .'3.ctuádo como poi inizadores. 
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En tér-minos numéricos. las trigonas fueron el grupa más 

importante; estas abejas contribuyeron con el 867. de las visitas 

y una sala especie, l. hellwegeri, can el 557. del total. Si el 

número relativa de visitas es un buen indicador de la cantidad de 

polen removido, entonces los vectores de polen más importantes 

son el grupo de las trigonas. principalmente l. hellwegeri. otro 

grupo que puede ser muy importante es el de las Anthophoridae. 

Estas abejas se mueven mucho entre las plantas de un parche y 

tienen la capacidad de volar entre parches. por 10 que su papel 

en el movimiento de polen entre individuos no emparentados podriiil 

ser cr-LlC i al • 

Sistema de compatibilidad 

En la mayoría de las plantas heter-ostílicas el dimm-fismo 

flor-al está acompañado de un sistema gametofítico de incompatibi­

lidad (Ganders 1979b, Lewis 1979). Los 10ei de ambos atributos 

están 1 i qados en un super-gene que segrega como un factor t1ende­

liano simple (Maynat-d Smith 1989), pOI~ lo que las polinizaciones 

homomórf i cas no producen semi 11 as. Si n embargo, e}( i sten casos 

derivados donde el sistema de incompatibilidad se ha perdido 

(Ban-et y Shot-e 1987. Ganders 19"19b, Glover y Barrett 1986). 

Aunque e>:isten estudios donde se ha mencior.;ado que en~. 

sólo las polinizaciones heter-omórficas producen 

semillas (Zapata y Arr<oyo 1978). es necesario deter<minar el 

sistema de compatibilidad en las poblaciones de Cilalllela, ya que 

otras especies heterostilicas presentan variaci6n entre sitios 
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(p.ej. I.w-nera Lllmifolia, Barret y Shore 1987; s,.tc;hb.or-ni,~ 

paniculats., 810ber- y Barret 1986; f'-ªll~Q.!:.u:.ª-ª fendlerl.., Sobrevilla 

et 'ª-.L. 1983). 

El sistema de compatibilidad de 1;.. havanens~ fue determinado 

a través de polinizaciones a mano. Los e>:perimentos se llevat-on a 

cabo durante la flclración natüral d!l!'19BB y consistieron en la 

aplicación de tres tratamientos por individuo (n=13, 7 plantas 

Thrum y 6 plantas Pin): 

Tratamiento 1: Polinizaciones entre indivicjuos. del mismo morfo 

(n==15 flores por individUf.l~ 195 flores en total). 

Trat",miento 2: Polini zaciones entrlif. ;individuos con morfos 

difer-entes <n=15 flores por indlvirlüo; 195 flores en total}. 

Tratamiento 3: Polinización natural 

390 flores en total). 

(11=30 flbres por individuo, 

En los tratamientos 1 y :2 los e>:perimentos se realiz.aron 

sobre flores que habian sido embolsadas desde la etapa de botón 

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 tratamientos se polinizaron 

15 flor'es con polen xenÓgamo cuya identidad dependía del 

tratamiento respectivo. En el control las flores se dejaron 

e>:puestas a los polinizadores naturales. Las flores fueron 

marcadas con paqueRas tiras de aluminio y revisadas a los cinco 

días de efectuado el e>:perimento y después, a inter','alos de una 

semana hasta que los frutos maduraron • 
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Las variables analiz¿~das fuer-on el nOmero de frutos 

iniciados y el númer'o de frutos m.;:,dLU"·OS. Como frutos iniciados se 

ccmsi deró el. número de frutos a los cinco dias, ya que todas las 

flores que no fueron polinizadas caen de la planta en ese 

período. Se cansi derÓ a un fr-uto como maduro cuando su col m-

cambió de verde a rojo intenso. 

Los resultados fueron analizados como la proporción de las 

flores que produJeron fruto$ en cada tratamiento. A todos los 

valores se les aplicó la transformación ar'co-seno para cor-regir 

la distribución de las varianzas (St'eel y Torr-ie 1980). 

En el cuadro 3.3 se presentan los promedios de eficiencia en 

la producción de frutos iniciados y maduros. Claramente las 

polinizaciones entre flores del mismo morfa no producen frutos de 

ninguna de las dos categorlas; .además, en ambos casos. este 

tratamiento difiere significativamente de los otros dos. 

Cuadro 3.3 Promedios de eficiencia en la producci6n de frutos 
iniciados y maduros para los tratamientos de polinización. 
Los vá.lores son las proporciones reales (frutos/flores). Los 
tratamientos con la misma letra no difieren significativa­
mente. 

Frutos Iniciados 

FrLltos Madut-os 

TRATAMIENTO 

Mismo morfa 
;2 Entre mor'fos 
3 Natural 

Mismo morfa 
2 Entre morfos 
3 Natural 

PRot1EDIO 

0.000 
0.362 
0.191 

a 
b 
b 

F=16.315, P(O.üüOl 

0.000 
0.267 
0.154 

a 
b 
b 

F=13.756, P(O.OOOl 
------_ .. __ .. _------------------------_._------- ._-------------
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Por lo tanto, podemos concluir que s. havanense tiene un 

si stema de i ncompat i bi 1 i dad que pn~vi ene 1 a producc ión de frutos 

y semillas cuando las polinizaciones son hOffiom6rficas; este 

mecanismo está reforzado por el dimorfismo floral que aumenta el 

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

FRUCTIFICACION y DISPERSION 

En esta especie la fenología del patr6n de floraci6n 

determina completamente la del pat.rón de fructificación. El 

tiempo que transcurre entre la floraciÓn y la fructificación es 

muy constante entre las plantas (21.0 ± 0.7 días, n-45) , par lo 

que la fructificación es a su vez sincr6nica y masiva. Una vez 

maduros, los frut.os son pequeñas drupas de color r'ojo int.enso, 

por lo que la 

por aves. En 

planta pr"esenta 

el cuadro 3.4 

un sindrome típico de dispersi6n 

se presentan las principales 

c:arac:teri sticas de 10s frutos y semi 11 as de !;.. bavane~. Los 

principales frugívoros que visitan esta planta son Ort.alis 

Iiillli.ocephal"'", ~rd"),y§. tubersul)fe..r... TrQ.!;"lQI!. c;:itL~olus, Qt.2Docoré.x 

§"anb!.~siana y (:;.:t.§ill.Qi;QJ!lJ2E-ª. l2...~rellina (Gryj 1990). Una desct-ipci6n 

más detallada de la biologia de la dispersión de los frutos y la 

di námi ca de 1 as semi 11 as de 5.. hª-Y.5l.IJ.§.'J1?.~ puede encontral"-se en 

Gr y j (1990). 

Las semillas dispersadas son ávidamente consumidas por_ 

depn1!dadot"'!;?s y sólo una pr'opot-ción muy baja lCJgt-a gennin.,t- (Gt"'vi 

1990, Y obs_ pers.). Si las condiciones de humedad son adeCL\adCls • 
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la germinación ocurre aproximadamente una semana después de que 

las semillas han llegado al suelo. Todas las semillas que no 

1 ogran germi nar mUf-::-ren por desecaci Ón o son atacadas por 

patót)f?nOS o depl~edadores pOYo lo que no hay formaci 6n de un banco 

de semillas (obs. pers.). Las plántulas crecen durante el resto 

de la tempor"ada de lluvias y aparentemente su sobn\!vlvE"mcia 

durante 1 a sequi,,¡ depende del tama~o alcanzado durante los 

primeros meses de crecimiento. 

Cuadro 3.4. Caracteristicas morfológicas de los frutos y semillas 
de ~. b..ª-'i.....:.\ill~['-~§.. <Tomado de Gryj 1990.) 

FRUTOS 
Longitud 
Diámetro 
Peso 

SEMILLAS 
Lc.ngitud 
Diámetro 
Peso 

-----_._----~-------

PROMEDIO 

7.3 
5.1 

0.137 9 

mm 
mm 

6.5 mm 
3.1 mm 

(1.047 9 

Podemos. conc 1 ui t- que !;. O.§.l,Y"ª.D .. §',,!l§.§. es una espec i e poI i ni z ada 

insect.os diuy"nos. pr"incipalmente himenópt.et"os. Las 

cafacter;sticas y el patrón de prOducción de} néctar, la dinámica 

de apertura de las anteras y lOE censes de visitantes apoyan esta 

idea. El sistema de cruza haterostilico, así como la presencia de 

un sistema de incompatibilidad. genera un;;>. depend(mci a absoluta 

sobrp los polinizadores. ya que sólo la fecundación heterDmÓrfic~ 

es capaz de prodUCir semilla~. Pm~ lo tanta es fácil imaginarse 

qLle una poI i ni "cae i ón e>~ i tosa pt'ldr' í a convert í. r se en Llna pt-esi ón de 
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selección importante en esta especie. Asimi.smo, aspectos 

relacionados con el patrón de floración, cama su comportamiento 

pr'ol éptic:o, sus altos niveles de dept-edación de semillas y su 

hábito de dispersión arnitófilo, 

del patrÓn de floración de~. 

varios grupos de animales • 

44 

señalan la enorme impor-taneia 

havanense en su interacción con 



• 

• 

CAPITULO IV 

SELECCION NATURAL FENOTIPICA SOBRE EL PATRON DE FLORACION DE 

(;rythroxy1!M!!. havanGnserJac:q. (ERYTHROXVLACEA). 
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INTRODUCCION 

La mayoría de las hipótesis propLlestas par-a explicar el 

patrón de floración sincrónico y masivo (floraciÓn en "big-bangfll 

están basadas en argument.tls de evol uci ón por sel ecci ón natural 

(Auspurger 1978, 1979, 1980, Baker 1959, Bawa y Beach 1981, Beach 

y Bawa 1980. Beattie 1971, Beattie et ªL. 1973, Borchert 1983, 

Gentr"y 1'~74. Heinrich y Raven 1972, Janzen 1969, 19"70, Opler et 

&. 1976; Stern y Roche 1974; ~Jhi tehead 1969). Este patrón está 

caracterizado por una alta sincronía en la fl.oración entn;! y 

dentro de los individuos de una población, lo que genera un 

efecto de masividad. En teoría, los individuos que florecen en 

sincronía con la población son más visitados por los polinizado­

Y"es, incrementan sus tasas de Y"emociÓn y deposición de polen, 

aumentan la tasa de fecundación cruzada, tienen más oport.unidades 

de encontrar- consortes, e incrementan la pt-obabilidad de dejar­

semillas sanas ya que comparten los riesgos de depredación con 

otros individuos. Todo esto se traduce en un incremento en su 

adecuación. De acuerdo con lo anterior, 1", selección natural 

actuará negativamente sobre los individuos que -f 1 oY"ecen 

asincrónicamente a través de una reducción en su fecundidad. 

El destino evolutivo de este patrón de floraciÓn depende, en 

teoria, de la intensidad y dirección de la selecciÓn natural que 

actúa sobre los individuos que florecen asincrónicamente y de la 

magnitud de la varianza genética aditiva de la reSpLlesta de 
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flor ·"Ie ión (Endler 198<">, Fisher 1930) • Ya que el patrón de 

·floración en "big'--bang" se car-a<:ter-i;zCI por una t-educida varianza 

en 12 reSpUEsta de floración, se ha considerado que este patrón 

es el rest.!ltado de pl'-Hsianes de selección que actuciu~on en el 

pasado (Auspurger 1978, 1981) Y que ag<.:ltaron la varian;::a genética 

aditiva. Sin embargo, en la mayoría de los casas la sincronía no 

es per-iecta )/, por lo tanto, es posible que la selE!c:ción nah,tr'al 

esté actuando en el pn?¡;ente. Es decir-, cada periodo de 'floración 

pued,,, considerar-se com<.:l un episodio de selección y se esperari", 

un ca,,·'bio en la distribución fenotípica del atributo después del 

event~ selectivo. 

Es necesario estimar la intensidad de la selección natural 

que actóa sobre el patrón de floración en "big-bang" para evaluar 

cualqL,lE'F'a de las hipótesis propuestas para explicarlo y hacer 

predl~ciones sobre su destino evolutivo. 

El objetivo de este tr~bajo es describir la variación 

natural fenotípica en las atributos asociados con el patrón de 

flora~i6n sincrónico y masivo de ~. como evaluar 

la di'-ecciÓn y fuerza de la selecciÓn natLU~'.ü fenotípica que está 

actua~dD sobre la respuesta de floraciÓn • 
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METODOS 

La var-iación en el día de iniciación de la flor-~~ción se 

f-~V,ÜLlÓ por- medio de eHpel~imentos de inducclón de la floración. En 

Mayo de 1987, antes de 1 a época de 11 Ltvi as, se r-ealizar-on 

e>:per-i mentas de t--i ego ar-ti f i.ci al en 30 individuos seleccionados 

al azar en siete sitios de la estación. Estos e>:peri mentos se 

repitier-on en Mayo de 1989 en 34 plantas más. Cada individuo fue 

inducido a florecer por _medio de un riego inicial de 20 1 de agua 

seguido por riegos de 10 1 cada tercer día hasta que la planta 

floreció. Este diseño permitió determinar la var-iaci6n en el día 

de iniciación de la floración (respuesta de floración) cuando se 

ha r-emovido la varianza debida a la heterogeneidad ambi.ental. 

El patrón de floración y la variación natural en la 

SinCF"On:1C\ se deter-minaron en pl antas que flor-ecier-on como 

respuEsta él las primeras lluvias de 1987 y 1988. Las pI <i\ntas (~n 

las que se r-ealizaron estas observaciones fuer-on selecc::ionadas de 

tres sitios dentro de la Estación de Bjologia Chamela (En las 

\ieredas Tejón, Camino Antiguo Sur y Eje Centr-Cl_l), separados al 

meno,.;; par 0.5 km en linea recta. Los ~;it_ios se seleccionaron por 

s-u alta densidad de individuos de S. tLavan~, por su cercanía é' 

la estación y por la presencia de cañadas, sitios planos y 

pendient.es, de manera que rept-esentaran las condiciones 

pr~evalentes en las que se encuentra esta especie en la zona. En 

el me:; de mayo dE? 1987 se marcaron 30 plantar.~ en los t.t-es sttio!i.; 

(10 plantas POt- sitio). se hizo un mapa de la localización de 

ci-,da planta y se est i mó su ár-ea basal por medi () de un --,¡er ni er. A 
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parti!" de l.,. pr-'imeras lluvias de ambos años (julio 16 de 1''187 y 

junie 26 de 1988), se realizaron visitas diarias a todas las 

plantas hasta que comenzó la floración. Se hicieron conteos del 

nQmero de flores presentes por dia por planta hasta que la 

floración concluyó. Los frutos iniciados fueron contados cinco 

días después de que la floración terminó. La demografía '1 el 

destino de todos los frutos inmaduros fue seguida por medio de 

censos diarios hasta que estos maduraron y fueron colectados de 

cada planta. Los registros de las lluvias utilizados en los 

análisis se tomaron de la estación meteorológica de Charnela. 

Para evaluar la existencia de selecciÓn natural fenotípica 

sobre la sincr"onía en la flor"ación de !;,.. bavanen,sEt- se utilizaron 

los métodos propuestos por Lande y AfTlol d (1983) Y Arnol d y Wade 

(1984a, 1984b). Estos métodos se basan en modelos de regresión 

entre los atributos considerados y la adecuación n¡>lc.tiva de cada 

individuo. La adecLlClción relativa individual ít!.~) se define como: 

w .. == W .. /p .... 

donde \1 .. es 1 a adecuac.i ón absol uta i ndi vi dual y b'.. ... == E\1./Q, 1 a 

adec:uaci ón pr"omedio 

trabajo se utilizó el 

(o.. es el nómero de individuos), En este 

número de frutos maduros como una 

medida de la adecuación absoluta de los individuos_ Esta variable 

fue transformada a ~fx+l) para normalizar los datos y después se 

calculó la adecuación relativa para cada individuo (Schemske y 

Hor"vi tz 1989) • El atributo considerado fue la respuesta de 

floración individual (~), Esta r.spuesta se evaluó como la 

diferencia absoluta (di as) entre el inicio de la floraciÓn de 
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cada pi.rita y el pico de floración dentro de cada sitio. Si la 

flor-aCliJf1 dentr"o de un sitio tLtVO dos picos separados por un 

intervi<lo sin flores, entonces cada planta fue referida al pico 

más ce-cano a su f 1 ar ae i ón . De acuerdo con este inL1ice, las 

plantas que tienen un valor de uno flor,ecieron en sincronía con 

la población. Mientras mayor ese! valor, más asincrónica fue la 

planta al florecer. 

A partir de un anál i si s Ltn ivar i ado de sel ecc ión se 

calcuLaron los par'"ámetr,os relevantes en la estimación de la 

selección natural: a) el diferencial de selección (§.>. que estima 

el ca,nhio en E?l. valor promedio del atributo antes y después de la 

selecci,ón; b) la intensidad de la selecr:ión (t). que describe el 

cambiQ promedio de la característica en unidades de desviación 

estándar fenotipica; c) el gradiente de selecciÓn direccional 

«(S), que cuantifica la fuerza y dirección de la selecciÓn direc­

cional, y por último, d) el gradiente de selección estabilizadora 

y/o diversificador'a (1"¡ • que cuantifica la fuerza y dir-ec:ción de 

la s,elección estabilizador"a o disruptiva. Los gradientes de 

selección (11, T) pueden ser expresados en términos de desviacio­

nes estándar fenotípicas para facilitar su interpretación (Lande 

y ArnQld 1983). La fuer"za de la selecciÓn direccional (~, se 

estime a partir de una regresión entre la adecuaciÓn relativa y 

la sincronia en la floración (~): 

w = l1(z) + error 

El gradiente de selección estabilizadora/diversificadora se 

estimO a partir del coeficiente de regresión parcial entre la 
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adeeuación ~elativa y el término cuadrático del atributo (z~) 

(Land€~ y Arnol d 1983): 

El diferencial de selección se obtiene de la covar:ianza 

entre 1<'1 ",decuaciÓn y"elativa y el atribLlto considey"ado: 

s = Cov (z, w) 

El diferencial de selección, estandarizado por la desviación 

estándar del carácte·r-, es igual a la intensidad de la selecciÓn: 

i =9/0-

Estos parámetros fueron usados para cuantificar cómo actúa 

la selecciÓn natur"al para modificar la distribución fl?notipicCl -en 

la r-espues:t~\ de floración (sincronía). 

B!8LlOT 
INSTITUTO Dt: E>-,li 

UN.!.tM 

• 
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RESULTADOS 

La masividad del patrón de floración en "big-bang" depende 

de dos componentesl a) la sincronia entre IOj-~ individuos ele una 

población en el dia de iniciación de la floración; y b) de la 

duración individual del perlado de floración. Mientras más 

sincrónica sea la iniciación de la floración ,;>n una población y 

menor el nómero de dias con flores por individuo, el efecto de 

masividad (No flores/tiempo) será más acentuado. Los experimentos 

de inducción de la floración mostraron que la sincronia en la 

floración es muy mar·cada entre. los individuos de !;;.. rla'.!.ª-I1..~:nse. 

Los individuas florecieron a los 7.9 ± 0.2 dias después del 

primer riego artificial (n=62, datos acumulados de 1987 y 1988). 

En ambos años la floraciÓn se inició con una difel'·encia o1ilndma de 

dos dias entre la primera y la óltima planta en responder (Fig. 

4.1>. La poca variación en la n~SpLlesta de flon~ción sugier-·e qLle 

existe un componente genético para esta característica. Sin 

emb"\I-gf.J, cua.ndo se comparÓ esta respuesta entre los a.ño,;; se 

observó una vari aci ón mar·cada <!;i .. Fig. 4.11, lo que podría 

seWalar que la influencia del ambiente no es despreciable. En 

1987 la floración se inició 6.5 ± 0.1 dlas después del riego, en 

cambio en 1988 este periodo se extendió, significativamente, a 

9.3 ± 0.1 dias (FYueba de Kruskal-Wallis, H=47.24, P<O.OOOl). 

El númer·o de días con flor~:!s también mostró veu-iaciones 

marcadas entre los años. Las plantas indll.ciclas tuvieron flores 

durante 2.4 (± 0.1) Y 3.3 días 1± 0.2) en 1987 Y l.988 

respectivamente (Prueba de Krllskal-Wallis, H=J.9.3, P<O.OOOI) • 

52 



• 

20 j 
1987 

15 

10 

ro 
U 
,--
"--
Q) 
~ 
u 

"1 
1988 Q) 

"--
LL 10 • 

Días hasta la floración 

Figura 4.1. Número de d1as transcurridos hasta el inicio de la 

floración en individuos de ~. havanens~ sometidos a riegos 

experimentales en 1987 (n-30) y 1988 In-S4J. El primer riego 

se aplic6 en el día cero . 
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Este resultadcj fue consistente con el del día d€~ inicii::.ción de la 

flor'ación, produciendo una sincronía y masividad más la:.;",s en 

1988. Los patrones de floraciÓn en condiciones naturales siguie­

r'on 1"" misma t.endencia que en los e>:perimentos.; de- inducción, pues 

1987 se caracterizÓ por ser un aRo con una sincronid y masividad 

man:adels, mientr'cls que en 1988 el comportelmiento fué m¿ls err',H,ico 

(Fig. 4.2). 

En general, en lel florelción natLwal lel sincronía no '¡:ue tan 

mat-ca,da. La di'ferenci,a entre ha pr-imera planta en flOl-ecer- i J.a 

últim", fue de 6 días en 1987 y de 12 días en 1988 (cL Fig. 4.2). 

Estos n'?sul tados c.::on1:¡-astar-on fuert(~mente con el valor de tres 

días, encontr"ado en los e>:perimentos de inducción. Es posi.ble que 

la var'iaeión dentr'o de cada aRo se deba a 1 .. , lieten:Jgeneidad 

ambiental entre los sitios, de tal manera que las diferenci.as erl 

el suelo (p.ej. te>:tura, grado de compactación, o composiciÓn), 

pendiente y orientación, podrían hacer que las plantas se 

hidrat¿,u-an dif€wencialmente. esto no excluye la 

existencia de variaciÓn individual en el umbt-al de n?spue;¡d,a de 

1" flor-ación. Por otl~O lado, es muy pr-obablü que l",s diferencias 

E'ntr-e los ,,.ños tengan su origen en J.os patt-ones de lluvia 

particulares de cada aRo. En 1987 las primeras lluvias fueron más 

intensas y homogéneas, lo que provocó que el estimulo inicial 

para la flor~ción fuera más fuerte. Las primeras lluvias de 1988, 

en cii<mbio, fLterOn de menor intensidad y más errát.icas, por lo que 

es muy probable que el suelo se fuera hidratando de manera 

gradual generando una respuestel menos sincrónica CFig. 4.3, • 
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• Figura 4.2. Día de iniciación de la floración de i. havanense en 
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en 1987 Y 1988 (Al Y patrones de floración de ~. havanense 
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Esta difen,mci,a entr-e los años se re-flejO también en el pe¡-iodo 

de floración individual. Este periodo fue significativamente 

menor en 1987 (2.4 ± 0.01 dias) comparado con 1988 

F'r'Lteba de Kr'uskal-Wallis, H=12.1, P<Ü.OOOJ.). 

0.1 ± 0.13; 

La di smi nuci ón en 1 a si ncroni a y el aumento en, el pet-.í od() de 

floración indivi~ual. tuvieron consecuencias marcadas sobre la 

masividad ~e la floración. En 1987, el aRo ~on la mayor sincronía 

y el menor período defloraci6n por individuo, se observa que la 

masividad es muy acenttiada: 86.4% de las flon¡¡s se pt-odujet'on en 

los dos primeros dias de la floraci6n y el otro 13.6% restante se 

n?parti Ó en cinco días más (Fig. 4.4) • En 1988, la pét-dida 

parcial de sincronia y el aumento en el período de floración por 

individuo generaron Wla disminLKión marcada en el efecto de 

masividad. En este afio la producción de flores Estuvo repartida 

principalmente en 

flores (cf. Fig. 

cuatro días, cada uno 

4.4) • La comparación 

con más de 167. de las 

del número de flores 

producidas por díii entre los tres sitias censados, mostró un 

patrón similar al descrito anteriormente CFig. 4.5). Durante 1987 

hubo una sincronía mar'cada en los tr-es sitios muestre¿>,dos, este 

patrón se modificó sustancialmente en 1988, ya que hubo al menas 

dos eventos mayores de floración y la ,sincronia no ,Fue tan clara • 
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havanense de Charnela durante 1987 y 1988. La población se 
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En 1987 la floración ocurrió del 16 al 21 de junio, rnientra.s 

• que en 1988 fue del 26 de junio al 9 de julio. 
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Supuestamente l~s ventajas de la floración ~I "big-bang" 

dependen de la sincronia y masividad en la presentación de las 

flóres. De acuer-do con lo anter-ior, podr-íamos esper-ar- que el 

éldto en la producción de semillas sea mayor- en aquellos años en 

los que el patrón de floración es más sincr-ónico y masivo. Los 

datos no apoyan esta predicción: la adecuación de las plantas, 

medida en términos del número pr-omedio de fl"utos iniciados o 

maduros, no difiere significativamente entre el aRo con sincronia 

y masividad marcadas (1987) 'y' el año con patrones de flcl-ación 

más laHos (1988; CLladro4.1). 

Si se analiza un indicador de la eficiencia en le\ pI-aducción 

de fr-utos (No fr-utos/No flores), ya sea iniciados Q maduros, se 

observa que las diferencias entre los años tampoco son 

significativas (Cuadro 4.2). Los resultados anteriores indican 

qLle las diferencias en el patrón de floración entre los años no 

Cuadro 4.1. Valores promedio y comparación del número de flores y 
frutos en individuos de ~. havanense muestreados en 1987 y 
1988. 

PROMEnm :t E.E. F p 

FLORES 0.707 0.413 
1987 1020 ± 193 
1988 1321 ± 301 

FRUTOS INICIADOS 0.251 0.623 
1987 191 ± 50 
1988 224 ± 40 

FRUTOS MADUROS 1.851 0.179 
1987 104 ± 29 
1988 164 ± 32 
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Cuadro 4.2. Eficiencias promedio en la 
iniciados y maduros en individuos 
mues tr" eados en 1987 Y 1988 (n=:'50). 

EFICIENCIA 

FRUTOS INICIADOS 
1987 
1988 

FRUTOS MADU.ROS 
1987 
1988 

PROMEDIO ± ERROH ST. 

0.198 "t 0.028 
0.225 ± 0.024 

0.118:t: 0.019 
0.156 ± 0.019 

producción de frutos 
de S. ha'y..§\ne...!]~ 

F 

O .. 5~')8 0.473 

1.887 0.174 

-_._---_._----,-------------- ---------------

tuvieron efectos sobre la adecuación de las plantas. Es posible 

que este resultado sea una consecuencia de la gran variaciÓn en 

el número de frutos producidos por planta en cada aRo, de tal 

manera que el promedio esconda las diferencias entre planta. que 

florecieron sincrónica y asincrónicamente. Este problema es 

con,;i der ado eN p 1 í e i tament,e por el anál i si s de sel ecc i Órt natur· cd • 

El hecho de que la respuesta de floración sea distinta entre 

los aRos no permite hacer un análisis de los datos en conjunto, y 

cada aí~o debe analizarse por !lepar-ado. Sin embcwqo, 

análisis de selecci6n s610 se incluyeron los datos de 1988, ya 

que en este a~o la variaciÓn en el dia de iniciación de la 

floraciÓn fue muy grande. En contraste, en 1987 la variaciÓn es 

tan reducida que no permite utiliz¿u- los métodos de I'-egr-esión ya 

que sólo dos plantas florecieron fuera de sincronia. 

La ':3..decuaci6n promedio dut-ante 1988 fue de 11.0 frutos 

(adecuación promedio sin transformar • 11.11. Este valot- fue 

usado para calcular la adecuación relativa de cada individuo, de 

la manera indicada en los métodos. Los resultados seRalan que 
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Cuadro 4.3. Gradientes de selecciÓn direccional «(n y 
estabilizadora o diversificadora (T) para el dla de 
iniciación en lil florilción en individuos de!;;.. baVjlill.~og .• 
También se presentan los gradientes estandarizados. Los 
valores entre paréntesis son los errores estándar . 

...••. _------------_._._----------_._------
GRf:\D 1 ENTES DE SELECC 1 ON 

(~ 

- 0.133 ** 
(0.053) 

** = P<O.OOl 

0.046 n.s. 
<0.031 ) 

GRADIENTES ESTANDARIZADOS 

._-_._ ...... __ .. _-----------
- 0.254 ** 

<0.102) 
0.169 n. s. 

<0.112) 
--------._---_. 

durante 1988 hubo selección direccional sobre la respuesta de 

floración (Cuadro 4.3). El coeficiente B fue negativo, lo que 

indica que la selecciÓn está favoreciendo los valores reducidos 

del dia de iniciaciÓn de la floración, es decir, a los individuos 

n)ás sincrÓnicos. La selección sobre la respuesta de floraciÓn es 

intensa, el gradiente de selección estandarizado B', indica que 

un cambio de una desviaciÓn estandar en el dia de iniciación de 

la floraciÓn genera un cambio de 25.4% en la adecuación. 

Los gradientes de selecciÓn estabilizadora/diversificadora 

nL~ fuey·on siqnificativos, por lo que puede concluirse que estos 

tipos de selecciÓn no est.án actuando sobre la ¡-espuest.a de 

floración. En el Cuadro 4.4 se muestran los valores estimados del 

diferencial de selección (S) y de la intensidad de la selección 

(i) " Ambos co{;)fi.<:ientes son negativos, la que indica que el 

cambi o en el valot- pr'omedi C) del carácter fue hacia valores más 

peque~os, 8S decir. fa~orecio a los individuos que florecieron en 

sincronia. La intensidad de la selecciÓn fue de tal magnit.ud que 
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Cuadro 4.4. Diferencial de selecciÓn e intensidad de la selecciÓn 

sobre el día de iniciación de la floración en individuos de 
5.- b.~Véilnel)..§!i. 

DIFERENCIAL DE 8ELECCION (S) 0.503 ** 
INTENSIDAD DE LA SELECCION ('i> 0.258 
-_._------_._---------** = P<O.OOl, coeficiente de Speanllan 

generó un cambio de - 0.258 desviaciones estandar en el valor 

promedi.o del dÍ"a de iniciación de la flonación (Cuadro 4.4). 

los r'esul tados indican selecciÓn direccional 

significativa sobre la respuesta de floración. la varianza en el 

día de inicio ~e la floración sólo explica 18% de la variaciÓn en 

la adecuación relativa. Por lo tanto, parece ser que, además de 

la sincronía, existe un conjunto de factores involucrados en el 

nUmero de frutos que produce una planta. 

Las plantas que florecieron en sincronia (día 1) tuvieron 

valores de adecuación relativa significativamente más altos que 

aquellas que florecieron cuatro o siete días después del pico de 

la población (Fig. 4.6). 

En resumen, los resultados indican que hay una fuerte 

selec.:::i Ón direccional que favorece a los indi viduos que pt-esentan 

valores de dia de iniciacion de la floración cercanos a (o en) la 

moda, es decir, que florecen en sinc:r"onia. 



• 

1.50 

o ! 
> f :g 1.00 

~ 

g 1 í 
1:1" ....... , ......... , ......... 60 ••.••••• , 

0.00 2.00 4.00 6. 8.00 
Indice de sincronia 

Figura 4.6. Promedios de adecuaciÓn relativa (± error estándar) 

en individuos de ~. havanense en función del indice de 

sincronía. Este índice se calculó como el número de días 

entre el inicio de la floración de cada p¡an~a y pico ~e la 

población en 1988 . 
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DISCUSION 

En este trabajo se demostró la e>:istencia de selecciÓn 

naturCll fenotípica sobre la respuesta de floración de ~. 

havan~. Los individuos que florecen en sincronía con la moda 

de la población incrementan su adecuación con respecto a aquellos 

que flor'ecen .1sincrónicamente. Esta ventaja. se expresa como un 

aumento en la fecundidad, un componente muy importante de la 

adecuaciÓn. La interpretación evolutiva de estos resultados 

descansa en dos supuestos: la primera es que la variación en 

fecundidad está corr-elacionada Cl:m la adecuiltci 60 total del 

individuo, es decir que aquellos individuos que producen más 

semillas tienen mayor probabilidad de dejar sus genes 

representados en la siguiente generación. La segunda, es que la 

respuesta de floraciÓn tiene una heredabilidad diferente de cero. 

Con respecto a la primera suposición, eid sten datos para 

apoyar que 1<a fecundidad de los individuos tiene impactos 

demográficos. Por ejemplo. Lauda ( 1982a, b)demostró que el 

númet-O de semil.las sanas producidas por individuos de !::!.§,Q1.9 .. Q,eQ.Ql-A§. 

el factor m~ls importante en la dinámica 

poblacianal de esta especie. 

En el 

que los individuos que produr..:en más frutos tienen tasas de 

dispersión más elevadas. El incremento en la tasa de dispersión 

genera que las' semillas germinen y se establezcan más temprano en 

1 a tempora,da (~ . havanense no fo~"ma banco de semi 11 as). Esto 
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pndr"ia ser una ventaja en un ambiente como la selva baja 

caducifolia, de marcada estacionalidad, donde las plántulas 

tienen que enft-entar" un." sequía de varios meses con las r"eset-v¿,s 

que hayan logrado acumular desde la germinación hasta el 

principio de la época desfavorable. El aumento en la fecundidad 

de las plantas que florecen en sincronía podria reflejarse en una 

dispersión temprana de sus semillas, e incrementar" el tiempo 

durante el cuál las plántulas capturan recursos. En 5;.. W..Y.9.[lsnse 

el tiempo que transcurre entre lél dispersión de los primeros 

frutos y los últi.mos puede ser de hasta un mes (Gryj 1990). Esta. 

diferencia no se debe a variaciones en la maduración de los 

frutos, qw~ es muy constante (21.0 ± 0.7 días), sino a las 

diferencias en la fecha de floración (ver capítulo III). Además, 

se ha demostr-adcl que al inici.arse la sequía, las plántul.as que 

pr"ovienen de semi l1as que germinaron temprano son en pt-omedio" más 

altas y tienen más hojas que las que germinaron tarde en la. 

temporada CAvila y Dominguez, en prep.'. Si el tamaRo y el nÚmero 

de hojas son bu[~ni.)s indic:ador-l;;!s de los recursos acumulados, 

entonces las plántulas grandes tendrían una mayor oportunidad de 

sobrevivir hasta la siguiente temporada de lluvias. 

Por otra parte, la principal causa de mortalidad de semillas 

es la dept-edación por roedores (Gryj 1990). Los datos indican que 

este pt-oceso OCuFTe al az ar. ya que 1 a depredac ión es 

independiente de la densidad de semillas, de la distancia con 

respecto a la madre, o cLlalquier otra característica aparente. 

Por lo tanto, si la mortalidad es al azar, la probabilidad de que 
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una plant.a dada deje y"epresentados sus genes (germinación y 

establecimiento de sus hijos), dependería de la frecuencia 

r-elativa con que sus 

población. Por- SUPUéo:-::;to, 

semillas están representadas en la 

lo anterior no garantiza que las 

plántulas que alcanzan el primer a~o de vida tengan asegur-ado su 

destino demogr-áfico (Dlr-:::o y Domínguez 1986), per-o la estructura 

de tamaños de esta especie sugiere qLl~~ es durante l.;lr.; etapas 

tempranas del ciclo de vida donde se concentra la mortalidad. 

Con respect.o al segundo supuesto, heredabilidad de la 

respuesta de flor-ación e>:isten estudios agt-onómicos (9tern y 

Rache 1974 y citas ahí> y de especies silvestres (Billington et 

al. 1988, Ooi 1970 en Lawrence 1982, Venable 1985>. que han 

mostrado que el tiempo de floración es heredable. Además se ha 

demostrado que la selección sobre la respuesta de floración puede 

producir cambios dramáticos en una población en 5610 pocas 

generaciones (McNeilly y Antonovics 1968), o incluso diferen-

ciaciórr ent.re poblaciones (Billington et sl.. 1988). Sin embargo, 

por las car-acteristicas propias de la respuesta de floración, no 

hay datos que permi t.an est i mayo este parámetro para. ~. Qa'{.anense. 

Los métodos más usuales para estim.w la heredabilidad están 

basados_ en la partición de la varianza entre familias genéticas o 

bien, en regresiones entr-e padres e hijos (Falconer 1981>. En la 

práctica, estos métodos no son aplicables a la f"eSpl..lesta de 

floración de ~. !:lJ~'-:!anense, ya que sería necesario esperar" él que 

la progenie alcanzara la edad a la primera reproducción pat-a 
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poder evaluar la respuesta de floraci ón. En el caso'" él'e especies 

per-ennes, como ¡;;,' hC\YiMl~, esto podría demorar varios a\Ó>os. 

otr'o de los estimadores del componente genético de la 

varianza fenotipica de un car-ácter es la repetibilidad (Falconer 

1981). La repetibilidad expresa la proporción de la varianza 

fenot:ípica que se debe a diferencias permanentes entre los 

individuas, es decir la varianza genética más la varianza debida 

al ambiente local de cada individuo (V .. 1 ; Falconer 1981). Ya que 

en este índice se confunden los efectos genéticos y los del 

ambiente local, la estimación sólo indica la cota máxima que 

puede alcanza¡" la heredabilidad del atributo considerado (si 

V .. 1 =(l). Sin embargo, Findlay y Cooke (1983) encontraron que las 

estimaciones de repetibilidad y heredabilidad del tamaño de la 

nidada de fu).§..§L !;;aen.llescens eran muy simi lares. 

La repetibilidad de la respuesta de floraciÓn de E;.. 

havane~§.!!t fw'? estimada a partir" de la con-elación intr"aclase 

entre 1 c. •• días de iniciación de la floración de 1987 y 1988 

(Turnar y Young 1969). El valor de repetibilidad estimado fue de 

0.3185 (P<O.01>. Considerando que ésta es la cota máxima que 

puede alcanzar la heredabilidad. pod¡~iamos considerar que la 

varianza genética aditiva de la respuesta de floraciÓn de ~. 

havanense. es reducida. Teóricamente. el efecto recurt-ente de la 

selección natural reduce la varianza genética aditiva del 

atributo, por 10 tanto, se considera que los caracteres con las 

her-edabilidades más bajas son aquellos que están más 

estrechamente rel aci onel,dos con 1 a adecuac.l ón (Falconer 1981, 
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Fishew l.958, pero véase Venable y Burque;;: 1989). Esto concuerda 

con la predicción de que el patrón de floración de E.. bava[l..§t!l..~ 

es una caracteristica que está estrechamente relacionada con la 

adecuación y por lo tanto, de valor adaptativo. 

Por otra parte, los experimentos de inducción de la 

floración también sugieren que existe un componente genético en 

1 a respuesta de f 1. oraci ón de E.. tlavanense. Aunque los resul tados 

difieren entre los años, dentro de cada año la iniciación de la 

flot-ación fue muy homogénea. Es probable que las diferencias 

entr'e 165 años sean debidas a variaciones anuales en el ambiente 

físico que afectaron por igual a los individuos. Sin embargo el 

diseño de estos experimentos no permite descartar la posibilidad 

de una variaciÓn considerable en el umbr-al de t-espuesta de 

floración. Los riegos aplicados para inducir la floración fueron 

suficientes para saturar el suelo alrededor de las plantas; en 

condiciones naturales esto sólo ocurre cuando las primeras 

11 uvi as SOl1 muy intensas, o no tan intensas pero constantes por 

varios días. Esta situación podría superar el umbral de respuesta 

de todas las plantas y generar una floración muy sincrónica, como 

la provocada em 1983 por el ciclón Adolfo (Bullock 1986a). o como 

la floración de 1987, en la cual estuvo lloviendo durante siete 

días antes de la floración. En contraste, cuando las primeras 

lluvias de la temporada son de baja intensidad y de 

comportamiento más errático, el suelo se humedece graduCl\lmente 

por- lo que las plantas con difer-ente umbral de respuesta van 

floreciendo conforme ese umbral es alcanzado, generando un patt-ón 
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de floración asincrónico y poco masivo. Por ejemplo, fue común 

observar que individuos cercanos entre si «3m) que se 

encontr abc-¡n en condi e iones aparentemente igual es (pendiente, 

suelo, orientación etc.', f 1 orecl er'on si ncrónicamente en 1987. 

llIiientras que en 1988 florecieron hasta con 8 días de diferencia 

(obs. pers.). 

Si la interpretación anterior es correcta, podría tener 

consecuencias evolutivas importantes, ya que la selección natural 

sólo podría actuar en aquellos año!1> en los que el patrón de 

precipitación permitiera que la variación en la respl..lesta de 

floración se expresara. En estos años la selección natural 

tenderia a eliminar a los individuos que florecen fuera de 

S~ nCt-oni a, ya que producen menos semi 11 as y estas semi 11"'5 son 

producto de polinizaciones entre individuos asincrónicos. En 

contraste, en años en los que las primer'as lluvias son de 

suficiente intensidad para provocar la respuesta de todos los 

."dividuos, no habría diferencias de adecuación y, más importante 

aGn. habria un flujo de genes entre los individuos sincrónicos y 

",sincrónicos que tendería a neutralizar las diferencias entre 

estas plantas. Este t-égimen de selección variable en el tiempo es 

muy importante, ya que podría estar actuando como un mecanismo 

que mantiene la variación genética de la respuesta de floración. 

El resultado neto de este proceso dependería de la frecuencia 

relativa de aRos "sincrónicos" y "asincrónicos". 

Por otra parte, 

~decuación usado aquí 

es evidente que el estimador de la 

es un resumen de todas las fuerzas 
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sf:~lectivas que actúan desde la presentación de las flores hasta 

la madLlre\ci ón de los fl'"'utos. Dentro de estos fenómenos podemos 

incluir a la actividad de los polinizadores, 1 a cal i dad y 

cantidad del polen transportado, los fenómenos de 

incompatibilidad, la situación fisiológica de las plantas, los 

fenómenos de selección de progenie, y eventos como la actividad 

de los herbívoros y depredadores de semillas. Dado este escenario 

de multicaLlsalidad, es 

respuesta de floraciÓn 

sorprendente 

expliqúe por 

que 

si 

la 

sola 

variaciÓn en la 

el 18% de la 

variaciÓn en la adecuación, y sugiere que este atributo debería 

estar- bajo presiones de selecciÓn sever-as. La t-espuesta de 

floraciÓn puede jugar un papel muy importante sobre la 

adecuaciÓn, ya que determina, al menos parcialmente, el número de 

consortes potenciales y por lo tanto el tamaño efectivo de la 

población (Augspurger 1981, Wright 1946). Un alto grado de 

sincronía puede incrementar las probabilidades de flujo de polen 

entt-e individuos y generar un tamaño efectivo elevado. Ade:omás, 

puede funcionar como un mecanismo de aislamiento reproductivo 

(Gt-ant 1949), y/o evitar competencia por el servicio de los 

polinizadores con otras especies (Campbell 1985, Copland y Whelan 

1989, Levin 1970, Waser 19831. 

En el caso particular de ~. havanense e>:iste evidencia 

adicional par-a considerar que la floraciÓn en "big-bang" es una 

caracleristica adaptativa. Por un lado, en este trabajo se ha 

demostrado la existencia de selección natural fenotipica sobre 

los atributos que determinan este tipo de floración, y por otro, 
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la presencia de diferentes patrones de floración entre las 

especies del género (Bullock y Magallanes en pr"ensa, G. Ibarra 

com.pers., obs. pers.>. sugieren que el pat.rón de floraciÓn no es 

un atr" i buto determi nado por la filogenia del grupo sino 

suscepti bl e de ser" mol deado por sel ecci ón natural. 

La respuesta a la selección de un atributo dado depende de 

la dirección e intensidad de la selección que actúa directamente 

sobre el atributo, y del efecto indirecto de la selección que 

actúa sobre los atributos correlacionados (Endler 1986, Herrera 

en prensa a,b, Lande y Arnold 

Venable y Búrquez 1989). Es 

atributos relacionados con 

1983, Mitchell-Olds y Shaw 1987, 

muy prL")bable que mLlchos de los 

la producción de frutos tengan 

distintos grados de correlación entre sí (fecha de floración; 

fecha de fructificación; número de flores. frutos iniciados, 

frutos maduros; y sus efectos sobyoe poI inizadores, depredadores 

de semillas, dispersores, etc.). En el caso de S. havaneose los 

estimadores del diferencial de selecciÓn y del gradiente de 

selección direccional -fueron significativos y de signo negativo, 

indicando que la presión de selección ejercida sobre la respuesta 

de floración no fue contrarrestada por efectos de selección Bobt-e 

otro carácter correlacionado. Este resultado podría interpretarse 

por lo menos de dos maneras: a) Las correlaciones entre la 

respuesta de floración y otros atributos de historia de vida son 

débiles. o bien actúan en el mismo sentido. b) La selecciÓn sobre 

la respuesta de floración es más intensa que la que actÚa sobre 

los caracteres correlacionados negativamente. El hecho de que en 
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s.. !J.i¡jy~ la respuesta de ,floración explique par' si sola 18% 

de la variación en la adecuación, apoya fuertemente la segunda 

opci6n. 

ALlnqLle en este trabajo se demostr6 la existencia de 

selección natural fenotípica sobre la respuesta de floración de 

s.. havanense, no se evalLló directillilente cuál es el agente o 

agentes de selección. Por, su propia naturaleza, el patr6n de 

floración tiene influencia directa sobre la actividad de los 

polinizadores, y por lo tanto, sobr"e la calidad y cantidad del 

polen transportado, que en IHtima instancia redunda en el número 

de frutos iniciados. A su vez, los frutos iniciados son el pt-imer 

eslabón de una cadena de sucesos correlacionados que finalizan 

con la dispersión de los frutos maduros. A lo largo de f~sta 

cadena hay toda una plétora de animales qLle interactúan con la 

planta que determinan, junto con el ambiente, el númet-o de 

descendientes que produce una planta. En los siguientes capitLllas 

de este trabajo se eHpi"or".3.rá la importancia de los animales que 

interactúan con ~. havanense, incluyendo polinizadares, 

depredadores de semi 11 as y di spersores • 
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CAPITULO V 

EL PATRON DE FLORACION SINCRONICO y MASIVO EN ~rxthroKylum 

havanense Jacq. (ERYTHROXYLACEAE). EFECTOS SOBRE LA ACTIVIDAD DE 
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INTRODUCCION 

Los polinizAdores, o sus servicios, pueden considerarse como 

un t-ecurso 1 i mi tado parA muchas especi es de pI antas con f 1. ores 

donde la transferencia de polen es z06fila. Hay unA gran cantidad 

de estudios que demuestran que la producción de frut(:ls puede 

incrementarse por medio de la adición experimental de polen sobre 

los estigmas (Bierzychudek 1981, BLtllock y Dom;: nguez 1986, 

Horvitz y Schemske 1988, Levi n y Andet-son 1970, I'1cDade 1983, 

Rathcke 1983)" De acuerdo con 10 anter-ior, se h<'i sugerido que los 

patrones de floración, asi como SL\ fenología, han sido moldeados 

por el efecto de la competencia por polinizadores entre especies 

que florecen simultáneamente (tigren y Fagerstrom 1980, Campbell 

1985, Copland 'l WhelAf1 1989, Gentr-y 1974, Levin y ~Inderson 1c1"70, 

l'1osqui n 1971, Waser 1971, Zimmerman 1980). Si la reducción de la 

fecundidad pat- 1 imi taci Ón de poi ini zadores es _severa, éstA podría 

postularsE como una fuerza de selección sobre el sistema repro­

ductivo de las plantas, favoreciendo aquellas caracteristicas que 

incremE'mtan l.,-! atracciÓn de los polinizadores y disminuyen la 

competencia con otras especies por sus servicios. 

Sin embargo, aunque los polinizadores son los animales que 

más obviamente están relacionados con _ la evolución de los 

patrones de flor-ación, nel hay ninguna r"azón Si f2L..i.ori... para pensar 

que la influencia de ot.r-lls (wqanisO'los que interactúan con las 

plantas es despreciable. El patrón de floraciÓn no es Lm evento 

independiente dentro del ciclo de vida de las plantas y puede 
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(Sol br i q 1980, 

stearns (1976), 

conjunto 

selección 

de 

par-t:i cul ares. 

Stear-r,s;. 1976, 1980, Wilbur §.t....!- aL •• 1974). Según 

las estrategias de histeria de vida son un 

caracterí st i cas coadaptadas, "dise~adas" por 

que pr·oblerna& ecc)16g1<:0& 

De acuerdo con esto, se puede pr-oponer que 1 as 

interacciones que se desarrollan en una fase particular de! cicla 

de vida, tienen el potencial de afectar la evolución de 

car-aci::erísticas de otras fases que están r-elacionadas. Es decit-, 

cualquier interacción biótica particular. no se desarrolla en un 

"vacío ecológico" (Herrera 1986). Desde este punto de vista, el 

estudio de cualquier característica de historia de vida de una 

planta (~.g. el patrón de floración), ya sea desde el punto de 

vista ecológico o evolutivo. debería contemplar las interacciones 

múltiples que enfrenta cualquier organismo a través de su ciclo 

En p",rticular, el comportamiento de floraci6n sincrónica y 

masiva ha sido interpretado en términos de varias hipótesis, 

entre las qUE! destacan aquellas donde se involucra el papel de 

los polinizadores en la transferencia de polen (Auguspurger 1978, 

1980, 1981, 1982; Baker" 1959; Beattie §,_t §.Il.. 19"13; Faegri y van 

dEn- Fijl 1971; Gent¡~y 1974, 197<lb; Heinr-ich y F:aven 1972; Oplet-

1976; Stern y Roche 1974; Whitehead 19691. Sin embargo, 

los anlmales que consumen semillas (Auguspurger 1981, Beat.tie et 

los que dispersan frutos y los que consumen hojas y 

estructuras reproductivas podrian constituir 
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presiones de selección operativas sobre las caracteristicas del 

sistema reproductivo de una planta. 

En aste capitulo se analiza el papel de la floración 

sincrónica y masiva sobre la producción de semillas a través de 

su efecto en la actividad de los polinizadores y los depredadores 

de semillas. El estudio sobre el efecto de los herbívoros (l.~. 

folivorosl se presenta en el capitulo VI. 

El hecho de que 1 a 11 Llvi a sea el factor ambi ental que 

dispara la flor"ación en esta especie (Bullock 1986b). per"mite la 

manipulación de la floración a través de riegos experimentales. 

Por lo tanto, es posible generar un gradiente de abundancia de 

flores que permita evaluar el efecto de la sincrDnia y masividad 

sobre los patr"ones de visita de los polinizador-les, la intt?f'lsidad 

del ataque de los depredadDres de semillas y la fecundidad. 

La!;; pr'eguntas a responder en este trabajo son: 

al ¿Cuál es el efecto de la variación en el tamaRo del 

despliegue floral sobre la atracción de los polini­

zadores? 

bl ¿Qué consecuencias tiene la magnitud del despliegue 

flor"al, asi como 1 a pt-oporc ión entre los mOl-·fas 

florMles dentro de un parche. sobre la fecundidad de 

1 as pi iMltas? 

c) ¿Cómo es la variación en la fecundidad entre los individuos 

Pin y Thrum (estilos largos y estambr"es cortos y viceversa, 

respectivamente)? 
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d) ¿CÓmo varia el impacto de los depredadores de semillas en 

función de la masividad del despliegue floral y por lo tanto 

de la fructificación? 

METODOS 

Este trabajo se realizó a finales de la época de sequia 

(maya-junio) de 1988. El diseño e>:perimental consistió en la 

inducción de la floración en varios grupos de plantas, cada grupo 

integrado por un nLimero diferente de individuos, generando así un 

gradiente de abundancia de flores. La inducción de la floración 

se realizO por medio de riegos artificiales. Cada planta 

sEdeccionada se Y'egó con un volumen inicial de entre 15 y 20 1 de 

a'Jua, Y después cada tercer dia hastiil que los frutos madLwaron. 

Las plantas sometidas a est.e tratamiento florecieron normalmente; 

la expansión de las hojas y la maduración de los frutos fue 

similar, en términos de tiempo, al de las plantas que florecieron 

naturalmente dUl'"'ante la temporada de llLlvias. Los grupos y los 

individuos dentt-o de cada grupo fuer'on seleccionados por' la 

-facilidad par"a pr"oporc:ionarles agua y por la cercanía de los 

individuos dentro de cada grupo. En total se indujo la floración 

en 13 grupos de plantas, de tal manera que la floración fue 

sincrónica dentro de cada grupo pero asincrónica entre los 

grupos. Del total de grupos, 7 se usaron para medir la respuesta 

de Jos polinizadores a la variación en la abundancia de flores 

(Cuadro 5.1). Esto se realizó por medio de censos de los 

visitantes de las flores. En todos los casos se contaron los 
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visitantes presentes al inicio del censo más los que llegaron en 

un periodo de 5 mino El intervalo entre censos fue de 10 min, 

comenzando a las 0830 h Y finalizando a las 1430 h. Se colectaron 

espec::í.menes para su identificación posterior. 

Cuadro 5.1. Composición final de los grupos de plantas inducidos 
a florecer y utilizados para los censos de visitantes 
florales. 

--------------------
GRUPO No PLANTAS THRUM 

o 
II 1 

III <) 

IV 1 
V 2 

VI 3 
VII 4 
----------_._ .. _----

No PLANTAS 

1 
1 
2 
2 
1 
1 
<) 

PIN No FLORES 

1031 
632 
658 
724 

1542 
4760 
8396 

En los 6 grupos I'-estantas se r-ealizaron exper-imantos para 

evaluar el efecto de la actividad de los polinizadores sobre la 

fecundidad cuando hay var-iaciones en la abundancia de las 

recompensas (flores). En el Cuadro 5.2 se muestra la composición 

final de los gr-upos de plantas que fueron inducidas a flr-lrecer y 

destinados a los experimentos de evaluación de la limitaciÓn de 

la ·fecundidad por' I~estricciones en el servicio de los 

pclinizadores. En este experimento cada individuo dentro de un 

grupo fue sometido a un tratamiento experimental que consistió en 

la polinización manual de 30 flores con polen de morfa diferente 

al del individuo polinizado. Este polen fue obtenido del misma 

grupo de plantas. Las flore. fueron embolsadas antes de su 

antesis para eK~luir a los polinizador ••. El dia del eNperimento 
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las flores seleccionadas se polinizaron manualmente. Esto se hizo 

frotando los .stigmas con las anteras de flores colectadas con 

antet- i or i dad. Una vez polinizadas, las flores se dejaron 

descubiertas. A manera de control, se estudiaran 30 flores más 

Cuadro 5.2. ComposiciÓn de los grupos de plantas inducidas a 
florecer que se usaron para los experimentos de 
1 imi t.ael 6n de la fecundidad por poI inizador-es. 

GRUPO No PU:¡NTAS THRLJM No PLANTAS PIN No FLORES 
_________ • ______ , __ ._ ••• _____ • ___ M _____ • ____ • _____ ~~_'. __ ..... 

VIII 
IX 
X 
n 
XII 
;"11 1 

..,. 
'-' 

... ) 

::~ 

"' . 

6 3:388 
1 57"6 
O 1045 
1 659 
O 2645 
1 404 

. _--_. ----------_._-------------_._-----------------

pot- planta, dejándose expuestas a la polinización natural. Las 

flcwes de ambos tratamientos se mar-caron con pequeñas tit-as de 

",luminio pat-a su localizaciÓn posterior-o Todas las plantas fueron 

revisadas cinco dias después del e>:perimento, anotándose el 

número de frutos iniciados. Este registro continu6 durante el 

de los frutos hast.a su maduraci 6n, con una 

periodicidad de 3 6 4 dias. Con el objeto de tenet- un punto de 

referencia con respecto a la floraciÓn natural, en 13 plantas que 

florecieron naturalmente (7 Thrum y 6 Pin) 

polinizaci<':lnes controladas con el mismo diseño al descrito 

anterior·mente. Estos eHperimentos permitiet-an, 

lae diferencias en fecundidad entre las morfas. 

Los patrones de respuesta de los polinizadores, asi como los 
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de fecundidad de las plantas, fueron analizados por medio de 

modalos lineales generalizados (MLG; Baker y Nelde~ 1978). Estos 

modelos estadísticos se caracterizan por tlacet- una generali~:ación 

de los modelos lineales clásicos, al incluir modelos log lineales 

(conteos), model;:..s probi t y 10gi t (proporci.ones) y modelos para 

dat.os continuos. Un aspecto importante de la gener ... liza.ción es la 

presencia de un predictor lineal basado en la combinación lineal 

de las variables independientes (McCullagh y Nelder 1983). Los 

NLG obtenidos se usaron para ajustar superficies de respuesta de 

las vari<.~bles dependientes en función de los parámetros de 

:i nterés .. 

El efecto de los depredadot-es de semillas se midió como la 

pt-oparción de la cosecha dañada par planta • Par"a esta, se 

utilizaron todas las semillas produci das:, por las plantas 

inducidas a flol~ecer y que fuer"an Llsadas para los censas de 

·"'isít,,,ntes flor-",les dL\r-ante 1988 (Gr-upos I-VII, 0=20). Además, se 

incluyer-on los datas de un exper-imento similar de inducción de la 

flor-ación r-ealizado dur-ante finales de la sequia de 1987 (n=19). 

Par última, y como punto de referencia, se analizar-an las niveles 

de depr-edación (i.~. porcentaje) de semillas de individuos de~. 

ha·,,'anense. que fructi f i caron natural mente durante los ,-'\ñas de 1987 

i 1988 In=56 y n=74 en 1987 y 1988, respectivamente). 
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RESULTADOS 

AtracciÓn de polinizadores 

~l'¡;;;"f BiBUU t,I,.,A 

Teckicamente. el patrón de flor'ación en 

INSTITUTO DE 
ubig-tanW'NNJnsq 

1974) confiere ventajas a 105 individuos que -florecen 

masiva y sincrónicamente con la población. SUpLlestamente este 

pat.rón gener'a un incremento despt-oporcionado en la cant.idad de 

polinizadores que son atraídos a la planta y redunda en un 

incremento en su fecundidad. E>:ist.en .por 1.0 menos dos condiciones 

que deben cumplirse para que este fenómeno se lleve él cabo: a) 

Los polini.zadores deben mostrar respuestas denso dependientes y 

funcionales a variaciones en la abundancia de sus recursos 

(flores). y b) l<JS polinizadores debenln ser un r-ecurso limit.ado 

para las plar,tas. de tal manera que un ser'vicio deficiente de los 

visitantes 'florales repercuti r-á negativamente sobre su 

c,decuaci ón. 

Para evalLlar la existencia de la primera condición, es 

necesario cante\!"- con informaciÓn sobr-r,l la natLwaleza de los 

visit.antes florales de ~. su abundancia bajo 

condiciones var-iables de abundancia de recursos. En el c.;;p:ítulo 

de historia natural de este tr-abajo se pr-esenta una lista de los 

visitantes floraL~s de ~. havalJense. Los principales visitantes y 

presumiblemente polinizadores. son ¿,bejas sociales;. de dist.intas 

especies del y una sol a e.speci e, l. !:lJ~l1) wegeri , 

contr-ibuye con ~A. 56% del tot.al de las visitas. Este hallazgo 

<:15. mLly i.mportante, ya que las abejas sociales se Cé'.I·-ac"tet-izan pm-

ser organis.meos altamente opoF·tl.lnis.t.¿,~" que eHplot,,-.n recun;;os 
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efímeros en el tiempo y el espacio (Johnson 1982). En Ir.j'~lª 

:fulviventris, otro de los visitantes florales de €.. havan*!l.!J~, se 

ha demostrado una respuesta de reclutamiento (denso dependiente) 

cuando un e>:plorador encuentra una fuente de recursos de al ta 

calidad (Hubbell y Johnson 1978, Johnson 1975). Eete 

comportamiento parece ser cdmún,entre l;'i\s abejas eUfllociales. 

La abundancia de los visitantes florales de ~. ba~illiillR, se 

describiÓ en funciÓn de la var"iaci6n en la abundancia de recursos 

por medio de modelos lineales 9.enel"'til'liz,liIdos. El procedimiento 

seguido fue similar- al de un an"álisi,s de regresión múltiple por 

adiciÓn de pasos (forward step-wise) , que consiste en agregar 

variables al modelo hasta que se logra el mejor ajuste. En este 

modelo, la adición de cada variable puede evaluarse mediante una 

Chi cuadrada sobre el cambio en la devianza (la devianza es un 

estimadot- de la dispersión o error de los datos con respecto al 

modelo, que depende del tipo de variable considerada) debido al 

parámetro y con tantos grados de 1 iber·tad como parámetros se 

agregan al modelo en un paso dado. La Id del modelo se calcula 

como el cociente entre la reducciÓn en la devianza debida al 

modelo sobre la devianza total. Se dec:lay"ó una funci Ón de 

ligamiento (parámetro que vincula el componente lineal con los 

valores calculados) de tipo logaritmico, ya que los datos 

c:on!:.isten de conteos de individuos. La función error se declarÓ 

como tipo Poisson, pues se supone que la distribuciÓn de los 

conteos siglle esta di stribuci ón. 

La variable de respuesta fue el número de polinizado!'"es por 
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planta, por 10 que s610 se incluyel"on los ta)·(a cuyas visit.as se 

consideran legitimas. El .criterio para $eparar estos dos grupos, 

es decir, polinizadores y no polinizadores, se basó en el ~maño 

del visitante con respecto al de las flores y por $U forma de 

manipular' las flon,s. Los taxa muy t-aros tambi én fueron ex·clt.t:ídos 

del análisis. Como vaFi:aj;)íes independientes se . usaron el número 

de f 1 m-es de unC\ pl anta y el número de flores en el parche, .es 

decir la suma de las flores de todos los individuos que 

florecieron simultáneamente. 

Los resultados de los ajustes lag-lineales se muestran en el 

Cuadro 5.3. En este Cuadn:J se puede observar que el modelo 

ajustado es altamente significativo Y e}(plica 84.5% de la 

devianza en el número de visitas por plantd . El factor- más 

i mpor-tante en determi nar el número de poI i ni z adore!:· que vi si tan 

una planta fue el númer-o de flores por- planta, sin eillbat'-go, t.anto 

el número de flores por parche como la interacción entre las dos 

variables t.uvif?ron un efecto significativo (Cuadro 5.4). Los 

valores de todos los coeficientes estimados son posit.ivos con 

excepción del término de interacción (Cuadro 5.4). Por lo tanto, 

Cuadro 5.3. Análisis de Chi cuadrada del modelo lineal 
generali:zado que describe el número de polinizadores que 
vi!;';itan Liria planta en función del número de flores por 
planta y por pan_:he. 

t10DELO 

NULO 
FINAL 
CAMBIO 

DEVIANZA 

51429.00 
7976.70 

43452.00 
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Cuadro 5.4. Coeficientes ajustados por el modelo lag-lineal para 
describir la abundancia de visitantes florales de 1,;.. 
llaVan§!f1§.§.. Las iniciales FPLAlICFPAR representan el término de 
interacc.ión entre las dos variables. -_.-.. _-----_._._-------_. -------

VARIABLE 
-----_._----_. 
CONSTANTE 
FLORES POR PLANTA 
FLORES POR PARCHE 
FPLA*FPAR 

COEFICIENTE 

5.180000 
0.001825 
0.000107 

-1.52e-07 

ERF,OR ESTANDAR 

0.020480 
0.000019 
3. 66e-06 
2.18e-09 

•• __ M·· ____ 

t F' 
--_._---.. _-

252.930 '.:0. 00~)1 
95.750 <0.0001 
29.535 <0.0001 
69.794 <0.0001 

el número de visitantes se incrementa monótonamente conforme 

aumenta el número de flores en una planta o en el parche. Sin 

embarga, el término negativo de la interacción se~ala que el 

efecto del tamaño de la planta es menos importante conforme 

a.umenta el tamaño del parche. Es decir, una planta grande en un 

parche pequeño tiene muchas más visitas que la misma planta en un 

parche grande. Par lo tanto, los poliniziadores son más rigurosos 

al elegir una planta para forrajear cuando el parche es pequeRo. 

Esta aseveración se aprecia claramente en la FigUt-a 5.1: puede 

observarse que pI antas ubí cadas en p"u-ches gF·andes, i ndependi en-

temente de su tamaño, tienen pocas vi si 1:.015. Esto se debe, 

probableme'nte, a un efecto de dí lucí ón creado por el gran número 

de flores. En cambio, plantas gr-andes en parches de tamaño 

peqL\e~O a intermedio « 5000 flores), tienen una ventaja evidente 

en cuanto a número de visitas se refiere <!::=.1... Fig. 5.1> . 
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Figura 5.1. 
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Otra variable que podria estar involucrada en la atracción 

de los polinizadores es el morfa floral de la planta. Es posible 

que los polinizadores forrajeen preferenc:ialmente sobre las 

plantas Pin o Thrum. Esto podria ocurrir si los polinizadores son 

sensibles a las diferencias en las recompensas florales asociadas 

con la heterost.íli.a (por ejemplo la cantidad de granos de polen y 

su tamaRal (Ganders 1979b, Ornduff 1975, 1979, Schow 1983, Weller 

1981). En promeclio las plant.as Pin reciben 1022.7 visitas en un 

per i (.:¡do de .:.~pro;·; i madamente sei s horas, mi entr-as q\..!e en]. as 

plantas Thrum, el promeclio fue de 1501.5 visitantes. Un análisis 

de varianza mostró (Cuadro 5.5) que el número promedio de vi.itas 

no difiere significativamente entre las plantas de los dos 

morfas. En el análisis se incluyó el número de flores de la 

planta como c:ovariable, y es ésta la que explica casi toda la 

varianza en al nQmero da visitas por planta. De acuerdo con esto, 

los polinizadores son sensibles al tamaRo de la planta, en 

términos de su nÚmero de flores, y esto Qcurre independientemente 

del morfo floral. 

Cuadro 5.5. Resultados del 
visitas por planta 
h¿¡\vanen~§:.. 

FUENTE VAF: I AC I ON 

COVARIABLE: 
FLORES POR PL{-iNTA 
VARIABLE: 
MORFO 

G.L. 

análisis de varianza para el nÚmero de 
entr~~ los morfas flor-ales de 1; .• 

F P 

230.642 <0.0001. 

0.927 0.3580 
----_ .. _--_._--_. __ ._ .. _-_._-------_._--._--_._._--_.-._-------_.---_._._----------
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Los resul tados ¿ólnter-icwes demuestran que el nUmero de 

polinizadores que visitan una planta es una función del número de 

flores de la planta y de la interacciÓn entre éste y el tamBRo 

del parche de flot-ación. Desde el punto de vista de la 

transfer-encia de polen sin embargo, la var-iable más importante es 

la tasa de visita por flor. Teóricamente, el numero de visitas 

pot- flor" deber í a aumentar conforme aumenta el tamaño del 

despl i egue ·f 1 oral. ya que sólo asi se lograría un incremento en 

el númet-o de granos de polen depositados sobre los estigmas. Si 

la tasa de visita por flor es constante e independiente del 

número de flores de la planta o del parche, entonces es muy 

pt"'obable que las tasas promedio de remoción y deposición de polen 

sean a su vez constantes. En la Figura 5.2 se puede observar la 

relación entre el nUmero de visitas por flor y el número de 

flores de la planta y del parche. Un análisis de regresión 

múltiple mostró que ninguna de las dos variables tuvo un efecto 

significativo sobre la tasa de visita por flor. Las pendientes 

para ambas variables no difiet-en si<;;¡nificati.··,¡amente de cero 

Ct=l.CS, P>O.30 y t=O.44, P.:O.66 para el número de flore~; por 

planta y por parche, respectivamente) y el análisis de varianza 

del modelo no fue estadísticamente significativo (F=i.22, 

p>o •. 318). Por lo tanto, la tasa de visita por flor es 

independiente del número de flores de la planta y/o del parche. 
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Figura 5.2. Número de visitantes por flor en función del número 

de flores de la planta (Al y número de flores por parche (B) 

en individuos de ~. havanense. 
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Limitación de la fecundidad 

resultados presentados hasta este pUflto están 

relacionados con las variaciones en el número de visitantes como 

respuesta a los cambios en la masividad elel patrón de flclf"aci·ón 

de~. bavanense. Ahora se analizará el efecto sobre las plantas, 

es decir, cómo varia la fecundidad de los individuos en función 

de la masividad de la floración. En particular, el objetivo es 

discernir el papel que podrían Jugar los polinizadores como un 

factor limitante de la fecundidad. En este contexto me hice dos 

preguntasl 

a) ¿E>:isten diferencias en la fecundidad entre las plantas 

inducidas a florecer y las que fl.orecen naturalmente? 

b) ¿Cómo afecta el gradiente de abundancia de flores la 

fecundidad entre los tratamientos de polinización dentro de 

cada parche? 

Para responder a la primera pregunta se realizaron pt-uebas 

de J;;. pareadas, 1a·5 cuales evalúan las diferencias pt-omedio en la 

producción de fr"utos entre los dos tratamientos de polinización 

(natural y artificial). Este análisis se aplicó en las 

poblaciones inducidas a flo ... ·ecer así como en la población que 

floreció naturalmente. Los resultados se presentan en el Cuadro 

5.6. En las poblaciones inducidas a florecer, así como en las que 

lo hicieron naturalmente, las dife ... ·emc:ias promedio son positivas, 

esto indica que la producción de frutos fue mayor en los trata­

mientos de polinización artificial. Sin embargo, esta diferencia 

difiere significativamente de cero sólo en las poblaciones 
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Cuadro 5.6. Resultados globales de los eHperimentos de limitación 
de la. fecundidad por poliniza.dores. Los datos son las 
diferencias promedio entre el número de frutos producidos 
por poI inizaci ón emperi.mental menos el número producido por 
polinización natural. 

DIFERENCIA PROMEDIO t NIVEL SI6. 

FLORACION INDUCIDA 
Frutos Iniciados 2.6195 2.51 0.020 
Frutos Maduros 2.7142 3.14 0.005 

FLORACION NATURAL 
Frutos Iniciados 0.1709 2.00 0.070 
Frutos Maduros 0.1128 1.65 0.124 

inducidas al florecer (Cuadro 5.6), por lo que estas plantas 

tuvieron Llna menor. producción de semillas que las plantas que 

florecieron naturalmente. El diseÍ"'ío del eHperimento permite 

afirmar que este resultado es consecuencia de una polinización 

deficiente generada por la. disminución en la. sincronía. y 

masivida~ de la floración. 

Con respecto a la segunda pregunta. es necesario analizar 

cuáles son las variables ecológicas más relevantes que están 

involucradas en la producción de semillas de una planta. Además, 

dentro del análisis deben incluirse los efectos producidos por la 

variación en la abundancia de flores dentro de cada parche y por 

los tratamientos de polinización. En primer lugar se incluyó una 

variable cualitativa para introdLlcir el efecto de los dolO trata-

mientos de polinización (POL> , natural y ar-tificial. También se 

incluyeron el n':unero de floF·es por planta (NFL) y el tama;;o del 

parche , éste úl ti mo en tlkmi nos del número total de f lOI~es en el 
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p¿wch(~ (FLP). Otra variable importante es el número potencial de 

consortes que tiene una planta en el momento de la floración. Ya 

que en esta especie', las polinizaciones entre flor-es del mismo 

morfa son incompatibles (ver capítulo 111, de Historia Natura}). 

podemos proponer que el númet-o de flor"es de morfa d.iferente en el 

momento de la floración (FLMD) es un indicildor del número de 

cansar-tes potenciales. Sin embargo, este indice (FLMD) por si 

sólo no es suficiente para dilr una descripción total del 

fenómeno. En una. especie heterostílica como ~. bs.Y-ªnense no sólo 

importa cuantils flores de morfa diferente hilY en un momento dado, 

sino cuál es la relación numéricil entre las -flor"es de un morfa 

con respecto al otro. Dicho de otr'iI manera, no es lo mismo que 

haya 100 flor-es Pin por una Thrum, a que haya las mismas 100 

flores Pin por 100 Thrum. Por" lo tanto, en el análisis se 

incluyeron la propon:i ón entre flores P.iniThrum (PRFL) y el morfa 

fl oral (TIFL> de cada planta. Además se incluyeron términos 

cuadráticos para NOFL, FLMD y PRFL. 

Los ajustes se realizaron por medio de modelos lineales 

generalizados, ya que permiten el análisis combinado de va¡-iables 

cuantitativas y cualitativas. El procedimiento fue similar al 

descrito anter-iormente. La función de ligamiento fue logat-ítmica 

y el errot- fue declarado como Poisson. 

En el análisis no se incluyó el nómero de frutos maduros 

como variable de respuesta por dos razones: a) El objetivo 

principal es evaluar los fenómenos Y"el. acionados con 1 a 

poliniz~ción y no t~nta can las componentes maternos que 
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d~t~rminan cuál~s frutos compl~tan su d~sarroll0. b) El númere de 

frutos iniciados determina en gran medida el de frutos madures, 

ya que estc.s dos varoi c.bl es están fuertemente corr~l aci onadas 

(r 1 :O.84, F-72.25, P<O.OOOl). 

El análisis tuvo come objetivo discriminar cuáles son las 

var-iables relevantes en detet-minar el número de frutos que inicia 

una planta. El modelo final resultó altamente significativo y 

explica 71.0X de la devianza en la iniciación de frutos (Cuadro 

5.7). Las únicas variables que tuvieron un efecto significativo 

fueron el tratamiento de polinización, la proporción entre las 

flores d~ ambos morfas y el término cuadrático de ~sta proporción 

(FRI=CONST+POL+PRFL+PRFL1). 

Los parámetros estimados por ~l modelo se presentan en el 

Cuadro 5.8. El valor de la ordenada en el origen es positivo; 

esto pu~de ser un reflejo de los parches donde sólo hubo flores 

Thrum y aún as': se produjo un reducido número de frutos. 

Cuadro 5.7. Análisis global d~l modelo lineal generalizado para 
la iniciación de frutos en el experimento de inducción de la 
floración. 

MODELO 

NULO 
FINAL 
CAI1BIO 

DEVIANZA 

226.54 
66.02 

160.52 
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Cuadro 5.8. Estimaciones de los parámetros del modelo lineal 
generalizado para la producción de fr'utos iniciados en el 
e>:perimento de inducción de la floración. Los valores de la 
probabilidad son para una prueba de dos colas. 

VARIABLE COEFICIENTE ERROR ESTANDAR t F' 
------_._---------._----
CONST 
POL 
PRFL 
PRFL2 

1.29500 
0.22<;>30 
0.03718 

-0.00017 

0.1299000 
0.0893200 
0.0036170 
0.0000197 

9.96 
2.56 

10.27 
8.79 

<0.0001 
<0.0500 
<0.0001 
<0.0001. 

Además del tratamiento de polinización, la PRFL es la única 

varicilble involt.tcrcildcil en determinar el número de frut.os que inicia 

una planta. Esto no es tan sorprendente si consideramos que esta 

var i ab 1 e es una comb i nac iÓn 1 i neal de otras varicilbles que 

()bviamente están involucradas en la pr-oducción de ft-utos y 

semillas (No de flores y núme-ro de flores de morfa diferente). Lo 

más rel evante (i!S que, además, señala la importancia de la 

presencia de un nÚmero "óptimo" de consortes, tal como lo muestra 

el signo negativo del término cuadrát.ico. Además la proporción 

entre los morfas florales en el óptimo está sesgada hacia las 

flores Pin, lo que podría ser- evidencia de un proceso de 

especialización funcional entl"'e los morfos flc.r·ales: las plantas 

con flor-es Pin en la función masculina y las Thn.un (;In la. 

femenina. Por otl"'a parte, el coeficiente estimado para el efecto 

del tt-atamiento de polinizaci.ón supera a los otros por- \I':\I'-ios 

t-¡rdEmes de maqni tud <!=...f .• Cuadro 5.8>, de tal manera que éste es 

.. :!l compon(i!nte más impot-tante en la iniciación de los frutos. En 

la Figura 5.3 se pueden obset-va ... · los ajustes elel modelo par", los 

dos 
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trato,;¡ien'!:os de polinizaci6n. Se puede apreciar que las dos 

curvas corren .;,pt-o>:imadamente par"alelas. Esto indicaría t:¡ue no 

hay componentes de interacci6n entre la proporción entre "floree 

demorfo diferente y los tratamientos de polinización. Este 

resultado puede deberse que flores polinizadas 

experimentalmente no fueron ambolsadas nueVamente y recibieron 

visitas adicionales por loe pOlinizadores naturales. Por lo 

tanto, la Única diferencia entre lo. dos tratamientos es una 

carga adicional de polen en las flor"es bajo tratamiento. De 

acuerdo con lo anterior, el tratamiento de polinización 

a¡rtificial simplemente incrementa los frutos que inicia una 

planta, independientemente de la proporción entre las flores Pin 

y ThruJl'\ • 
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Figura 5.3. Superficie de respuesta, según un modelo lag-lineal, 

para el número de frutos iniciados por planta en función de 

la proporción flores Pin:Thrum en individuos de ~. 

havanense. bajo dos tratamientos de polinización, natural 

(*l Y artificial (~) . 
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Variación en la fecundidad entre morfos 

Otr-a posible fuente de variaci 6n en la producción y 

maduraciÓn de frutc~s es el dimorfismo semual que e>liste entre los 

indi viduos de 5.- havanense._ Los datos de la eficiencia en la 

iniciaci6n de frutos (No frutos iniciados/No flores) en 

condiciones naturalem han mostr'ado que los individuos Thr-um son 

casi dos veces más fecundos que los individuos Pin, siendo este 

r-c:sul tado consi stente a lo 1 argo de dos ~~ños (Cuadt-o 5_ 9) _ Esto 

podría deberse a dos razones no mutuamente eHcluyentes: al Flujo 

de polen no simétrico entre los morfas fIol-ales ocasionado por- el 

propio dimorfismo floral, la naturaleza de los pOlinizadüres y 

sus patl~ones de forrajeo; y b) Diferenciación incipiente de las 

funciones se>:uales entre los morfas florales_ Esta dife¡~enciación 

podría basarse en la esterilidad par'cial o total de una de las 

funciones seHuales en un morfa, mientras que en el otro morfa 

ocurriría lo' contrario. 

Los experimentos de polinización manual penrd ten probat-

estas hipótesis, ya que es posible controlar el movimiento de 

polen entre los morfas. Por lo tanto, comparando la producción de 

frutos en condiciones experimentales es posible poner a prueba la 

hipótesis de diferencias fisiológicas entre los morfes florales. 

ya que en estos experimentos no hay una razón ª griot-i para 

pensar' que eHisten diferencias en la cantidad de polen que se 

deposita sobre los estigmas de cada morfa . 
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Cuadro 5.9. Eficiencia en la iniciación de frutos entre morfas 
floroilles ele 5.. havanense. Los datos provienen de la 
floración natural de 1987 y 1988 <n==120). 

Ar~O 

1987 
1988 

PIN 

0.11.23 
0.185() 

THRUM 

0.2415 
0.2723 

F p 

15.408 0.0002 
6.299 0.0149 

En el Cuadro 5.10 se muestran los valores de eficiencia en 

la inici-ación y maduración de frutos (No frutos maduros/No fruto. 

iniciados) entre los morfas florales sometidos a polinización 

heteromórfica experimental. Esr claro que los dat09 tierren la 

misma tendencia que los de las floraciones naturales de 1987 y 

1988 (cf. Cuadro 5.9). Para evaluar si las diferencias en 

producción de frutos son significativas se aplicaron pruebas de 

x·~ sobre el número total de frutos iniciados o madLlt-os por morfa. 

En el Cuadro 5.11 se puede obServar que las plantas Thrum inician 

significativamente más frutos que las plantas Pin (X 2 =8.838, 

P<0.005). Las plantas Pin inician menos frutos que lo esperado, 

mi entras que en 1 as Thrum esto E!'S al r:evés. Ademá.s, una vez que 

los frutos se han iniciado, las plantas Thrum abortan menos 

Cuadro 5.10. Eficiencia promedio en la iniciación y maduración de 
frutos entre plantas de los dos morfas florales de 5.. 
havane!::!§g polinizadas experimentalmente. 

"---" 
FRUTOS MORFO EFICIENCIA PROMEDIO 

INICIADOS PIN 0.283 
THRUM 0.429 

MADUROS PIN 0.392 
THRUM 0.683 
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fru~0s que las plantas Pin (X 2 -5.760, P<0.025; Cuadro 5.12). Los 

res,_!tados anteriDres demLlest~'an que bajo cDndiciones de simetría 

en i2~ flujo de polen, la producción de frutos difiere entre los 

dos lfleorfos flor'ales. Esto sugiet-e que la diferencia observada en 

cond1.·ciones natur'ales es el resultado de un fenómeno de 

especialización, probabl,emente incipiente, en las funciones 

se",-".,) es: las plantas Pin como donadores de polen y las Thrum 

come receptoF"as. Lo anterior no descarta la posibilidad de que 

ta~,,~n este ocurr'iendo un flujO asimétrico de polen efltre los 

morfos florales. 

Cuadro 5.11. Análisis de X2 para la producción de frutos 
iniciados entre plantas de los dos morfas florales de g. 
havanense polinizadas experimentalmente. Los números entre 
Daréntesis indican los valores esperados si la iniciaciÓn de 
frutos fuese independiente del morfo floral. 

MORFD 

FRUTe,,:; 1 N 1 CIADOS 
FRUTDS NO INICIADOS 

POLIÑll ZAC IONES 

PIN 

28 (38.5) 
77 (66.5) 

105 
-------------------

THRUM 

49 (38.5) 
56 (66.5) 

105 

TOTAL 

77 

210 

CU¿L:!:~::> 5.12. (J¡nálisi,s de Xl para la pt-oducción de ft-Lltos m",duros 
entre plantas de los dos morfos floF"ales de g. b~~e 
pclinizac!ii\s exper"imentalmente. Los números entre paréntesis 
indican los valDr~s esperados si la producción de frutos 
.',aduros fuese independi.ente del morfa floral. 

PIN THRUM TOTAL 
---_._-------_._---,-----------,----

FF:UT'?3 MADUROS 
FF;UTC:5 NO I"IADURARON 

FRlJTSts INICIADOS 

15 (19.6) 
13 8.3) 

28 
---------,------,------------,----

99 
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Depredación de semillas 

El principal depredador de las semillas de~. 

una lar'va de curculi6nido no identificada. Los adultos de este 

depredador- de semi 11 as (§§Usu Janzen 1971a) ovipositan poco 

tiempo después (dos o tres días, obs. pers.) de que la,s ,flores 

han sido fecundadas. Lo más probable es que los ¿idultos sólo 

deposi ten un huevo por fr'uto, ya que nunca se ha observado más de 

una larva por semilla. Las larvas se alimentan solamente de la 

semilla y dejan intacta la pulpa. Poco tiempo después de que los 

frutos maduran (apro}:imadamente dos semanas), la lar-va hace un 

agujero a través de la testa de la semilla y pupa en el suelo. 

Un aspf~cto importante de J. a interacci 6n entre [. 

depredador de sus semillas, es que apar-entemente 1. a pi anta no 

"distingue" entre los frutos par-asitados y los sanos de tal 

maner.;, que los dos tipos de fruto maduran. Este fenómeno podría 

tener consecuencias severas sobre la adecuación de las plantas, 

ya que sumada a la pérdida de progenie, hay una pérdida en 

términos de recursos asociada al mantenimiento de los frutos 

parasitados. Este hecho puede tener r-epercusiones más allá de la 

pérdida de las semillas, ya que dependiendo de la identidad y 

abundancia r'elativa de los disper'sores de semillas, el resultado 

de la ínter-acción puede ser muy diferente. Poe ejemplo, cuando el 

frugívoro es un animal que 

91 i v<~.:)J¿§. f lavqyi r-idJ.§., Gr-yj 

destr-uye las semillas (!'!.g,. Vireo 

1990), éste destruye además las 

larvas que se encuentran d.ntro de ellas. Aunque él corto plazo 

puede existir una disminución drástica del número de semillas 
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dispersadas, a largo plazo el resultado podria ser la regulación 

de la población de cLlrculiónidos (c:f.. Herrera 1989a). Por otra 

par' te, si el frug, varo no destr"uye 1 as semi 11 as durante su 

forrajeo (~'9.. t;:lLta~is l:!.Qliocephala, 

Tro9.9fl cl treol USi, !;;.i:.ii\.D..º~ §.!áI .. !l.l;!lasi .. stna y ky'an_\=l.fOI!lQ1E~. \;!areU .. tna, 

Gryj 1990), entonces aWllentil el número de semillas dispersadas, 

pero también el de curculiónidos producidos y dispersados a otros 

sitios. Es probable que el número de semillas dispersadas, así. 

como el aLImento o disminución de las; poblaciones de depredadores 

de semillas, dependan de la interacción múltiple entre la planta, 

los depredadores de semillas y los frugivoros. El análisis de la 

respuestas numéricas de los depredadores (curculiónidos) "y' los 

frugívoros a var"iacicmes en la abundancia de sus presas !...~. 

frutos de b. r1av@..!!.nsjg. podría ser de gran relevancia para este 

problema. 

En esta sección se e>:plora la relación entre la intensidad 

del ataque por depredadores de semillas y el patrón de fructifi­

car:ión sincrónico y masivo de 5;.. h.§lY..,ª .. IJ..@fJÉ.~' En esta especie el 

patrón de fructificación está determinado completamente por el 

patrón de floración. El tiempo promedio en que maduran los frutos 

después de la floración es muy constante (21 ± 0.7 dias, n-90) , 

lo que genera que la fructificación sea a su vez sincrónica y 

masiva. Además, si se compara el tiempo transcurrido entre la 

maduración de los primeros frutos y la remoción de los altimos, 

5;.. havanense qLleda en el e~:t.remo izquiev"do de la distribución de 

Llna muestra de 107 especies (b. !:layanens~=37 dias; X1o.,. ...... =108.6 
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dias; Gryj y Daminguez En prep.), 10 que resalta la naturaleza 

sincrónIca y masiva de este fenómeno. 

la fructificación masiva genera un proceso de 

saciaciÓn de los depredadores de semillas, de tal manera que sólo 

loma peqtleña pt-aparc iÓn de 1 a cosecha total es consumi da y el 

resto escapa por dispersión CAuguspurger 1979, Janzen 1969, 1971, 

1976, Silvert.own 1980} • Una forma de probar esta hipótesis es 

comparando 1 a in tensi dad del ataque por dept-edadores de semi 11 as, 

entre plantas que fructifican sincr"ónicamente. y plantas que 

Fructificdn asincrónicamente. Las fructificaciones experimentales 

J 988 pueden set- consi deradas como asi ncróni cas con 

respecto a la fructificación natural de cada aRo. El número total 

de frut.os prodl!c idos por }¿;¡s plantas indLlcidas a fl.orecer es muy 

in{eri cr~ i3.1 numero producido por todas las plantas que 

fnlct.ificaron de manera natural. Por lo tanto. podemos considerar 

que en cada uno de los dos aRos de estudio hay dos niveles de 

masividad y sincronía en la fructificación: a} fructificación 

masiva y sincrÓnica (natural); y b) fructificación no masiva y 

<inducida) • La hipótesis nula, es que no hay 

diferencias en la proporción de semillas daRadas por individuo, 

ni entre años, ni entre las plantas que fructificaron 

\"1c,turalmente y plantas que fructificaron como respuesta a la 

inducción experimental de la floraciÓn. 

Un análisis de varianza de dos vias, donde se usaron como 

factores 105 aRos y el tipo de fructificación, mostró que la 

diferencia más importante en la pr-oporción de semillas dañadas 
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por- individuo (datos transformados arco sencJ .J>(), fue debida a la 

variación entre los años (F=26.45, P(O.OOOl; Cuadro 5.13). En 

1987 la proporción de semillas daRadas fue 3.7 veces más grande 

que en 1988. Esto podría ser un reflejo de la fluctuación natural 

en las poblaciones de curculiónidos. A nivel global no hubo 

di ferenci as en la proporción de semillas dañadas entre las 

plantas que florecieron naturalmente o por inducción experimental 

(F=O.567. P==O.46; Cuadro 5.13). Las tendencias fueron diferentes 

cada año (Fig 5.4>. por lo que el efecto global na fue 

significativo. En cambio la interacciÓn entre los dos factores sí 

lo fue (F=9.542, P==O.0024; Cuadro 5.13). En este conte>(to es 

import.ante analizar las diferencias entre los tratamientos dentro 

En 1987, el año con la mayor incidencia de de cada año. 

curculiónidos, las plantas que fructificaron asincrónicamente 

fueron significativamente más afectadas por los depredadores de 

semillas (Cuadro 5.13). En cambio, en 1988, las diferencias 

entr-e las plantas que fructificaron sinc¡"ónica y asincrónicamente 

na fueron significativas. De acuerdo con lo anter-ior-. en años con 

gran incidencia en la depredación de las semillas, 

ventaja asociada la fr-uctificación sincrónica. 

hay una 

ya que 

fructificar en sincr'onía tiene como consecuencia una disminución 

en la proporción de la cosecha que es dañada por depredadores. 

eL.lande) las poblaciones de depredadores son bajas, la ventaja de 

fructificar sincrónicamente se pierde y no hay diferencias entre 

poblaciones sincrónicas y asincrónicas • 
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Figura 5.4. Proporción promedio de la cosecha dañada por 

depredadores de semillas. Se muestran 105 datos para 1987 y 

1988, Y dentro de cada año, para plantas que fructificaron 

sincrÓnica \sombreado) y asincrónicamente (blanco!. Los 

valores son las transformaciones arco-seno . 
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Cuadro 5.13. Proporción promedio de la cosecha daRada en 
individLlos de !i .. hay~neD..§§' que fructificaron naturalmente y 
como consecuencia de la inducción e>cperimental de la 
floración en 1987 y 1988. Los datos son las proporciones 
reales. Los tratamientos con la misma letra no difieren 
significativamente. 

VARIABLE N PROMEDIO GRUPOS HOMOGENEOS 
-_._--_._------------------------_ .. _-------------
ARO 
1987 
1988 

75 
94 

0.243 
0.065 

-----_._--_._------------------_ .. __ ._-----_. 
FLORACION 
Inducida 39 0.179 
Natural 130 0.133 

INTERACCION 
1987J1'Inducida 19 0.364 
1987*Natural 56 0.202 
1988*Inducida 20 0.004 
1988*NatLwal 74 0.081 

el 

a 

a 
b 
e 
e _._--_ .. _----------

Los resul tados anter" i ores SL\gi eren que los depredadores de 

semillas de~. havanense son sensibles a los cambios en la 

masividad de la fructificación a nivel de población. 

El efecto de masividad en la fructificación estA generado 

por la sincronia en la maduración de los frutos, tanto dentro 

como entre individuos. Esta masividad es reforzada por el patrón 

de di str i buc iÓn agregado que pr"esenta S. havanens~ en Chamel a. 

Sin embargo, hay otro nivel de masividad, que está dado por el 

tama~o de la cosecha de cada individuo y que podria influir en la 

respuesta funcional de los depredadores de semill~s. Este 

pr·obl.emd se ,,,>;plm"ó por" medi.o de regr"eSiOn(2S entre el. tamaño de 

y el n~mero d. semillas sanas y dañadas por 

dept"edadort?s. En el análisis se incluyeron sólo las plantaf.; qLle 
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fructificaron naturalmente, tanto en 1987 como en 1988. De esta 

manera, se mantiene constante el efecto generado por la población 

y se analiza la variación en el tamaRo de la cosecha individual. 

Los resul tados son cansi stentes con 1 as di ferenci as encantt-addi" 

en los niveles de depr-edación entr-¡~ los ",~Ros. En ambos a~os, el 

númer'o de &emi 11 as saflas aLtmE.'ntó con+Or'me se i ncr-ement.Ó el tamaño 

de 1 d cosech ¿\ (r·<=O.96'i, 

F=19539.3, P<O.OOOOl para 

F=1108.41, 

1987 Y 1988 

P<O.0001 y r- 2 "-'o. 996, 

respectivamente). Sin 

embargo, en 1987 hubo una tendencia a que las cosechas grandes 

tuvieran un mayor porcentaje de semillas depredadas que en 1988 

(Fig. 5.5 A,BI. En lo que respecta a la proporclón de semillas 

dañadas, durante 1987 el número de semillas parasitadas aumentó 

desproporcionadamente al incrementarse el tamaño de la cosecha 

(r2=O.947, F=640. 2. P<O.OOOII. La comparación de las curvas para 

semi 11 as sanéiS y c:lCl.ñadas dur-ante el .:.~Ro de 1987. sLlgi (~lnii.' que hay 

tamaño:- de co.secha óptimos. En contr"asté? 1 os ni ....-el es dF-' ddñCl en 

198B fU(~t-clf1 muy pequeños y el. b_'\m.úío de la cosecha sólo e,-:plica 

P=Oq00002) (Fig. 5.5D>. 

Por" lo tanto, E?n aquelle:.=> aríe.s en que los depr·ecl",dcwe". de 

semillas constituyen w,a presión de selección intensa (l.~. 

1 ~?87) !! los individuos que fructifican en sincronia ccm la 

poblacjón y aquellos que producen tamaños de cesecha intermedios, 

tienen una ventaja que S€ expr'esa como Lllla mayor' producción de 

5cmilla5 libres de la depredación . 
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Figura 5.5. Análisis de regresión entre el tamaRo de la cosecha y 

el nómero de semillas sanas CA, B) y daoñadas (e, D) por 

individuo, en 1987 CA,el y 1988 (B,D). 

(4: Semillas sanas -- -O. é,45 + XH¡.764 XZ *O.OOl 
B: Semillas sanas = -1.909 + X*O.968 
c: Semillas dañadas J..644 + X*0.236 + 
D: Semillas daRadas -- 1.90';> + X*O.0314 
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La ma')/orí,a de las 

evolución del de 

DISCUSION 

hipótesis 

flor'ación 

B ! 8 ~ .. \ O T E e A 
propuesta,; pJI'IJ,1rg!¡l;'iq ¿)¡\~- Ef~{l {)GI!" 

f-...r} ,'~"' ,<' 
sincrónica y masiva están 

relacionadas con el comportamiento de los polinizadores. Estas 

hipótesis pueden separarse en dos gl"'upos: al aquellas que 

i~rgumentan que la floración sincrónica y masiva incrementa las 

visitas de los polinizadores y supuestamente el número de granos 

de polen que alcanzan un estigma dado (Auguspurger 1978, 1980, 

1981, 1982; Beattie et al. 197:3; Faegri y van eJer Pi j 1 1966; 

Heinrich y Raven 1972; Opler ~t iil1.. 1976); o bien, b) aquellas 

que sugieren que el fenómeno impor"tante no es el número de granos 

de polen, sino su calidad. Es decir", la floraciÓn en "big'-bang" 

favorece el movimiento de polen entre individuos y por lo tanto 

un incremento en la tasa de entrecruzamiento (Baker 1959, Stern y 

Rache 1974, Whitehead 1969). 

En el caso de s.. havanen~,§. los polinizadon?s mostr"aruf'1 una 

respuesta denso dependiente, lo 

esperado para polinizadores "oportunistas" (Beach 1981, Hubbell y 

Johnson 1978, ~Johnson 19B2, Johnson y Hubbell 1975, Kendall y 

Smith 1975): la variación en la intensidad der despliegue floral 

fue el componente más importante en determinar la respuesta 

numérica de los visitantes. En esta especie, la masividad del 

despliegue floral dep€mdf:;¡ del nQmero de flores de cada planta, 

del número de plantas en floración dentro de un parche (tama~o 

los polinizadores actúan de manera denso dependiente con respecto 
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al tam3~O de la planta, el tan)a~c) del parche gener~ un efecto de 

dilución; es decir, una planta dada recibe menos visitas cuando 

está dent n.::, ele {tn par-che gr-"Inde. En ce,ndi ci ones natur--~Ü es lOe! 

tamci~C de un pa~che de floración depende de la sincronia entre 

1 as pi ant. as que campar ,en el parche. Por lo tanto. con-f arme 

aumenta la ¡¡;incronía en la -floración hay una disminución en el 

r0mero de visitas por planta. Basados en esta evidencia debemos 

descBrt.~r la hipótesis de que la floración masiva y sincrónica de 

incrementa desproporcionadamente el númer-o de 

~esou~sta furlcional de los polinizadores (namero de visitas por 

f10,-) no Vó'lt·-:í.c\ CDn el toC,_maño del despliegue flor--",l. Este, sLlgiat-p 

que la cantidad de polen removido ylo depositado por flor es 

constanla E independiente del t.amafio de la planta o del par~he. 

Es probable que en esta especie, la floración sincrónica y masiva 

,-'o c-umente el número de granos de polen que alcanzan un estigma o 

que son r-emovidolC'¡ d&? las anter-as, sino que incr-emente el número 

ele .;¡enot.ipos "muestreados" pDr un eS',tigma dado. La COnSE!CLlencia 

directa de este fenómeno seria un incremento en la probabilidad 

de fecundación ent.r-e individuos compatibles o no emparentados. 

Por lo tanto, 1 .. \ evid(~ncia obtenida en e~ .. t:E' estudio sugier-e que 

la e~olución del patrón de floración siner-ónico y masivo de ~. 

havanense, es más compat.ible con la segunda que con la p,-imera de 

las dos hipótesis arriba mencionadas. 

Los experimentos donde se evaluó el efecto de la limitación 

de polinizadores sobre la reducción de la fecundjdad seRalan en 
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la misma dirección. En las poblaciones inducidas a florecer se 

encontró una reducción en la fecundidad, en cambio las plantas 

que floreciercm naturalmente no ~adecieron este problema. Esta 

n2ducci 6n podr-:í. a atr-i bui r-se, (~n pt·- i mel-a i n !":.tanc: i a, a un s.~r-vi c i o 

deficiente de los polinizadore~ en las pobl~ciones inducidas a 

-florecer. Sin emban~o, aunque l¡as plantas y parches con mdyor 

número de flores fueron las que atrajeron mayor cantidad de 

polinizadores, ésto no se refleja en un incremento en la tasa de 

visita por- flor- ni (:m la fecundidad. De hecho, el mejiJI- pn?dict.or 

del número de frutos iniciados en condiciones e>:pet-imentales, es 

la r"e?laci6n entre donadores y receptoF"es potenciales de polen 

(proporción entre fiares Pin:Thrum). Además, el sistema de 

compatibilidad de esta especie genera fuertes restricciones sobre 

la transferenci.a de gametos entre individuos, de ·tal mdnm-a que 

la sincronia en la floración incrementa la probabilidad de 

polinización y fecundación con genotipos compatibles, 

tanto, de la producción de semill,s. 

"/ pm" lo 

Los r-r.;>sul tados sugi eren que 1 i'" r-educci ón en 1 a fecundi dad en 

las poblaciones inducidas no es una consecuencia de limitaci6n de 

polinizadores, sino del nómero de consortes potenciales que tiene 

una planta en el momento de la floración. La reducci6n de la 

fecundi.dad de las plantas que floreC:iim a';;incronicamente no pCLltTe 

en el sentido convencional, es decir en t~rminos de la cantidad 

de pol en transp()¡~tado, sino de la calidad de ese polen. Un 

fenómeno similar ha sido sugerido para varias especies del género 

1nga en Costa Rica (Koptur- 1984) . 
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Por" otra pau-te es interesante notar que 1 a producei ÓI1 de 

frutos en condiciones e>:perimentales ¿dcanzó un máHimo cuando 1.:\ 

proporción de flores estuvo muy sesgada hacia las flores Pino En 

condiciones natuF"ales las propc'F"ciones entre plantas, así como 

entre f lOt-es Pi n IThnJm, son muy cer"c.7Inas a uno (.l. §.. pF"opor"ci Ón 

P/T en plantas 0.93, proporción P/T en flores = 1.4) Y 1.:\ 

eficiencia promedio en la prodLlcci6n de frutos está muy por abajo 

del 6ptimo encontrado en las condiciones experimentales (eficien-" 

cia en condiciones naturales"" 0.233 ± 0.022, eficiencia máxima 

encontt-ada en condiciones ex.perimentales 0.633 ± 0.045, aunque 

el modelo pF"edice eficiencias mayores). Los resultados de este 

tF"abajo sugiet-en que la discrepancia entre el óptimo posible y lo 

observado en condiciones naturales, podría deberse a que el 

sistema heterostílico de~. bavanens~ se encuentra en una fase 

incipiente de especializaciÓn de las funciones s;exuales. A 

continuaciÓn se discute una hj.pótesis sobre la evolución del 

sistema reproductivo de ~. 

poi i ni zador.es. 

En el caso de ~. 

tL~-ª!J...~!:!.§.g y el posible papel de los 

havan~~ los polinizadores no están 

limitando la fecundidad, sin embargo aún podrían estar" jugando un 

papel muy i mpor·tante en 1 a 'tt-ansfer-enci a no si métl-i ca de gametos 

entre los mor-fas florales (Beach 1981, Crepet 1983, Wyatt 1983). 

En un ~rticulo ya clásico, Bawa y Beach (1981) discuten el papel 

pr-epondeF"ante de los polinizadores en la evoluci6n de los 

sistemas t-eproductivos de las plantas con flores. En particular, 
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señalan la importancia de la interacción entre el tipo de 

polinización, el sistema sexual y l. morfologia de la flor en la 

eficiencia y evolución de la heterost:ília. Teóricamente la 

eficiencia y la cl!::mación del polen deberían ser stmilares entre 

1 i:\S flores Pi n y Thn.\fTI para que el si. stema het,erost;: 1 i ce se 

mantenqa en equilibrio. Sin embargo, éste no parece ser el caso 

general: en trece especies heterost,ílicas en las que se evaluó el 

flujo de polen entre los morfas florales, se encontr-6 que en 

cinco de ellCls más del 50~~ del polen sobre los estigmas era del 

mismo morfa de la floro, mientras que en las ocho especies 

restantes más del 501. del polen era Pin (Gander"s 1'7'79b, Ornduff 

1975a). Este fenómeno es general en la litet-atura y 5610 se han 

encontrado pocas e>:cepciones donde haya predominancia de polen 

Thn_\fTI sobt-e los estigmas: Jepsonia tleterandra <Ornduff 1971) Y 

Anchusa offi~lis (Philipp Y Schou 1981). Independientemente 

del tipo de polen, los estigmas Pin capturan más granos de polen 

que los ThrLlíTl y este fenÓmeno es general para la mayoría de los 

estudios realizados (véase Ganders QP..cit.). Se ha auger-ido que 

este fenómeno es producido por' la mayor' accesibilidCld de los 

estigmas Pin para los polinizadores (Levin 1968, Ganders 1976, 

¡"¡ellet- 1980). Levin (1968) pr"opuso que los granos de polen son 

transportados en grandes cantidades sobre la cabeza y el tórax de 

los polinizadores, siendo éstas la~, partes que entran en contacto 

con los estigmas Pino En comparación, las partes de los 

polinizadores que hacen contacto con los est.igmas Thrum (L.~. la 

probaseis) los hacen vectores ineficientes de este tipo de polen, 
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por lo que se esperarla una polinización deficiente de las flores 

Thrum. Este argumento requiere de una sintonia perfecta entre los 

tamaños relativos de las flores y sus polinizadores, sintonia que 

rat-amente se cumple. En ~. UiaYélnjg!ns,.§. los polinizéldores cubr"en un.:\ 

gama muy amplia de tamaños, que va desde las especies más 

pequeñéls de Jt-igona (lt!3 mm long.) hasta abejas muy grandes como 

~1.Q.<;:'9..Q.!! (z27 mm long.). Si la vat-iación en el tamaño de los 

polinizadores es un fenómeno general entre las especies 

het.erostílicas, podría proponerse que la transfer"encia de polen 

de cada morfa es realizada de manera preferencial por diferentes 

poI inizadores. De tal manar"a que el sentido de la t.ransferencia 

de polen ent.re los. morfas florales, dependería de la qama de 

vi si tantes, de sus tamaños con y"especto al de 1 as "'.nter-as y 

est. i gmas de ambos tipos de f 1 OF Y de 1 a abundanc i a n;~l at i va de 

cada especie de polinizadol~. Por ejemplo, en Erilll.,=lla" vulgar-is se 

ha suger·ido ql..le cambios en la composición especi'fica de los 

visitante. conducen a cambios en los patrones de transferencia de 

polen entre los morfas florales (On-,duf·f 1979), Y en !L?..Qs.onia 

heteC,ªJJs!.r a (Ornduff 1975b) se demostrÓ que la polinización de las 

flor"es Pin se efectÚa por- moscas de la familia Syrphidae, 

mientr-as que las Thrum son polinizadas por- abejas de la familia 

Hal 3. ct i déi<.e. L.os resultados de las pruebas de polinización 

c:(Jntr"ol ada mostrat-on que 1 a pr-oducci ón de frutos di f i ere entt-e 

los morfas florales de ~. b"ªv~~~. Esto i ndi ca que hay una 

especialización parcial de las funciones sexuales dentro de las 

flm-es, l.as Pin como donador-as de polen y las Thrum como 

113 



• 

• 

• 

receptoras. El origen y mantenimiento de esta diferencia podría 

deberse a la composición faunistica de los polinizadores si éstos 

favorecen el flujo de polen de las flores Pin a las Thrum. La 

gran variación en los tamaRos del gremio de visitantes florales 

de !;.. tLavaD!t~, así coma la mor"fología de la flor, apoyim esta 

hipótesis: L .. ~s f lor"es de !;.. bavanense na presentan un tubo 

profunda como el de otras especies heterostilicas (§'.9.. el géner-o 

Ps.ychotr)a) ,par" lo que la presencia de partes bucales lat-gas no 

es un requisito para la polinización y la remoción de polen de 

los estigmas y anteras COt-tos; además los polinizadores más 

abundantes son las abejas del género Trig~, las cualea; par su 

t.amaño tienen mayor" prob",bilidad de transportar polen Pin y hacer 

contactc. can los est i gmas Thrum de !;,. havaner¡§...~ • 

Aunque sólo hay datos cu ... ntit ... tivos para la flor" ... ción 

inducida y natLlral de 1988, las observaciones de campo realizadas, 

dLwante la flore.<ción inducida y natural de 1987 y 1989, señalan 

que la predominancia de abejas del género Trigona como visitantes 

florales de !;..' tli'\v ... ner.1§~ h ... sido un patr"ón consistente a lo largo 

de tr'es años. 

Si la composiciÓn faunistica de los polinizadores de !;,. 

havaDans,ª- se mant.iene por períodos extensos, el. pr-oceso de 

diferenciación de las funciones 5,eHuales entre los morfas 

florales podria acentu ... rse. Lo más interes ... nte, es que este 

proceso estaria dirigido por la interacciÓn con los polinitadores 

ISchemske y Horvitz 1984) y podria ser una etapa previa a la 

de las fl.\ncirmes ~;¡;?HI.\ales. Por lo tanto, 
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es pr'ob;;\b 1 e que t;.. tl§l.Y..§D..§Dse se encuentre E'n 1 as pr i mE'r' ¿:<s f a!:·es 

ele un proceso de evolución de un sistema heterastilico .a uno 

dioico. Es interes,;\I"lte notar que en los ejemplos sugeridos de 

f:?V(:lluci Ón del sistema heterostilico al dinico, se propone la 

esterilización del androceo en las plantas con flores Pin y del 

gineceo en las que tienen flores Thn,lm <!:1\"\§'§\.DcI"l. spp_, Baker 1958; 

~thro}:ylum spp., 

Beach y Bawa 1980; 

Bawa y Opler 

Cardia spp., 

1975; 

spp., Ornduff 1966; Psychotria spp., Vuilleumier 1967). De estar 

oC:Llrrienclo un proceso de especiali:2ación en!;._ bavaJ:!.§!lJ!?J;.. el 

sentido se darla al contrario de lo propuesto para otras 

especies . t-luenchow y Grebus (1989) modelaron la evoluciÓn del 

dioicisffio a partir de la heterostilia y mostraron que el 

resultado de este proceso depende del sistema genético y de las 

condiciones ecológicas imperantes. De tal manet- a que la 

especialización de las funciones se:-:l..lales no necesariamente 

conduce a que las flores Pin sean las receptol"'as de polen y las 

Thruffi 1 as donador-as. 

Por otra parte y con respecto a los depredadores de 

semillas, los resultados coinciden con las predicciones teóricas 

(Auguspurger 1978, 1981, Janzen 1969, 1971, 1976. Silvertown 

1980). e indican que las plantas que flor'ecen-fructifican en 

sincronía con la población tienen una ventaja sobre las que 10 

hacen asincrónicamente. 

una disminución en el 

Esta ventaja se expresa en términos de 

daRo infringido por los depredadores. Al 
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parecer, la pr'oducción f¡¡asiva de fr'utos tiene un efectade 

saci dei Ó" sobn~ 1 os depr"ed<~dores, de tal manera que 5ólo consumen 

resto de las semillas 

escapa por dispersión y germinación subsecuente. En contraste, en 

las plantas que florecen"-fructifican asincrónicamente, el daño 

por ;:1epredaclclres de semi 11 as es muy al too De acuerdo con esto, 

los ;:,epredadores de semillas constituyen una fuerza de selecciÓn 

'50bre el pat.rón de floración de ti.. b,ª.YA.I1.m~, de tal manera que 

podr:.an actuar como un filtr'o sele¡c:t,ivo sobre aquellas plantas 

que florecen asinc,,"ónicamente con la población. El e'fecto de los 

depreciadc.res de semi 11 as, jLtnto con el incremento en 1 a 

probai::,i 1 i dad de encontrar consortes, actúan como fuerzas de 

selección aditivas en el mantenimiento del patrón de floración 

(sincrónico y masivo) en esta especie en Chamela. Un t1!fecto 

simIlar se ha descrito para H~~an~hus Qrgpifolius en Costa Rica 

(Auguspurger 1978, 19a1>. 

Este patr'ón de escape 

un "'''0 de los dos analizados, 

a. 1 a depr"edac i 6n se encontr 6 5610 en 

10 que resalta, por '-Ina par"te, la 

vari del ón natural en las poblaciones de depredadores de semillas 

en Charnela, y por otra, el hecho de que los dept-edadc;res de 

!icf?ff>Íll.as pueden const.itLlÍr una presi6n de selección variable en 

el tiempo. 

Pcor último, vale la pena resaltar el hecho de que la 

ínt.e,-acci6n entn~ el patrón de floración, los polinizadores "y' los 

de¡:::.re,:ladc.re·s d(~ 5,emill.;;\s (sin mencionar herbívot"'OS y ft-ugívoros) 

podrt,",n generan un régimen complej<;) de presiones de selecciÓn 
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sobr-e el sistema reprr,)ductivo de la planta. parecer 1 a. 

interacción entre los polinizadores, el sistema de compatibilidad 

y la morfologia de las flores, está propiciando una tendencia 

hacia la especialización de las funciones sexuales entre los 

mor"fos flor-al es. Está tendenci a se e~:presa como una mayor 

fecundidad de las plantas con flor-es Thrum. Sin embargo, al mismo 

tiempo la presión de los depredadores de semillas ocurre en 

sentido contrario, es decir, las plantas con las mayores 

fecundidades (i.~. las Thrum) tienen una presión por depredadores 

de semillas proporcionalmente mayor. Por lo tanto, la tendencia 

observada a la especialización de las funciones sexuales, 

promovida por los polinizadores, podría revertirse si se 

considera el efecto de los depredadores de semillas. El resultado 

neto de este proceso dependería de la constancia espacio-temporal 

de las presiones ejercidas por los polinizadores y depredadores 

de semillas, así como de las intensidades relativas de la 

selecc:i 6ri que cada uno de ellos ejerce. Los resultadas hasta 

ahora obtenidos muestran que a di.ferencia de los polinizadores. 

los depredadores de semillas tienen variaciones marcadas entre 

los ar;os, por lo que su efecto en la evolución del sistema 

r-eproducti va de s.- hay-ªn~~ podrl. a ser. tal vez, más débi l. 

Este tré\bajo demuestr.a la importancia de anéllizar las 

relaciones múltiples entre una planta y los animales con los que 

interactúa. El análisis parcial de este fen6meno no considera que 

muchos car"'actereE- de los or-ganisifios están cOI'Telacionados, y por 

10 tanto, la selecci6n sobre cualquiera de ellos tiene un efect0 
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sobre los demás. No considerar que los animales que interactúan 

con una planta conforman una matriz de interacciones compleja e 

interrelacionada, podria conducir a interpretaciones erróneas 

sobre la evolución de características que tienen un supuesto 

val ar adaptati 'lo. 
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CAPITULO VI 

EFECTO DE LA DEFOLIACION ARTIFICIAL SOBRE LA ADECUACION DE 

¡;::rythroxylum havanen¡;¡e Jacq. (ERYTHROXYLACEAE). 
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INTRODUCCION 

La actividad de los herbívoros tiene como consecuencia 

directa la disminución del tejido fotosintético de la. plantas. 

Esta disminución en el presupuesto fotosintético puede afectar 

negativamente en la sobrevi vEmci a, 

reproducción de los individuos da~ados 

el crecimiento y la 

( Cr ¡¡w¡ l ey 1985,,J ameson 

1963, Kinsman y Platt 1984, kulm.n 1971, Lauda 19828, 1982b, 

1984, MilIs 1984). En particular, en los casos donde se ha 

documentado el efecto sobre la repr·oducci ón, éste se ha evaluado 

en términos de reducci6n de la fecundidad (namero de semillas) 

(Horvitz y Schemske 1984, Marquis 1984, Rockwood 1973, Waloff y 

Richards 1977), disminuci6n en el peso de las semillas (Bentley 

rt a!... 1980, Janzen 1976b, Maun y Cavel'·s 1971, Lee y Bazzaz 1',180. 

Stephenson 1980), reducci6n en la vi¿lbilidad de la=" semi.llas 

(Marqui s 1987> y retr·asos del momento de la "flor"ación (Narquis 

1987), lo que el su vez puede pt-oducir una r"educciÓn de la 

"fecundidad por generar asincroni. con los polinizadoras o con 

individuos coaspecificos CCrawley 1983 y referencias, Marquis 

1987'. Una conclusión que emerge de estos estudios, es que la 

producción de semillas está generalmente limitada por la 

disponibilidad de carbohidratos y otros productos metabólicos de 

1 as hoj.",s. Por 1 o tanto, es probabl e ql.te l. a fc.'l i ym- í a cause un 

desequilibrio entre la demanda reproductiva y la energía 

disponible en la planta (ya que 1 a remocí Ón del tejido 

fotosintético .fect~ dir~ct.mente la tasa de asjmilación de 

energí a). Este fenómeno puede acentuarse en si ti os mcu-cadamente 
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estacionales como los bosques tropicMles caducifolios. En estos 

sitios, en contraste con habitats no estacionales: al las plantas 

pierden las hojas durante la temporada de sequia, b) la época de 

crecimiento SE restringe a unos pocos meses por a~o y cl las 

hojas son producidas en intervalos cortos y discretos, que en 

general ocurn2n al principio de las lluvias (Frankie et ªt. 1':;>74, 

Lieberman y Lieberman 1984). Asimismo, los recursos necesarios 

para el crecimiento, la producción de frutos, semillas y de las 

reservas para la época desfavorable, son generados durante la 

estaci ón de 11 L1vi as (Mooney y GulOlcm 1982, RockwomJ 197~). De 

aCLlerdo con lo ant f:?r' i or , cualquier evento que disminuya el área 

fotosintética puede tener consecuencias importantes sobre la 

adecuación de estas especies. Por otra parte, este comportamiento 

fenológico tan discreto, permite la asignación de causalidad 

entr'e eventos conocidos de folivoría (!...~. el historial de 

defoliación) 

temporadas. 

y componentes de la adecuaciÓn dentro )/ entre 

Esta parte del trabajo tiene como objetivo evaluar el efecto 

de la defoliación artificial sobre varios componentes de la 

adecuaci ón de Er_'i..thr'o~:yl L\m tL~~,g Jacq. (Eryttu-o~{yl acaae>. 

tanto dentro de una estación como entre estaciones. La flor-ación 

de esta especie es proléptica CBorchert 1983), por lo que los 

botones florales son pr"oducidos durante la temporada húmeda 

(julio-oc:tLlbre), pero su antesis ocurre hasta ocho o nueve meses 

después, como respuesta a las pr"imeras lluvias de la Siguiente 

temporada. F'or 10 tanto, la prodLlcci ón de los botones florales de 
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una temporada dada depende de los fotosintatos pr-oducidos dur-ante 

la temporada anterior". Este comportamiento puede gener"'¡lw que la 

producción de semillas de un año dado sea el resultado de dos 

factor-es: a) el número de flores (que depende de la historia de 

defoliación y a su vez puede tener efectos sobre la conducta de 

los polinizadores) y de óvulos fecundados-;; y b) de los recursos 

d15ponibles par-a la madur"ación de los óvulos fecundados, 

generados por las hojas de esa temporada. 

que son 

En condiciones natur-ales las hojas de 1;;.. hav~~ son 

consumidi~s pm- varias especies de insectos; entre elleJs, lot;; más 

i mport c<nt es son: larvas de lepidópteros de las familias 

Saturnidae, Geometridae y Lycaenidae, las cuales, en ocasiones, 

pueden causar la defoliaciÓn total de individuos (obs. pers. y A. 

Pescador como per's. ) • otros herbí 'loros camunes, pero paco 

abundantes~ son ortópteros de varias especies, así como hormigas 

estas úl ·t i mas pueden t,ener- ef ectos sever"os 

cuando remueven los botones florales y I'''emuevos foliares al 

principio de la época de lluvias, ya que impiden la reproducción 

del individuo en esa temporada y "obligan" a la planta a producir 

una nueva dotación de hojas. Sin embarga, lo más comón es que el 

daño sobre las hojas se mantenga en niveles bajos «57. del área 

foliar, pr"omedio para 60 individuos) • 
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METODOS 

Para determinar el efecto de la disminución del ár'ea foliar 

sobr'e 1é\ adecuación de ¡;. havan!tl!.§.§. se reaJ.i2al~on exper'imentos de 

defoliación artificial. Las plantas fueron seleccionadas de tres 

sitios (sobre las veredas Tejón, Camino Antiguo Sur y Eje Central 

de la estación de biología Charnela) separados entre sí por al 

mene)s km de distancia en linea recta. En cada sitio se 

sel ecei onaron 20 iodi vi duos t-eproducti vos procurando cubr"ir toda 

la gama de tamaRos. Las plantas dentro de cada sitio fueron 

ordenadas de acuerdo a su tamaño en ei neo gn-lpos de cuatnj 

plantas (el tamaño fue medido como la suma de las ár'eas basales 

de las ramas vivas de un individuo). El primer grupo consistió de 

las cuatro plantas más grandes, el segundo de las cuatro 

siguientes y asi sucesivamente. Dentro de cada grupo, las plantas 

fueron asignadas 

tr'atami entos: 

al az ar el uno de los si gui entes cuatr'o 

1.- Plantas control: sin manipulación (Control). 

2.- Plantas protegidas: se les aplicó insecticida para evitar el 

daño pm- herbí varas (O~I.). 

3.- DefoliaciÓn al 25%: se removió 25% del área foliar y además 

l.as plantas fuer"on protegidas c:on insecticida (25%). 

4.- DefoliaciÓn al 100%: se removió 100% del área foliar, y 

cuando la planta produjo hojas nuevamente, éstas fueron 

protegidas con insecticida (100X). 

De esta manera~ se aseguró que la asignación de los tratamientos 

entre los sitios no estuviera sesgada por la variación en los 
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talTtañc.s de las plantas. Por 10 tanto, cada tratamiento en cada 

,;i tio est.á repni:'semtado p(:3r plantas de todos las tamaños. En 

total se incluyeron 15 plantas (l .•.• cinco réplicas por tres 

sitios) pClr" tr"atamiento que al final suman 60 plantas usadas en 

el experimento Il .•. , cuatro tratamientos por cinco réplicas por 

tres si tíos) . En los tr-atami,entos tl'"EifS y cuatro, la aplic:~,ci6n 

del insecticidca tuvo la finalidad de evitar daños adicionales por 

herbívoros naturales. que pudieran modificar los valores 

originales de área foliar removida. El insecticida usado fue 

Folímat (B.ayer). que ha demostrado ser eficiente contra una gran 

cantidad de herbívoros IR. Dirzo como pers.). Este insecticida 

pertenece al. grupo de los derivados del acido fosf6rico, siendo 

sus principales atrib~tos una alta toxicidad y una baja persis­

tencia (War'E! 1978). La concentr"ac:ión usada fue la que recomienda 

El fabricantE (20 mI en 20 1 de ¿\I;)ua) y se apI ie6 por medio de 

2spersores manuales. La primera aplicación se realizó al dia 

siguiente de la defoliación y después una vez cada semana o cada 

vez que llovier"a y e>:lstiey"a el r"iesgo de que el insecticida 

fuera lavado de las hojas; esto continuó hasta que las plantas 

tiraron las hojas al final de la época de lluvias (noviembre 

19871 • 

Los tratamientos se aplicaron siete dlas después de la 

floraci6n natural de 1987. En el caso de las plantas defoliadas 

al nivel de 25%, la remoci6n se hizo contando todas las hojas en 

gr-upos de cu.att-O y cor'tando, con tijeras, la c\.\élrtGl hojél de cilIdill 

grupo. En el caso de las plantas defoliadas al 100%, simplemente 
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se cortaron todas las hojas. Al momento de la aplicación de los 

trat.amiii?ntos, las flor-es los frutas iniciadas) que 

qLledaban en las plantas eran sólo aquellas que habían sido 

polinizadas exitosamente. De esta maner-a se asegLw6 que 1 a 

aplicación del insecticida no interfiriera con la polinización 

natural. Por otra par-te, la iniciación del experimento, siete 

dias después de la floraciÓn, asegLlra qLle las hojas estén 

completamente expandidas, ya qua la antesis asi como la expansión 

de las hojas, son fenÓmenos que ocurren simultáneamente en esta 

especia (Bullock 1986b, y obs. per-s.). 

Las variables de respuesta analizadas fueron divididas, 

según el e·fecto del axper-imanto, en componentes de la adecuac:i Ón 

dentt-o de 1", temporada (.t.§.. 1987>. Y entt-e tempot-adas <t.§.· 

1988), Para 1987 se analizÓ el efecto de la defoliación sobre la 

prodLlcción de semillas, el tiempo de maduraciÓn de los frLltos y 

el peso de las semillas. Para 1988 se analizÓ el efecto sobre el 

crecimiento, la sincronía en la floración. 

por individuo y la producción de semillas. 

De manera adicional, se estimÓ el 

el número de flores 

daño por fo1 í 'loros a 

finales de la temporada húmeda de 1988 (noviembre). Esto se hizo 

por medio de censos de las hojas de todas las plantas sometidas 

al eNper-imento. En cada planta se censaron por lo menos 100 hoja!i 

seleccionadas al azar. Cada hoja fue a!iignada a una de las 

siguientes categorias de daRo: O, sin daño; 1, hasta 5% del área 

foliar removida; 2, 6 a 10%; 3~ 11 a 25%; 4, 26 a 50%; 5, 51 a 

75% Y 6, 76 a 100% del área foliar consumida. Después para c:ada 
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planta se calculó un indice de daRo que se define como: 

ID '" [(End (1) J/N 

donde n. a número de hojas en la categoría 

i = categoría de daño 

N número de hojas analizadas 

Los resultados se analizaron por medio de OInálisis de 

varianza (ANDEVA) • La homogenei.dad de varianzas entre los 

tratamientos fue evaluada por medio de 101 prueba de Bartlett. En 

los casos en que fue necesario, los datos fueron transformados o 

bien se usaron pruf'·bas no paramétricas (St.ee! y Torrie 1980). En 

los análisis 

significativos, 

si<;)nificativas 

de 

se 

<DMS) 

var-i anza 

usó 

donde se encontraron efectos 

1 a prueba de di ferenci as mi ni mas 

las diferencias ent.re 

tratamientos, ya sea en su versión paramétrica o no paramétrica 

1974). Todos l(::ls resul tados se presentan como el 

promedio ± error' estandar de los datos sin transformar • 
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RESULTADOS 

Para algunas de las variables analizadas no fue incluido el 

efect~ debido a los sitios, ya que no se encontraron diferencias 

significativas entre ellos y los datos, por lo tanto, fueron 

agrupados para su análisis. Hubo dos variables (peso de 1 as 

semillas y número de ,flores en 1988) en las que las diferencias 

Bl1h-e los sitios fLleron significativas y éstos fU\iwon incluidos 

como un factor más dentro del análisis. 

En el Cuadro 6.1. s¡= muestran los I'''esultados de los ANDE VA 

p,-,ra las variables en la:- que no se encontr'arc<n difet-encias entre 

Cuadt-o 6.1. f\náJ.i:-is:, de varianza sobre componentes de la 
adecuaci ón de !;.. b_ª-y.men~ usando como factor- el efecto de 
los sitios. SÓlc, se presentan aquellas variables en las que 
las diferencias entre los sitios no fueron significativas. 

V¡:¡RIABLE 

Tiempo maduraciÓn 
Frutos maduros 1987 
Crecimiento (87-881 
Sincronía floraciÓn 1988 
Frutos madLlr'os 1988 

ESTADISTICa 
DEL ANAL! S 1 S 

2.620· 
O.232b 

1. 017-
2.224-
2.249-

-----------------------
a; F, ANDEVA 
b; H, Kruskal-Wallis 

Efectos en la misma temporada (1987) 

p 

0.091 
0.890 
0.368 
O. 11(~ 
0.117 

Los tratamientos de defoliaciÓn tuvieron un efecto marcado 

~¡obre l,,,- pr"OdLICci Ón de fruto,s madL,ros de 1987. Un análisis de 

varianza, usando el nOmero de frutos iniciados como covariable 
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para compensar las diferencias iniciales en el número de frutos, 

mostró que las diferencias en la producción de frutos entre los 

tratamientos de defoliaciÓn son altamente significativas 

(F~4.374, P<O.008). En los dos grupos de plantas d los que se 

aplicó defoliaciÓn experimental (tratamientos 3 y 4) hubo una 

reducción de casi tres veces en la producción de frutos (promedio 

de ambos tratamientos 36.5 frutos,) con respecto a los 

tratamientos donde las hojas no fueron removidas (tratamientos 1 

y 2, promedio 104.5 frutos; CL\adro 6.2). Las difet-encias entn2 

estos dos grupos son estadísticamente significativas, pero no hay 

diferencias entre los tratamientos 1 y 2, ni entre 3 y 4 (Cuadro 

6.2) . Gran parte de la varianza en la producción de frutoM 

mjduros es explicada por el -n6mero de frutos iniciados (que fue 

incluido como covariable; F-128.766, P<O.OOOl), por lo que los 

fenÓmenos invo1Llcr-ados en la iniciaciÓn de los fr--utos deben ser 

de gran importancia en esta especie. 

Cuadro 6.2. Pr'oducci Ón promedi c) de frLltos maduros en 1987. Los 
tratamientos con la misma letra indican que no hay 
diferencias significativas entre los tratamientos . 

. _--_._-_._.-._---._-_. __ ._----._-------_._----_._-_.---_._-----_._._-----.. _--
TRAT At'1I ENTO N No. PROMEDIO FRUTOS GRUPOS HOMOGENEOS 

1 : Contr-ol 1.5 136.867 :t C'''''') 7f!::·..., 
,-JL. , ... J..:~ ~\ 

2: O;~ 1. t:i 72.200 ± 26.401 CI 

~5 : 25~1.. 15 30.200 ± 9.359 b 
4: 10((í. l.5 42.867 ± 13. \..rr::.~ b 

Además de una disminución en el n~mero de frutos maduros, la 

defoliación generó Lm aumento en el tiempo requerida para su 
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maduración. Un análisis de varianza no parámetr-icCJ (I<n .. lskal·-

Wallis), mostr··Ó que las diferencias en el tiempo de maduración de 

frutos entre los tratamientos son altamente significativas 

(H=31.061, P<O.OOO1>. Por medio de una prueba de comparación 

múltiplE! no parámetrica (Zar 1974>, se estableció que el único 

tratamiento que difierE! significativamente de los demás es el de 

las plantas defa1 i adas al 1001.. En este tratamiento el 

crecimiento de los frutos se detLlvo después de la defoliación y 

s610 se reanudó hasti:l que las plantas produjeron hojas 

nuevamente, result.ando en un retraso de ocho días con respecto a 

los otros tn~tami entos. El Cuadro 6.3 muestra los valores 

promedio del número de dias que transcurrieron ent.re 1" 

iniciaciÓn de los frutos (cinco dias después de la floraciÓn) y 

su maduración, para cada tratamiento. Lo~.; frutos fueron 

conslderados como madur-os cLlando cambiaron de r~olor verde a rojo 

intenso .. 

Cuadro 6.3. Tiempo promedio de maduración (dias) de frutos en 
plantas sometidas a diferentes niveles de defoliaciÓn. Se 
pt-esent.an también los result.ados de la comparación 
estadistica. 

TF:ATA1""HENTO N TIEMPO RANGO PROMEDIO GRUPOS HOMOGENEOS 
PROMEDIO 

1 : Control 14 21.6 18. :56 a 
2: ü% 15 22.1 24.53 a 
3: 2""/ 14 22.3 23.14 a 
4: 1007- 13 30.1 49.77 b 
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Otro componente de la adecuación afectado fue el peso de las 

semillas. Este varió entre los tratamientos y entre los sitios. 

Desafortunadamente las varianzas entre los tratamientos son 

significativamente diferentes, por lo que no es posible realizar 

un análisis que incluya, de manera simultánea, estas dos fuentes 

de variaci6n. Por esta razón se usó un análisis de varianza no 

paramétrico para evaluar el efecto de los sitios y otro indepen­

diente para evaluar el efecto del tratamiento. En el Cuadro 6.4 

se muestra la comparación del peso de las semillas entre los 

sitios. Puede observarse que hay una gran variación, con las 

semillas más pesada~ en el sitio Tejón (TEJI, las más ligeras en 

el sitio Camino Antiguo Sur (CAS) y las del Eje Central CEC) con 

un peso intermedio. El efecto del sitio es altamente significa­

tivo (Prueba de Kruskal-Wallis, H=66.025, P<O.OOOl>, pero sólo 

las semillas del Camino Antiguo SUy- difieren de los otros dos 

sitios. Es di.fíci.l dar' una e>:plicaci6n §l. Q.[io .... i_ para este 

fen(~meno. pero es pt-obable que los resultados se deban. 

diferencias en las condiciones físicas de los sitios. Al parecer 

los sitios más húmedos son el Tejón y el Eje Central. ya que 

ambos se encuentran si tuados en 1 a partes baj as de dos c~\ñadas 

donde hay mayor- acwlllllaci ón de agua. En cambio, el sitio del 

Camino Antiguo Sur se E'ncuentra sobre un lamería, casi en el 

par-teaguas de dos cen··os, por- lo que es muy probable qu¡,~ la 

disponibilidad de agua sea menor, y la insolaciÓn sea mayor. 

Desafortunadamente no hay datos disponibles sobre la composición 

del suelo entre los sitios, por lo que nb es posible discutir más 
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sobre 1 a i mportanc i a de este factor·. Si n emb;¡u-go, queda la 

posibilidad de que haya diferencias genéticas entt-e las plantas 

de cada sitio si los fenómenos de dispersión de estil especie 

ocurren a nivel muy local (dentro de parches). Evidentemente, 

éste es un asp<::to que requiere un estudio subsecuente. 

Cuadt-o 6.4. Peso promedio de las semillas (mg) 
situadas en tres sitios diferentes y sometidas a 
niveles de defoli~ción; se presentan adRmás 
promedio de las pruebas de Kruskal-Wallis y los 
de la comparación estadística. 

--------------------------------------

de plantas 
diferentes 
los rangos 
resultados 

N PESO 
PROMEDIO 

RANGO 
PROMEDIO 

GRUPOS HOMOGENEOS 

SITIOS 
1 : TE,} 214 46.243 3T7.028 a 
2: CAS 154 39.295 198.049 b 
3: EC 193 43.383 285,,065 a 

TRAT f4M 1 ENTOS 
1: Control 141 41. 860 256.820 a 
2: 01. 213 42.650 260.060 a 
3: 25% 117 43.750 290.183 él! 

4: 1001. 90 46.806 :356.510 b 
----------------. 

Por ot.r-a p¿u-t.e, cuando se comparan los pesos de las semillas 

entre los tr¿,tamientbs se obtiene un resultado sorprendente, hay 

Lma tendenci a a que el peso de 1 as sf?mi 11 as aument.e conforme se 

incrementa el nivel de defoliación. Las dífer-encias son altamente 

significativas (Prueb~ de Kruskal-Wallis, H=26.6, P(O.OOOl'. pero 

se deben t.micamente al efecto del tratamiento de defoliación al 

1001. (Cuadro 6.41. Este incremento (~ 8%) podría ser el resultado 

de una compens.!\\ción en el peso de l.lls semillas como respuest.;¡ .;¡ 

la reducción en el nÚmero de frutos producidos por estas plantas 
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(si.· Cuadr"Q 6.2). C(Jn el objeto de explorar este fenómeno se 

realizÓ una correlación entre el número de semillas por planta y 

el peso de éstas. Hay una tendencia a que las semillas sean más 

(F=21.424, P<O. 0(01) • Sin 

.el número 

embar.;.)o la 

que produce una planta 

varianza explicada es 

sum;;,mente pequeña (r 2 =0. 037) , lo cual indica que hay otros 

factores, pr"obablemente de más impor"taneia, involucrados en 

determinar el peso de 12s semillas. En la Figura 6.1 se puede 

obse,-var que la var"ÍaciÓn en el peso pr·omedio de las semillas por 

plant~ es muy grande. 

En todo caso, no hay evi denci a de que e}( i sta Ufl conf 1 i cto de 

asignación de recursos entre el número de semillas y el peso de 

las mismas. Por lo tanto ésta no es la explicación para los 

resultado:; encontrados aquí. 
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Figura 6.1. Relación entre el tamaño de la cosecha y el peso de 

las semillas en individuos de ~. havanense. Por claridad en 

la presentación se graficaron los promedios por planta y la 

escala de las abscisas es logarítmica. Los análisis se 

hicieron con íos datos crudos • 
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Efectos entre temporadas (1988) 

Los efectos de los tl~atamien·tc)s no se t-estr'in<;¡Íeron a la 

temporada en la qUE'! se llevó a cabo la defoli",ción, si no que 

tuvieron manifestaciones a más largo plazo. La defoliación tuvo 

un efecto marcado sobre el crecimiento de la.s plantas <incremento 

en área basal, ver m~todos). El promedio general indica que el 

incremento en área basal fue negativo (-·0.24 cm', n=60), 10 que 

se debe prlncipalmente a la muerte de ramas completas. Esto fue 

evi dente dLlt" ante el censo rE'al izado en 1988, durante el cual se 

encontró un gran nÚmer-!:3 de ,'amas muer'tas. Muchas de ell.~s teni. an 

evidencia de ataque por insectos xilófagos, por lo que pueden ser 

postulados como una causa impor'tant(~ de mortalidad de t·'amas. En 

muchas ramas muertas no ;;,e encontró evidencia de e~>te tipo de 

daí''Ío, POt- la que es pl'''ob,,-~ble que murieran por desecación. Por 

otra parte, los incrementos promedio fueron negativos, excepto 

pil,r'a 1 as pI antasque no fuer'on ¡jefol i ,,,das y que adem¿~s¡ estaban 

protegidas con insecticida (Cuadro 6.5). Lo que podria ser una 

evidencia del efecto que tiene la ¿,ctividatl de los fol.ívOf'(J'-'¡, ya 

se¿, real (~f. el tt-atamiento contl"ol:>, o simulada (trat.amientos 3 

y >t). sobre un componente de la adecu2.ciÓn tan impor'tante como el 

Lrecimiento~ Sin embarqo~ ¿~unque el análisis de varianza fue 

significativo (F=3.385, P<O. (5), nUeVdiTH'e/'ite el único trat,,,miEmt:o 

que difierE de los demás fue el de plantas defaliadas por 

completo (Cuadro 6.51, Por lo tanta, sólo los niveles extremos de 

defoliaCión tienen LIn efecto negativ(' ;o,lqr!l.fic8tivo sDbr'e el 

crecimiento de las plantas • 
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Cuadro 6.5. Valores promedio de incrementos en área basal 
(cm2 /año) para plantas sometidas a diferentes niveles de 
defoliación. 

TRATAMIENTO N INCREMENTO EN AREA BASAL GRUPOS HOMOGENEOS 
-------~-

1 : Control 15 - 0.05 ± 0.19 a 
2: 0:1. 15 0.29 ± 0.30 a 
3: 25:1. 15 - 0.27 ± 0.16 ab 
4: lOOr. 15 - 0.94 ± 0.40 b 

Con el objeto de evaluar el efecto de los trataRá entos sobre 

la sincronía de la floración un aí'ío después de la defoliación 

e>:perimental. se estableció un índice de sincronía. Este índice 

se calculó para cada planta~ como la diferencia en dias entre el 

pico de floraciÓn de la planta y el pico de floración de la 

poblaCión en 1988. En el Cuadro 6.6 se muestran los indices 

promedio para cada tratamiento. Estos valores son muy similares y 

no difieren significativamente (F=0.485, P>O.6). Esto sugiere que 

el momento de la floración en s. ha~en~~ depende de estímulos 

ambientales y que es independiente de la histOl'-ia de defoliación 

de los individuos. 

Cuadro 6.6. Pr·omedios de los índices de sincronía (días; para 
e>:pl i caci ón véase el te>rto) en pl antas de ~. ha~§..~ 

sometidas a diferentes niveles de defoliación. 

TRATAMIENTO N INDICE DE 
-----_._----_.-
1 : Contt-ol 15 5.1 
2: O'l. 15 4.1 
3: 25% 15 4.1 
4: 1001. 15 3.1 

± 
± 
± 
± 

SINCRONIA 

1 ., . .:. 
1.2 
1.3 
LO 

1 7"· ... ><.J 

GRUPOS HOMOGENEOS 

a 
a 
a 
a 
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El número de flores por planta, una variable importante en 

la atracción de polinizadores y por- le) tanto en la cantidad de 

polen removido o depositado, disminuye drásticamente cuando el 

nivel de defoliaciÓn es severo (Cuadro 6.7). Un análisis de 

var-ianza, usando como covariable el número de flores producidas 

en 1987, es decir, antes de la aplicación de los tratamientos de 

defoliación, mostrÓ que tanto los sitios (F=3.991, P<O.OU como 

los tratamientos (F=7.253, P<O.0003) tuvieron un efecto estadis­

ticamente significativo sobre la producción de flores un año 

después. El efecto de la covariable fue altamente significativo 

(F=17.863, P(O.OOOII, por lo que una buena parte de la variaciÓn 

se e>:pl ica por diferencias intrínsecas a las plantas en la. 

producci ón de flores. El Cuadt-o 6.7 muestra el número promedio de 

flores por planta para los sitios y los tratamientos. Las 

diferencias entre los sitios siguen la misma tendencia qLle la del 

peso de las semillas (f:-f.. Cuadro 6.41, es decú-, el sitio donde 

las semillas fuewon menos pesadas también tiene las plantas que 

prodl.ljer-on menos flores un año después de la defol iaci ón. Los 

argumentos empl ectdos para expl i car 1 as di ferenci as en los pesos 

de las semillas se aplicarían de igual forma para el número de 

flores. Con respecto a las diferencias entt-e tratamientos puede 

observarse (cf." Cuadro 6.7) que el úni ca que di f i ere de los demás 

es el de defoliación al lOO/.. Probablemente el costo de volver él 

producir una cosecha completa de hojas es demasiado elevado y 

sólo deja un pequeño remanente de t-ecur·sos para la pt-aducciÓn de 

botones flor-ales de la. siguiente t.emp<:¡rada de t-ept-oducc:i6n • 
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Cuadro 6.7. Número 
diferentes sitios 
defoliación. 

N 

SITIOS 
1 : TEJ 20 
2: CAS 20 
3: EC 20 

TRATAMIENTOS 
1 : Control 15 
2: 01- 15 
3: 25"1- 1"" ,J 

4: 1007- 15 

de 
y 

flores producidas 
tratamientos, un 

FLORES POR PLANTA 

1077 ± 330 
746 ± 351 
854 ± 173 

1454 ± 467 
11139 ± 395 
845 ± 207 
259 ± 62 

por 
año 

planta 
después 

en los 
d~la 

GRUPOS HOMOGENEOS 

a 
b 
a 

a 
a 
a 
b 

La disminución en el número de flores por efecto del 

tratamiento de defoliación causó, a SLt vez, LIn decremento en la 

producción de frutos maduros (Cuadra 6.8) • 

Cuadro 6.8. Producción de 
a~o después de ser 
defoliación. 

TRATAMIENTO N 

1 ; Contt-ol 15 
2: O/~ 1 C· .J 

3: 257- 15 
4: 1007- 15 

frut·os en plantas de ~. havanense un 
sometidas a diferentesiüveles de 

FRUTOS POR PLANTA 

183 ± 53 
145 ± 39 
164 ± 54 
74 ± 22 

Con el objeto de evaluar si la diE.minución en la producción 

de frutos maduros estuvo causada sólo par- las di·ferem:::ias 

iniciales en el númet-o de flores, o si ¿,demás hubo pt-oblemas en 

la maduración de los frutas, se realizó un análisis de varianza 

que incluyó el n~mero inicial de flores y el número de frutos 
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iniciados como covariables. Esto permite partir la varianza en la 

producción de frutos eritre los efectos directos e indirectos. Los 

efectos indirectos se deben a las diferencias iniciales en el 

número de f 1 Clf" es , pr"ovocadas por el tra"t:amiento de defoliación 

Cuadro 6.7); mientr"as qLte los efectos directos pueden 

en términos de los recursos disponibles por la 

planta para la maduración de los frutos. Este presupuesto de 

recursos pudo h,¡¡,ber sido afectado por la Y"emoción e>:per"imental de 

hojas. Los resultados se presentan en el Cuadro 6.9. Si en el 

análisis sólo se incluye el número de flores como covariable, 

entonces gran parte de la var"i¿,ción en el número de frutos 

maduros es e>:p 1 i cada por" esta cavar" i ab 1 e y no hay un efecto neto 

de ICls tr"atamientCls. Sin embargo, si se añade el nÚmer"o de frutos 

iniciados como otra covariable. el número de flores piel-de su 

significancia y SCln los frutos iniciados los que explican la 

variaciÓn en frutos maduros. Esto ponE! de manifiesto dos puntos: 

a) El tratamiento de defoliación no tuvo ningún efecto sobre la 

eficiencia en la maduración de frutos de 1.988 y por lo tanto la 

defoliación no afecta el presupuesto de recursos de la planta un 

año después d<;! que ésta o.curre. Es decir, los recursos necesarios 

par"a la maduración de los fr"utos no provienen de reservas 

acumuladas por la planta, sino de los fotosintatos sintetizados 

por las hojas que se expanden después de la flor-ación. 

b) El hecho de que el número de flor"es o el número de frutos 

iniciados expliquen la vat-iación en el númel-o de ft-utos maduros, 

seAala la importanciá de los fenómenos de polinización sobre la 
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fecundidad de los individuos en esta especie. Estas dos 

variables están correlacionadas (F=109.4, P<O.OOOl, ANDEVA de la 

regt-esi ón), de tal manera que el n(¡mero de flclres El)':pl lea 6;'5.4% 

de la variación en el número de frutos iniciados (Fig. 6.2). F'Dt-

lo tanto, aunque no hubo un efecto directo de la defoliación 

sDbre la eficiencia en la madur'ación, sí hubo un efecto indirecto 

a través de la reducción en el númer-o de flores y pot'- lo L'lnl:o de 

frutos iniciados. 

Cuadro 6.9. Análisis de varianza del número de frutos madul"'os en 
indi vi dUClS de 5,. hava...!::!@_se sometidos a defal i aci ón 
e}~perimenta1. Los dat.os fueron t.ransformados a lag <>:+1) 
par-a corregir las diferencias en las varianzas entt-e los 
trat.amientos,. A) Análisis inclLlyendo s610 el nÚmero de 
flores CClmo covariable. B) Análisis L1sando el número de 
flores y los frLltos iniciados como covariables. 

FUENTE DE VARIACION G.L. F p 

~------- ,----,-----------,------------
~) 

Covariable: Número de flores 
Tratamiento: Defoliación 

B) 
Covariable: Número de flores 
Cavar! ""bl e: Frutl:!s iniciados 
Tratamiento: Defc,l i aei ón 

1 
3 

1 
1 
3 
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0.0001, 
0.1616 

0.7609 
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0.1486 



• 

• 

• 

'" o 
'Q 
.2 
.2 
c: 

800.00 

.- 400.00 

'" ~ 
'<-

ci z 

O.OOO.100.,..,.,.,..TT"2Q""'00,.,.....OO,.,..,..TT4ciOd.oo I I , , 600Ó~OOi li ¡ 8006.00 
Numero de flores por planta 

Figura 6.2. Relación entre el número de flotes y el número de 

frutos iniciados en individuos de K. havanense. 
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Herbivoría natural subsecuente a la defoliación artificial 

El di seño e>:per'i mental usado en este trabaje,¡ permite probar 

1as hipótesis de Rhoades <1979, 1983} Y Haukioja (1980), en l~.,s 

que !;',e propone que la bioqLlímica de los tejidos vegetales, en lo 

referente a la 

cambiar despué's 

producción de 

de un evento de 

metabolitos secundarios, puede 

f01 i vod a. Supuest .. mente· eii>i;'tls 

c .. mbios, f"I~fel~idos como inducción de la defensa, incrementan la 

resistencia de 1,,'5 plantas a nuevos at.aques y evolucionan como 

mecanismos activos df~ defensa. En particulc1r, en este expen-imento 

es posible prc¡bar los efectos a largo plazo (véag¡e Edwards y 

Wra\:ten 1983) de tn:!s niveles de defoliaciÓn sobr"e la var"iaciÓn 

en la sLl5ceptibilidc\d de las plantas a nuevos at.aques por 

herbívor"os. De acuerdo con lo anterior podrí.amos pensar que si el 

fenómeno de inducciÓn está operando en ~. havanense, deberíamos 

esperar que en las plantas sujetas a de-foliaciÓn se indujera la 

resistencia a los herbívoros. Esto se reflejaría en una reducción 

en la aceptabilidad del follaje ylo una disminución en el área 

foliar removida LIn ¿,ño después. 

Los resultados falsifican esta 

defol i aci Ón no tuvo ni ngún efecto sobre 

hipótesis, ya 

la magnitud 

que la 

del área 

foliar removida en 1988: no se encontraron diferencias entro-e los 

índices de da~o de las plantas control y los tratamientos de 

defoliación (Kruskal-Wallis, H-4.71. P)O.2) (Cuadro 6.10). Esto 

podria ser una evidencia indirecta de que ias plantas no tuvieren 

cambio!;; ero de sus hojels que afec:tal'on GU 

aceptabilidad par"" los het'bivoros. Los valores promedio de los 
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CLladro 6.10. Indices de daño pr-omedio por- toU.vor-os para plantas 
de 5:. Q-ª:t.aDense. Los índices se obtuvieron un año después de 
que las plantas fueron sometidas a di'ferentesnivele!a de 
defoliación.También se pre.'se,-,tan los rangos promedio por 
tratamiento • 

------ ... ~---,.~~-----_ .. _~ 

TRATAMIENTO N INOICE DE DAÑO 

1 : Contr,ol 1~ 0.595 ± O.l57 
2: -~. 15 (1&714 ± -0.084 
5: 2S't

0

• 15 0.74.5 ± 0.241 
4: l00X 14 0 .. 655 ± 0.209 

* Kruskal Wallis, H=4.71, n.s. 

RANGO PROMEDIO * 
25.866 
37.6607 
30.400 
25.786 

:indices de daño entre los tratami¡;¡-ntos de defoliación (Cuadro 

6.10). varian dE!s.de 0.595 hasta 0.745 que corresponden, según la 

escala establecida, a valores de hasta 51. del área foliar 

removida. Es illlpm-ti:1nte men(:ionar que lasmedic:íones del daño se 

hicieron a finales de la temporada de lluvias de 1988 justo antes 

de la calda de las hojas. Si recordamos que 1 a pr-oducci ón de 

hoj?s en esta especie ocurre de manera masiva y sincrónica al 

prinCipio de la temporada de lluvia., entonces la estimaciÓn es 

un t-eflejo del daño acumLllado a 10 largo de toda la temporada de 

crecimiento • 
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DISCUSION 

De acuerdo c:cm los rssul tados de este trabajo se puede 

proponer que la actividad de los herbivoros, en particular los 

folivoros, tiene consecuencias negativas sobre varios componentes 

de 1 a adecuac:i 6n de ~. hava~. El e·fecto de 1 a defol i ael ón se 

roefleja en tér"minos de crecimiento y fecundidCld. pero no CI nivel 

de sobrevivencia. 

Uno de los c.omponentes más importantes de la adecuación es 

el número relativo de descendientes que deja Lm organismo. En 

particular en las plantas, este componente está constituidu por 

el númer"o de semillas que produce un individue. Est:.e \~~.tá 

de botones florales, la eficiencia de 

la polinización, 1 a t,asa de aborciÓn y el ilúmero de frutos 

maduros. En cada fase intervienen complejo~ procesos fisiolÓgicos 

y bióticos acoplados unos a otros. La p~rdida de tejidos fotosin-

téticDS tal como se muestra en este trabajo, son capaces de 

per·t.Lwbar cada una de estas fases y ~l!,mel-ar una disminuciÓn en la 

adecuaciÓn de los individuos. En primer lugar, la defoliación 

e;·:perimental tuve) un efecto severa sobre la eficiencia en la 

maduraciÓn de los fr·utos de 1987 pero no de 1988. Esto sugiere 

que la !2ner·gía utilizada para este pr"oceso no pt-oviene de 

reservas acumuladas, sino de la producción actual de las hojas de 

esa i:empor"ada. POI~ lo tanto el númer·o de flor" es y f ruto·s 

inici,;,\dos no es una función de la energía disponible para su 

tnCldur"aciÓn, YiiI que esta energía aun no se pr·oduce cuando estos 

fenómenos ocurren. El n(lmero de botones florales depende de la 
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que es cuando se 

induce la floración; mientras que el número de frutos iniciados 

e"', un", funci, (;r, dpl número dE' '1' 1 orE's, la c.alidad de la 

polinIzación y la aborción selectiva por parte de la madre 

(Sutherland 1986a). E~,ta independencia er,trE'! los fer,ómenos que 

determinan el número potencial de descendientes y 1(J5 de 

producción de energia para su maduración, rodria generar que le!. 

frutos iniciados demandaran más energia que la que hay disponible 

en la planta (Stephenson 1980), v por lo tanto podria incrementar 

.l.~ t¿¡S3 de abC1r-ción d2 fr·utos (Harpf?f~ et §.J..n 1970, ~Janzen 1971b~ 

l~;ob¡. Los datos prpsentados aquí se~alan claramente que los 

he' ,->, ','o,-os SOl' un -factor que incrementa el confl ieto entr-€'.> la 

demanda energética y la energía producida en 1 a pI anta. 

TEór i camente los f n..{"tas y I tJ sc~mi 11 as que pe,-manec:en después de 

este p,-oeeso deber'í,,<n tener una mayor probabilidad de germinación 

y establecimiento. 

ne acue,-do con lo anterior, los F'ecursos necesarios pe,ra la 

maduración de fl"utos y semillas de una tempo,-ada son indepen-

dientes de los de otras temporadas, ya que las hojas son 

produci das en eventos di seretos, separ~~das entre si por 1. a época 

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

la defoliaciÓn tuvo e-fectos a largo plazo. ~. 

planta con floración proléptica, es decir, la -formación de los 

botones f 1 O,"" al es se i nduce un¿~ tempor-ada antes que su antesi s. 

Este hecho genera que el éxito en la reproducción de dos 

tempor2das dependa de los ,-ecl..lrsos producidos en la primera de 
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ellas. Los datos indi(:an que la pr-oducción de flores, un año 

después de un evento severo de defoliación, se reduce 

dy-ásticamc;;>nte en las plantas de'foliadas, en compan;(ci ón ce)" 

pI antas que no fueron dañadas. Esta di smi nLlci ón en el número de 

,flores pr-ovoca una reducción en el númer:p potencial de ft"utos que 

pueden ser producidc.1s por la planta, y por consiguiente en la 

adecuaciÓn del individuo durante ese año. 

La reducción en el número de flores tiene consecuencias 

sobr<~ dos componentes de la adecuación: 11 por via femenina, es 

decir la producción de semillas, y 2) por vía masculina a través 

de la donación de polen. Es muy pl"obable que el componente más 

afectado por- la disminución en el número de floreE- sea el 

componente mascul ino. Para o.tr"as especies se ha demostr'ad.o que la 

intensidé.d del despliegue floral y la inversion en la funciÓn 

masculi.na, tienen un fuerte efecto sobre la dispersión del polen 

y el é,dt.c, de ese polen en producir semillas (Schoen y Ste~lart 

1986, Stanton, Sno\>! y Handel 1986). En !;;,. tU!.'L<\'\.Q.!!ill5e se encontró 

una dependencia lineal entre el número de flores por" planta y el 

número de polinizadoy-es que la visitan; por lo tanto, la 

probabilidad de remoción-deposición de polen por individuo se 

incrementa confonoe aumenta el número de flcwes de una planta. 

Aunado a esto, el cociente entre el número de flores y el número 

de frutos iniciados es extremadamente bajo (0.185 Y 0.272 para 

plantas Pin y Thrum respectivamente, datos de 1988). Este 

en IdS plantat;; herma'fr-odi tas, se ha 

i nterprE'tado como un mecani srhO par a i ncr-ementar 1 a donaci ón d.e 
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polen a individuos coespecificos (Stephenson y Be .... tin 1983, 

Suthet"land y Delph 1984) , de tal manera que la ganancia en 

",decuaciÓn por' vía ma5'>culina (óvulos fecundados) podr'l.a se .... mucho 

mayor que por" vía -femenina (semillas madur-t1.s)" Desafortunadamente 

la medición de la adecLlaci6n po.... via masculina y"equien? de 

técnica. más complicadas (p.ej., la disponibilidad de marcadores 

genéticos o análisis de ,paternidad, 

198b) • 

EIl stl~and 1984, Meaghe .... 

péi .... te, es p .... obabl e que 1 a reducc ión en 1 a 

pr"oducción de ft"Lltos, como rE:~spuesta a la defoliaci6n en añels 

pas¿:cdos, genet"e un c .... ecimiento vegetati vo compensatQI~io que 

permita, a la planta hacer una mayor inversión en botc.1I1es 

f1 Or¿<1 es, de mane .... a que la intensidad de la .... ep .... oducci6n 

la defol iaci, 6n. aumentaria c:oosiderablemente dos años después de 

En Peulllt.ls bolf!us, bj.thr:~ ~é\L\stica y Lat-etia 2,f;C\ulis (Hoffman y 

Alliende 1984) se demostró que habla una alternancia anual entre 

el crEcimiento y la .... eproducci6n: en años en los que el esfuerzo 

reproductivo era elevado, al crecimiento veg.tativ~ era .... educido 

y este pat .... ón se inve .... tia al año siguiente. Se .... ia inte .... esante 

E.')-:plof"ar la elds-cencia de un fenómeno similar" en G;.. bª-YfM:l€mse 

donde ID. ciclos estuvie .... an mediados por he .... bívo .... os. 

Un resu! tado soy"prendente fue el incr-emento en el peso de 

las semillas conforme inc .... ementó el nivel de defoliación. Este 

hecho parecerla estar muy ligado al incremento en el tiempo 

.... equerido p¿~ .... a madu .... a .... los frutos en las plantas que fue .... on 

defoliadas severamente. Aunque la e>(plicaci!~n más obvia sería 
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proponer que las semillas sujetas a un període) mayor de 

m<.~dLwaci 6n fueron capaces de captur'ar más recursos, ésta no 

parece adecuada, ya que en todos los casos los frutos detuvieron 

su crecimiento hasta que las plantas produjeron hojas nuevamente. 

Sin embargo, como ya se ha.bía indicado, las plantas sujetas a 

defol i aci ón abortar"on má,;¡ frutos, de tal manera que cLtando 1 as 

nuevas hojas se h.bian expandido, el número de frutos se hallaba 

muy reducido en compa.raci6n con las plantas que no fLteron 

defoliadas. Si el área fotosintética de las plantas que 

refoliar"on es comparable a la de plantas qLte no fueron 

defol Ladas, como paY'ece ser', entonces el cociente entre el área 

foliar sobre el nUmero de frutos fue mayor- en las plantas 

daRadas. Esto podría explicar el incremento en el peso de SLtS 

semi 11 as. Además, si 1 as semi 11 as de ~. havanen~g se compm"tan 

como las de otras especies (Careaga 1989, Dirzo y Dominguez 1986, 

Howe y Richter" 1982, Howe Ii?..t. ª-l. 1985, Stanton 1984) donde el 

peso está corTelacionado con varios componentes de la adecuación, 

pOdríamos pr-op(:mer que si mantenemos otros factores (como la. 

dispersión) constantes, entonces 1 as 5',emi 11 as pr'oduci das por 1 as 

plantas defoliadas tendrian una mayor probabilidad de germinar y 

establecerse que las semi,llas de plantas 

defoliadas. Est.e resultado sugiere una pregunta: 

que no fueron 

¿Que det.ermina 

la decisiÓn de la planta madre ent.re producir muchas semillas 

pequeñas (:) pocas grandes? El pr"oblema pc)dria enfoca!'"'se desde dos 

puntDs de vista: a) cuando los recursos están limitados, la madt"e 

ajusta el número y calidad de las semillas de maner-a que hace 
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máxima su adecuación; y b) bajo las mismas condiciones de 

limitaciÓn de recursos, podría haber conflicto de intereses entre 

la planta madr-e y sus hijos (Shaanker- ~,t. ªL. 1988, Trivers 1974). 

La adecuaciÓn de la madre es Lma funciÓn del número de hijos y de 

la adecuación de c.ad,';\ hijo que produce. Por lo tanto, al aumentar 

su adecuación tenderia a disminuir la de un hijo promedio 

r-epartiendo los recursos por igual entre sus hijos. En cambio, la 

adecuación de cada hijo es una función de los recur".os que la 

madr-e invierte en él, y su adecuación aumenta en la medid .. ~ en ql.le 

secuestra los recursos destinildos a sus hermanos, disminuyendo 

tambi én 1 iI adecuación de su madre. En este contexto, es 

interesante di scut ir los resul tados del e}:per i mento de Stephenson 

(1980) sobre defoliación ar'tificial en (:at~'Il-º-ª- §g~.f:j_q§, ya que 

esta especie y 5.. havanense pOdrían ser los puntos e>ltremos del 

modelo. Los datos de Stephenson (Q!i!..ci.:t..) indican que el peso de 

las semillas disminuye conforme incrementa la intensidad del daRo 

sin que haya un aumento significativo en el número de frutos 

abortados. Por lo 

defoliación, deben 

tanto los recursos, ya 

ser repar"tidos entre todas 

limitados por la 

las semillas. Es 

decir, la planta madre aumenta su adecuación a costa de la de sus 

hijOS, en ca,mbio, en !:;.. !:ll\Y.~'§§t la a(!ecuación de los hijos 

aumenta a costa de la de la madre, ya que se maduran menos 

frutos, pero cada uno de ellos tiene una mayor inversión de 

recursos. La evaluación adecuada de estos fenómenos requiere de 

un enfoql..le e>:per-imental donde Se manipulen los tamaños de cosecha 

y la cantidad de recursos disponibles para las plantas. Seria de 

148 



• 

• 

• 

gt-an int.erés. como estudio subsecuente, evaluar la capacidad de 

desempeño o la habilidad competi.tiva dé progenie derivada de 

plantas defoliadas ~. la progenie de plantas no defol-iadas. 

Aunque el e)(perimento de def~Hación de 1987 afectó 

directamente el patrón de floración de 19BB al disminuir su 

masividad. no tuvo ningún efecto sobre la sincronia. Este 

resultado es muy importante ya que 5eñala la poca variación que 

hay para esta característica entre las plantas de ~. hayanense, 

aun cuando son sometida5 ca un tratamiento tan drást.ico como la 

defoliación al 100%. Lo anterior sugiere que hay poca influencia. 

del ambiente sobre el umbral de las plantas para iniciar la 

'floración. por lo que se esperaría que esta característica 

tuviera un fuerte ct)mponente genético y una varianza genética 

adit.iva reducida (Fisher 1958). Teóricamente en un ambiente 

estable la selección natural reduce rápidamente la varianza 

genética aditiva de aquellas caract.erístic.;\s que contribuyen de 

m"nera importante al la adecuación (Antonovics 1976. Endler 1986, 

Hedrick 1983). De acuerdo con lo anterior podemos proponer que la 

floración sincrónica y masiva de G.- havaneose es un atributo con 

alto valor adaptativo. Esta aseveración es reforzada por los 

experiment~s de defoliación. En los dos casos en los que se 

analizó la producción de frutos maduros í1987 y 1988>. un 

componente que e>:plicó una proporción import.ant.e de la varianza 

fue el número de frutos iniciados. Cuando esta variable es 

incluida como ~ovariable dentro del análisis hace desaparecer el 

efecto del número de flores, que de cltra manef"a es muy impOt'"tante 
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(ci. Cuadro 6.9A). Esto señala la impr.Jrtancia de los fenÓmenos 

que ocurren entr'e la ... ntesis y la iniciaciÓn de los frLlt,tls, tales 

COlllO el patrón da floración, la polinización y los eventos de 

aborción selectiva. 

Al...mque este trabajo señala el posible efecto perturbador de 

los 1'01 í varas sobni:! al gunos COmpt1fUi!ntes i mptirtanteli de la 

ade-cu.ación de [. ba,!!lill..@'§"§', es de interés discutit- la posibilidad 

de ~eral izar estels resul'tados a las cOltdíciones ,naturales. De 

los siete componentes de la adec\.lQ\ciónanalizados aqui, cinco 

fueron afectados signiFicativamente por el tra,tamiento de 

de+cll aci ón, y en cuatro el efecto sólo fue evidente en el 

t¡-at¿,¡üento d~:e defc31i ... ción tot ... l. De acuerdo con esto, la 

gener",l i dad de los r"esul t ados obteni dos depende de 1 el fr'ecuenci a 

con Que ocurren defoliaciones masivas en 1 ... naturaleza. Como se 

hah',.. indicado ante·rioF'mente. los niveles de daño promedio en [. 

havan'ii!'f'is~ en 1988 fuer"on inferiores al 5% del área foliar 

t"'emo .. "jd"" sin embargo lo interesante es que h ... y individuos que 

sl_,fren ataques severos por herbivoros llegando incluso a 

defo'!iarlo$ 

explosiones 

lepidÓpt.eros, 

tc.t ... l mente (obs.pers.). Además, en años con 

pobl ac:i,onal es de insectos como larvas de 

muchos individuos pueden ser defoliados por 

cGmpleto. El nivel de daño depende del momen'to del ataque y de la 

identidad de los herbívoros (Dirzo 1984). Mientras más temprano 

sea el ataqw= duriante 1 a temporada n"producti va, su e'fecto será 

may'8r" y€< que aumenta la pt-obabilidad de que las flc,res, los 

fru.':es en desarrollo y los renuevos 'foli, ares sean consumidos . 
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se ha encontrado que para plantas de Chamela, la 

aceptabilidad del follaje y su c:alid,;id, en términos del 

crecimiento y peso final 

(Lepidoptera: Saturnidael, decrece conforme aumenta la edad de 

las hojas (A" Pescador como per'!,..)" Tambi én es, importante que 

tipo de herbivoro ejerce el daKo; las larvas de geométridos asi 

como los ortópteros tienden a causar menos dalo por sus hábitos 

solitarios. En cambio las larvas de Lycaenidae asi como las de tl· 

l..J.Dfª.§:Ita. tienden ~< ser muy dE?structivas ya que tienen hábitos 

gregariüs. Esta evidencia apoya la sugerencia 

n?sul tados aqui presentados son extrapolables al 

herbivorus sobre la adecuación de ~ • 

de que los 

efecto de los 

naturales. Es necesario puntualizar que no conocemos la relación 

entre la producción de semillas la probabilidad de 

reclutamiento de las plántulas, por 1 eJ que no pod€~mas estar-

seguros de que los herbivoros tienen un efecto demográfico sobre 

las poblaciones de~. 

b). fhn emb¿,n;¡o en otras especies como !jirat:¡.:!,l ... LEk. hirs¡¿j;.§J. (I<insman 

y Platt (Lauda 1982 a,bl, se ha 

demostrado que la dispersión y la demografia estan influenciadas 

por la variaciÓn en la prOdlJCc:ión de semillas pr"ovocada por la 

actividad de 105 herbivoros. En Lm estudio sobre la remociÓn de 

semi 11 as de ~. tlaY.EI~ en Chame1 a., SE' demostró que 1 a tasa de 

t-emc.!ci ('In E'E· una ·f1.lnci ón del 

la prob<.'=:l,bilidi::l.cj de ger'minac:ión yestablec:im:l.t?ntn . 
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No obstante, independientemente del efecto demográfico, los 

herb, 'loros podr- i an const i tui r un agente de sel ecci ón natural 

sobre las caracteristicas del sistema reproductivo de ~_. 

bavanens~. Esta alternativa del efecto demográfico ylo selectivo 

es un componente de un p¿¡,radi gma bi 01 6gi ca más ampl i o: así como 

un efecto demográfico no necesariamente implica una pr-esión 

selectiva significativa, la ausencia de un impacto demográfico no 

€'!~,(cluye la (~/:istencia de un efecto selectivo import .. mte (véase 

Harper 1977), 

No se encontraron '""vi.dencias de inducci ón de defensas o 

cambios en la aceptabilidad del follaje entre los tratamientos de 

defoliación. Lo anterior indica que este fenómeno no oc:urre en ~ • 

havanense cuando consideramos las hojas producida,s un,,, temporada 

después de la defoliación. Aunque la evidencia obtenida es 

i,ndirecta. el diseño hubiera per'mitido la detección del. fenómeno 

si éste existiera. Sin embargo queda aun la posibilidad de que el 

{'enómeno se de en atr-"" esc""la, ya sea temporal, es decir dentro 

de uni> misma é2St.¿H~i Ón (Coleman y Jones 1988), o espacial, dentro 

(Gibberd, Edwards y Wratten 1988) • Un diseño 

experiment.al apropiado permitiría probar estas posibilidades. 

Finalmente, el estudie) demuestra que las inter-acciones 

biótlCBS múltiples de una planta con los animales que la utilizan 

(poI inizadores, di sper"sores, herbí \,'oros). están inteqradar~ entre 

Si, "; con el ao)biente fisjcQ~ en forma compleja, pero susceptible 

de 5e,- abClr'd¡"da 
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