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Resumen

Durante el desarrollo de las plantas, la expresién de diversas caracteristicas plasticas o
conductas puede estar condicionada por la asignacion de recursos a distintas funciones, lo que
puede afectar su capacidad de respuesta ante diversas interacciones. El objetivo de este trabajo
consistio en determinar la expresion de diferentes conductas, como respuestas inducidas ante
la competencia y la herbivoria en dos estadios de desarrollo de Tithonia tubaeformis
(Asteraceae) para evaluar los cambios ontogenéticos y saber si existen costos por su expresion
simultanea. Se realizé un experimento en condiciones seminaturales y de invernadero en el
que las plantas estuvieron expuestas a competidores, a herbivoros, o a ambas interacciones
simultaneamente en dos estadios ontogenéticos (juvenil y adulto). Se cuantificaron las
respuestas inducidas de las plantas ante la competencia como la elongacion y el diametro del
tallo, el nimero de hojas nuevas, el area foliar, el contenido de agua en hojas y la biomasa
aérea. Ademas para estimar los cambios que ocurren en la calidad de las plantas ante el
consumo por herbivoros se realizaron pruebas de resistencia con larvas de lepidopteros y
coledpteros, y se evalud la calidad de las hojas en términos de la pubescencia y la
concentracion de nitrogeno y fosforo. Finalmente, para evaluar el efecto de los tratamientos se
contd el numero de cabezuelas producidas como un compnente de la adecuacion. Se
detectaron respuestas inducidas en la pubescencia, en la concentracion de P y en la resistencia
en las plantas adultas de T. tubaeformis en competencia, la cual tuvo un efecto negativo en la
adecuacion de la planta. La herbivoria no indujo respuestas en las plantas de T. tubaeformis.
No se detectaron costos fisioldégicos en las plantas pero cuando la hervivoria ocurrié
simultdneamente con la competencia se presentaron efectos negativos en la concentracion de
N en plantas juveniles, en el area foliar en plantas juveniles y reproductivas y en el nimero de
hojas nuevas y el P en plantas adultas. Los efectos difirieron dependiendo de las condiciones
ambientales y de la etapa ontogenetica. Los resultados sugieren que el contexto ecoldgico en
el cual crecen las plantas tiene un efecto potencial en la induccidon de respuestas de T.

tubaeformis y que éstas cambian durante la ontogenia.



Abstract

The expression of plastic responses (also considered behavior) throughout plant development
may be conditioned by resource allocation to different functions, which in turn can affect their
ability to respond to certain interactions. The aim of this study was to assess the expression of
induced responses to competition and herbivory in two developmental stages of Tithonia
tubaeformis (Asteraceae) in order to evaluate their ontogenetic changes and determine if they
have a fitness cost when expressed simultaneously. An experiment was conducted in both
semi-natural and greenhouse conditions in which plants were exposed either to competitors,
herbivores or both simultaneously, in two ontogenetic stages (juvenile and adult). Induced
responses to competition were quantified as stem diameter and elongation, leaves number,
above ground biomass, leaf area and water content. To evaluate the effect of herbivores on
plant quality, resistance tests were performed with Lepidoptera and Coleoptera larvae. Leaf
quality was determined in terms of pubescence levels and nutrient concentration (N and P).
Finally, in order to evaluate the effect of treatments in plant fitness, inflorescence production
was assessed. Adult plants from the competence treatment showed induced responses in
pubescence levels, P concentration and resistance. These responses had a negative effect on
plant fitness. Herbivory did not induce responses in plants of T. tubaeformis. Physiological
costs of defense induction were not detected in plants, but when herbivory and competition
occurred simultaneously, there was a negative effect on N concentration and leaf area at the
juvenile stage; and in leaf area, number of leaves and P concentration in the adult stage.
Results suggest that the ecological context in which plants grow has a potential effect on the

induction of responses of T. tubaeformis during its ontogeny.



INTRODUCCION

Expresion de respuestas inducidas en las plantas
La plasticidad fenotipica es la capacidad de un organismo de expresar diferentes atributos
dependiendo del ambiente en el que se encuentre durante su ciclo de vida. Las caracteristicas
fenotipicas expresadas estan acotadas dentro de cierto rango de respuestas conocido como
norma de reaccion, el cual se refiere a la variedad de posibles fenotipos que un genotipo
puede producir en respuesta a diferentes condiciones ambientales (Schmitt et al. 1992). Los
estudios que se han hecho al respecto han demostrado que la plasticidad fenotipica es comun
en plantas y animales y que la expresion de ésta puede darse a nivel fisiolégico, morfoldgico o
incluso a nivel conductual (Mooney y Agrawal 2007). En particular y, a pesar de tratarse de
organismos sésiles, las plantas tienen una gran capacidad para comportarse activamente
mediante una enorme gama de respuestas. Silvertown y Gordon (1989) y Trewavas (2009) han
propuesto que aunque las plantas no tienen una conducta en el sentido estricto usado por los
etélogos o psicélogos, muchas de las respuestas que expresan pueden abordarse mediante los
conceptos desarrollados en estudios conductuales en animales. Por ejemplo, las plantas pueden
expresar una conducta de forrajeo, que involucra la elongacion o direccion de diversas partes
de la planta como raices y hojas para acceder a la fuente en donde se encuentran los recursos
(Slade y Hutchings 1987). De este modo, el concepto de plasticidad fenotipica se ha
equiparado con el de conducta en plantas, pues esencialmente, ambos se refieren a las
respuestas mediante las cuales las plantas ajustan su forma y fisiologia para enfrentar las
condiciones ambientales adversas (Karban 2008, Trewavas 2009). Por esta razon, en este

trabajo me referiré indistintamente a los cambios fenotipicos que las plantas expresan después



de experimentar condiciones de competencia 0 de dafio por herbivoros como respuestas
plasticas o conducta en plantas.

Tanto los estudios que se han abordado con un enfoque conductual como en aquellos
en los que se ha hecho referencia a las respuestas plasticas, han ilustrado extensamente la
plasticidad que las plantas expresan ante diversas condiciones abioticas como, por ejemplo,
ante el estrés hidrico (Young y Smith 1980, Alfredo et al. 2000) o salino (Chartzoulakis y
Klapaki 2000), al tipo o intensidad de luz (Weinig et al. 2004), o bien, a la disponibilidad de
nutrientes (Walker et al. 1985). Sin embargo, la expresion de diferentes conductas en las
plantas se puede generar también como resultado de interacciones bi6ticas como la herbivoria,
la competencia, asi como por la relacién con los enemigos naturales de sus herbivoros como
depredadores y parasitoides. En particular, se ha reconocido que muchas de las caracteristicas
y procesos que defienden a las plantas de sus herbivoros cambian después del dafio que éstos
les producen. A estos cambios se les conoce como respuestas inducidas (Karban y Baldwin
1997). Este tipo de respuestas se encuentran dentro de las principales conductas que las
plantas usan para lidiar con sus herbivoros, por lo que se les ha considerado como
caracteristicas plasticas adaptativas (Karban y Baldwin 1997, Cipollini 1998, Agrawal 1999,
Karban 2008). En particular, la resistencia inducida se caracteriza por disminuir la calidad de
las plantas y por tanto la preferencia de éstas por sus herbivoros. Ejemplos de dichas
respuestas son el incremento en el nimero de tricomas, la dureza de las hojas (Myers y Bazely
1991) o incluso la reduccion del area foliar (Spence et al. 2007). Por otro lado, después de que
el dafio ha ocurrido, las plantas pueden expresar también respuestas fisioldgicas para
compensar y reponer el tejido perdido. Dentro de las conductas fisiologicas (que son
potencialmente reversibles; Karban 2008) que las plantas pueden inducir ante el consumo de

sus herbivoros se encuentran el incremento en la produccion de compuestos secundarios
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(Karban y Baldwin 1997) o en las tasas fotosintéticas (Nowak y Caldwell 1984). En lo que se
refiere a la competencia, se ha demostrado que las plantas pueden expresar varios fenotipos
plasticos adaptativos en respuesta al efecto de las plantas vecinas, como por ejemplo la
elongacion del tallo (Dudley y Schmit 1996) o el crecimiento de los internodos (Dorn et al.
2000). Ademas, pueden inducirse modificaciones en la produccion y expansion de hojas que
ayudan a las plantas a evadir la sombra de sus plantas vecinas y a maximizar la fotosintesis
(Ballaré et al. 1990). La plasticidad que poseen las plantas para amortiguar el dafio por
herbivoria (o cualquier otro factor estresante) se puede detectar también cuando, por efectos
compensatorios, no existe un efecto de éste en la adecuacion de la planta lo que se conoce
como tolerancia (Belsky 1986, Mauricio et al 1997). Existen varios trabajos que han
demostrado la manera en que las plantas toleran el dafio (ver revision en Nufiez-Farfan y
Fornoni 2007). Por ejemplo, en el girasol silvestre Helianthus annuus (Asteraceae) se ha
documentado que el dafio simulado o causado por el herbivoro Haplorhynchites aeneus induce
al girasol a expresar una respuesta compensatoria a través de un incremento en el nimero de
cabezuelas, asi como con una respuesta fenolégica produciendo las cabezuelas con semillas
mas grandes al final de la temporada en la que fueron menos susceptibles al consumo por el
herbivoro (Pilson y Decker 2002). Se sabe que los mecanismos mediante los cuales se
compensa el dafio van desde procesos fisioldgicos como el incremento de las tasas
fotosintéticas; la movilizacion de recursos almacenados en érganos de reserva como raices y
hojas (Chapin y McNaughton 1989; Hochwender et al. 2000), hasta los que involucran
modificaciones en algin elemento de la arquitectura como la activacion de meristemos
secundarios o el reemplazo de la biomasa vegetal perdida a causa de la herbivoria (Boege

2005).
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Costos y limites de la expresion de conductas durante el desarrollo de las plantas

Silvertown y Gordon (1989) han argumentado que el crecimiento modular de las plantas
(patron de crecimiento iterativo originado en los meristemos) es lo que restringe el tipo
de conductas que éstas expresan durante su ciclo de vida. Marquis (1996) por su parte,
propuso que la sectorialidad en la arquitectura de las plantas puede influenciar la
habilidad de las plantas para tolerar la pérdida de tejidos. Sin embargo, concluyd que
tanto la seccion de la planta en que fue dafiada como el tiempo e intensidad del dafio
pueden mitigar la restriccion impuesta por la sectorialidad. Si bien el crecimiento
modular determina el ndmero, tamafio, morfologia, tipo y ubicacion de los nuevos
organos conforme las plantas los van produciendo, los limites de la expresion de
plasticidad no solamente se deben a la arquitectura de las plantas sino que factores
ecologicos pueden, en mayor medida, limitar la expresion de conductas plasticas y
disminuir su valor adaptativo (Valladares et al. 2007). Ademas, la expresion de
diferentes conductas plasticas en plantas depende también de otros factores como la
estacion en que estas crecen o la etapa de desarrollo en que se encuentren (Boege 2005;
Du et al. 2008). Es importante considerar que durante la ontogenia las plantas se
enfrentan a diferentes presiones tanto de tipo bidtico como abiotico que pueden limitar
las respuestas plasticas. Por ejemplo, las plantas que son atacadas por herbivoros
experimentan variacion temporal tanto en la diversidad de los herbivoros que las
consumen como en la cantidad de dafio que éstos causan (Boege et al. 2007). Dicha
variacion coincide con cambios morfoldgicos y fisioldgicos que ocurren normalmente
durante el ciclo de vida de las plantas. Por ejemplo, el incremento en el tamafio de las
plantas asociado con su desarrollo tiene como consecuencia la adquisicion de érganos
captadores de luz (i.e., hojas) y de recursos del suelo (i.e., raices); estructuras que

modifican la capacidad para acceder a recursos antes limitantes para la planta (Boege y
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Marquis 2005). Los cambios en la asignacion de recursos durante el desarrollo pueden a
su vez influenciar la expresion de caracteres involucrados en interacciones de las plantas
con otras especies como la competencia y la herbivoria (Meiners y Handel 2000). Por
ejemplo, se ha demostrado que cuando las plantas crecen en ambientes competitivos
muestran una capacidad reducida para inducir conductas de resistencia (Karban et al.
1989) y son menos capaces de tolerar la herbivoria (Tiffin 2002, del Val y Crawley
2004) que aquellas que crecen en ausencia de competidores. Asimismo, cuando las
plantas crecen en presencia de herbivoros, su capacidad para competir con plantas
vecinas se ve comprometida (Hendrix 1988). Esto se debe a que los herbivoros no solo
pueden reducir el area foliar disponible para la fotosintesis sino también las funciones
de crecimiento de las plantas (Haag et al. 2004). Adicionalmente, se sabe que la
ocurrencia simultanea de la competencia y la herbivoria tiene efectos no aditivos en el
crecimiento (Lee y Bazzaz 1980), en la asignacion a biomasa, en la mortalidad de las
plantulas (Meiners y Handel 2000) y en la reproduccion (Lee y Bazzaz 1980).

Aunque la definicion de conducta que Silvertown y Gordon (1989) ofrecen tiene
un enfoque préximo y no hace referencia a supuestos evolutivos acerca de los factores
que las originaron y las han mantenido, una posible explicacién a este respecto es que la
expresion de las respuestas inducidas es costosa para la planta (Karban y Baldwin
1997). Las plantas que expresan resistencia inducida pueden tener menor desempefio
que aquellas que no la expresan en ausencia de herbivoros. Esta situacién
contraintuitiva puede surgir si la induccion de resistencia resulta mas costosa que el
riesgo de un futuro dafio, o bien, si la capacidad de las plantas para responder a los
efectos de una interaccion se ve condicionada por el efecto de otra (Karban y Baldwin
1997). Partiendo del supuesto de que las plantas tienen cantidades limitadas de recursos,

como propone la teoria de defensa dptima (Rhoades 1979), los recursos asignados a una
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funcion o estructura no pueden ser usados en otra conducta como la resistencia. Por
ejemplo, la asignacion de recursos a la produccion de compuestos secundarios y
defensas estructurales puede disminuir el crecimiento debido a la desviacion de recursos
destinados al incremento del area foliar y otras estructuras vegetativas (Lee y Bazzaz
1980). Asi, la expresion de conductas puede verse involucrada en disyuntivas
fisioldgicas que comprometen el desempefio de las plantas en determinados ambientes,
como en el escenario de plantas creciendo bajo competencia y con herbivoria. Los
costos fisiologicos de la resistencia a herbivoros podrian surgir en plantas debido a que
los recursos asignados a la produccion de defensas quimicas no estarian disponibles
para funciones como crecimiento y reproduccion, o incluso, debido a que su produccién
influya en mecanismos de autotoxicidad por los quimicos defensivos (Heil 2001). Esos
costos fisiologicos de la resistencia pueden a su vez influenciar la interaccion de las
plantas con su ambiente, generando costos ecoldgicos (0 ambientales), los cuales
podrian surgir si de alguna manera la expresion de la defensa quimica afecta
negativamente la interaccién de la planta con otras interacciones bidticas en su
comunidad (Heil 2001, Valladares et al. 2007). De este modo, dado que los herbivoros
son variables en espacio y tiempo y que las defensas constitutivas son costosas, la
induccidn de respuestas s6lo cuando éstas son necesarias permite a las plantas optimizar
los recursos que pueden utilizar para crecer y reproducirse. Por otro lado, es probable
gue dichos costos cambien durante el desarrollo de las plantas (Boege et al 2007), de
manera que la expresion de las respuestas puede variar durante las diferentes etapas del
desarrollo y estar condicionada por la asignacion de recursos a distintas funciones
dependiendo de sus prioridades fisioldgicas en cada estadio ontogenético (Weiner 2004,

Boege y Marquis 2005).
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Existen algunos trabajos que establecen que las plantas en estadios juveniles
deberian estar mejor defendidas (Stowe 2000) debido a que son éstos los que tienen
mayor probabilidad de morir. Por ejemplo, mientras que el dafio ocasionado por un
molusco puede matar a una plantula con sélo una mordida al hipocotilo (el cual es el
primer drgano de expansion de la planta joven y el que formara finalmente el tallo de la
planta), una mordida similar en una hoja de una planta madura podria tener un efecto
insignificante en la sobrevivencia de la planta (Dirzo y Harper 1980). Si los estadios
mas jovenes son mas susceptibles a los efectos de dichas interacciones, las plantas en
estadio juvenil deben inducir respuestas en mayor medida que en estadios maduros,
cuando una gran parte de los recursos tendria que ser asignada principalmente a la
reproduccion. La razén por la cual se piensa que las plantas en etapas adultas poseen
mayor capacidad para tolerar o responder a las presiones que ejercen las especies con
las que interactlan se debe a que, debido al tamafio que han alcanzado, presentan una
mayor proporcién de tallo-raiz respecto las juveniles, lo que les permite captar recursos
gue potencialmente pueden ser asignados a expresar respuestas plasticas en el momento
en que se requieran (Boege y Marquis 2005). No obstante, también se ha reportado una
disminucion en las respuestas en plantas maduras (Macedo y Langenheim 1989). La
incorporacion del desarrollo a estudios de la evolucion de caracteres plasticos es
relevante puesto que las plantas asignan diferencialmente recursos, exhiben diferentes
conductas dependiendo del estadio ontogenético en el que se encuentren e interactdan
con distintas especies a lo largo de su desarrollo. Sin embargo, la integracion del
desarrollo de los organismos y su relacion con el estudio de la evolucién de las
interacciones bidticas es escasa (pero ver Brand y Lamb 1994, del Val y Dirzo 2003,
Boege 2005). En general, la ecologia y evolucion de caracteres asociados a las

interacciones bidticas se han estudiado de manera estatica en s6lo un estadio
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ontogenético de la planta y sus especies asociadas; ignorando los efectos que su relacion
durante el desarrollo puede tener en el proceso evolutivo de multiples especies
interactuando simultaneamente (Boege y Marquis 2005). Dentro de este contexto, los
objetivos de este trabajo fueron 1) caracterizar las respuestas plasticas inducidas por la
competencia y por la herbivoria en el girasol silvestre Tithonia tubaeformis
(Asteraceae), 2) identificar si existen cambios ontogenéticos en las respuestas plasticas
de la planta al crecer en competencia y herbivoria y 3) determinar si existen costos por

la expresion simultanea de las respuestas inducidas.
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MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio

Parte de los experimentos se llevaron acabo en la Reserva del Pedregal de San Angel
(REPSA). La REPSA se localiza al sur de la ciudad de México (19° 20* 33’” Ny 99° 08’ 26”’
W, 2,300 m. s.n.m). La temperatura media anual es de 15.5 °C con variaciones extremas que
van desde los -6°C hasta los 34.6°C, con una precipitacion pluvial de 870 mm anuales
(Rzedowski 1954). El sustrato de la Reserva es de origen volcéanico por la erupcién del Xitle
hace aproximadamente 1650 afios (Siebe 2000). En el Pedregal se presentan condiciones
climéticas y topograficas favorables (relieve con hondonadas, hoyos, grietas, planos, etc.) para
el desarrollo de muchas especies vegetales con diferentes requerimientos ambientales entre las
que destacan especies de tipo xerofilo, arbustos, algunas lefiosas y herbaceas bien

desarrolladas como la utilizada en este estudio (Rzedowski 1954).
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Sistema de estudio
Tithonia tubaeformis (Asteraceae) (Jacq.) Cass., es una planta anual originaria de México,
muy parecida al girasol, que se distribuye en toda Sudamérica (Villasefior y Espinosa 1998).
En la Reserva del Pedregal de San Angel (REPSA), D.F., existe una poblacion natural de esta
planta, la cual crece en altas densidades durante la estacion de lluvias (de junio a noviembre)
en zonas abiertas y perturbadas de la Reserva. La germinacion de las semillas ocurre en el
campo a finales del mes de mayo y en condiciones de laboratorio oscila entre tres y cuatro
dias. En la REPSA las plantas crecen en parches de altas densidades (hasta 60 plantas por
metro cuadrado (K. Boege, com. pers.) lo que sugiere que la competencia intraespecifica
puede ser intensa ante la cual las plantas del girasol deberian responder induciendo atributos
para minimizar los efectos negativos de esta interaccion. Durante el desarrollo de la planta sus
hojas son consumidas por orugas de lepiddpteros, por individuos del ortéptero de Sphenarium
purpurascens (Charp.) (Orthoptera: Pyrgomorphidae) y por larvas y adultos del crisomélido
especialista Zigogramma signatipennis (Stal) (Coleoptera: Chrysomelidae), en el cual el
patron de herbivoria consiste en pequefias perforaciones circulares que evitan las nervaduras
de la hoja. Estos herbivoros pueden llegar a causar hasta un 90% de dafio foliar (Burgos-
Solorio y Anaya-Rosales 2004). Bajo estas condiciones, es de esperarse que las plantas
expresen ciertas conductas para reducir los efectos de la herbivoria y la competencia.

Las plantas de otras especies de Tithonia producen flavonoides (La Duke 1982) y
varios tipos de sesquiterpenos (Romo de Vivar et al. 1982; Pérez et al. 1992; Schuster et al.
1992; Pereira et al. 1997; Ziémons et al. 2006, Ambrosio et al. 2008), los cuales han

comprobado tener un efecto nocivo en los insectos herbivoros (Koul 2008).



Experimento en la Reserva del Pedregal de San Angel

En 2007 se realiz6 un experimento con un disefio factorial de 2 * 2 * 2 (Fig. 1) en el que
las plantas de dos estadios ontogenéticos (juvenil y reproductivo) estuvieron expuestas a
herbivoros (b y d), a competidores (c y d) o a ambas interacciones simultaneamente (d).

En un grupo testigo, las plantas no estuvieron expuestas a ninguna interaccion (a).

Figura 1. Disefio experimental. a) Plantas testigo, b) plantas con herbivoria, c)
plantas en competencia y d) plantas con competencia y con herbivoria.

A finales del mes de mayo de 2007 en un sitio abierto de la Reserva se
construyeron siete exclusiones de herbivoros con una estructura de PVC de 3 m de
ancho por 2 m de altura cubierta con tela de mosquitero, de manera que las paredes de la
estructura permitian la ventilacion y la entrada de humedad similares a las condiciones

ambientales en las que ocurre normalmente T. tubaeformis en el sitio.



En la temporada previa de floracion de T. tubaeformis en 2006 se colectaron
semillas provenientes de 21 plantas presentes en la REPSA seleccionadas al azar. En la
primera semana del mes de julio de 2007, una primera cohorte de semillas (cohorte 1,
Fig. 2A) provenientes de las 21 diferentes madres fueron sembradas directamente en
macetas de dos litros de capacidad con tierra negra mezclada con hojarasca. En total se
sembraron 40 macetas con plantas creciendo en competencia (tres plantas en la misma
maceta, Fig. 1) y 40 plantas creciendo sin competencia (una planta en cada maceta; Fig.
1). De cada uno de estos dos grupos de 40 macetas, 20 fueron destinadas a la aplicacion
del tratamiento de herbivoria, de manera que se tuvieron 20 macetas por tratamiento
(Fig. 2A). Las plantas fueron distribuidas aleatoriamente en alguna de las siete
exclusiones construidas en el Pedregal de San Angel.

En la primera semana del mes de agosto se germiné una segunda cohorte de 1200
semillas (cohorte 2; Fig. 2A) provenientes de las mismas 21 plantas madre utilizadas
para la cohorte 1. Para esta cohorte se sembraron un total de 50 plantas creciendo en
competencia (tres plantas en la misma maceta, Fig. 1) y 50 plantas creciendo sin
competencia (una planta en cada maceta, Fig. 1), asignando 25 macetas a cada
tratamiento (Fig. 2A). La siembra se realiz6 en una mezcla del sustrato de Canadian
Sphagnum Peat Moss. Fafard. Mezcla 2 (55 % Sphagnum, 25 % perlita y 20 %
vermiculita), a la cual se le agreg6 el fertilizante Osmocote de liberacion lenta y
prolongada (18-6-12 de N-P,0s5-K,0), producto que posee el fertilizante soluble en su
interior y esta cubierto por un copolimero termosensible de diciclopentadieno y un éster-
glicerol disuelto en un solvente alifatico de hidrocarbono (Rose et al. 2004). Las plantas
se mantuvieron en condiciones de invernadero hasta que tuvieron cuatro o cinco hojas y
después fueron llevadas a las exclusiones presentes en la REPSA, distribuyéndolas en

las exclusiones de manera aleatoria.
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Respuestas inducidas por la herbivoria. Cuando las plantas de ambas cohortes
comenzaron a expandir su primera hoja verdadera, a cada una de las plantas se les tomd
medidas de la altura y el grosor del tallo (didmetro basal). En plantas de la primera
cohorte, situadas en las exclusiones que contendrian exclusivamente las plantas con el
tratamiento de herbivoria, se introdujeron chapulines en una densidad similar a la
observada durante 2006 en la poblacion natural de la herbacea en el Pedregal (siete
chapulines en primer estadio por planta, K. Boege, obs. pers.). En plantas de la segunda
cohorte se colocaron dos larvas del crisomélido Zygogramma signatipennis (Stal)
(Coleoptera: Chrysomelidae) por planta. De este modo, 20 plantas creciendo en
competencia y 20 plantas creciendo sin competencia de cada cohorte fueron sometidas a
un tratamiento de herbivoria durante tres dias. Transcurrido este tiempo se liberaron a
todos los chapulines que se encontraban en las exclusiones de la cohorte uno y se
retiraron las larvas de las plantas de la segunda cohorte. Las plantas de la segunda
cohorte se utilizaron para estimar las respuestas inducidas por la herbivoria y por la
competencia, mientras que las plantas de la primera cohorte se conservaron dentro de las
exclusiones hasta su floracion para estimar el costo de la produccion de dichas
respuestas inducidas (Fig. 2A). Ademas, para evaluar los cambios que ocurren en los
atributos que tienen una influencia en el desempefio de los herbivoros, como estimacion
de resistencia, se realizaron pruebas de desempefio para conocer indirectamente la
respuesta de las plantas de T. tubaeformis en cuanto al grado de induccion de atributos
que influencian la calidad de sus hojas como alimento para los herbivoros dependiendo

del tratamiento, lo cual se describe a continuacién.



Resistencia inducida de T. tubaeformis. De cada una de las plantas (tanto las que
sufrieron el dafio por grillos como las que no) se cortaron dos hojas y se colocaron por
separado en cajas de Petri. En cada una de las cajas se introdujo una larva del coleoptero
especialista Z. signatipennis para que se alimentara de las hojas. Las larvas fueron
colectadas directamente del campo conforme se fueron necesitando y, dado que las
larvas del campo se agotaron, para las pruebas posteriores de resistencia en las plantas
adultas se utilizaron larvas del lepidoptero generalista Spodoptera frugiperda (J. E.
Smith) (Lepidoptera: Noctuidae). Antes de realizar las pruebas de resistencia todas las
larvas fueron previamente pesadas y alimentadas con una dieta mixta de granos de soya
y harina de trigo con azdcar. Las larvas fueron nuevamente pesadas después de tres dias
de alimentacion con las hojas de las plantas del experimento. El desempefio de los
herbivoros se calculdo como (Peso final- Peso inicial)/ Peso inicial y la diferencia en
peso de las larvas (desempefio del herbivoro) fue dividido entre 1. De este modo, el
inverso del desempefio de las larvas se consider6 como indicador del grado de
resistencia inducida por las plantas en cada tratamiento. Valores altos fueron
interpretados como una alta induccion de atributos defensivos por parte de la herbacea;
resultado de la disminucién en el desempefio del herbivoro, mientras que valores bajos
fueron indicadores de menores grados de resistencia inducida en las plantas; resultado

del incremento en el desempefio de las larvas.

Respuestas inducidas por la competencia. Las respuestas inducidas por la competencia
se estimaron como la capacidad de las plantas para incrementar la elongacion del tallo
(en cm), la produccion de hojas nuevas (numero de hojas nuevas) y el ensanchamiento
del didmetro del tallo (en mm). Estas respuestas se estimaron mediante la resta de las

medidas finales menos los valores de las medidas tomadas inicialmente. El valor



obtenido se dividi6 entre las medidas iniciales para eliminar los efectos de las
diferencias entre el vigor de las plantas. Adicionalmente, se colectaron las plantas de la
cohorte 2 (haciendo el corte desde la base del tallo) y se secaron para determinar la
biomasa aérea (tallo y hojas), para poder estimar los efectos de los tratamientos en ésta

variable.

Respuestas inducidas por la competencia y la herbivoria durante el desarrollo. Para
saber si el efecto de la competencia y la herbivoria en las respuestas inducidas de T.
tubaeformis cambia durante el desarrollo de las plantas, ambos tratamientos se aplicaron
en plantas en estadio juvenil (cuatro hojas expandidas) y en otro conjunto de plantas en
estadio reproductivo (cuando produjeron su primera flor). De igual manera, se
obtuvieron las diferencias entre las medidas finales e iniciales para conocer las
respuestas inducidas por la competencia asi como las mediciones descritas anteriormente
para evaluar el efecto de los herbivoros. Las medidas iniciales en las plantas adultas se
realizaron cuando las plantas habian alcanzado una altura promedio de 35 cm y antes de

la aplicacion del tratamiento de induccion.

Efectos de la induccion de respuestas en la adecuacion de T. tubaeformis. Al final de la
floracién del grupo de plantas adultas de la cohorte 1 se contd el nimero de cabezuelas
producidas por las plantas para evaluar el efecto de los costos, impuestos por las
respuestas inducidas ante la competencia y la herbivoria, en la adecuacion de T.

tubaeformis.
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Experimento en invernadero

En 2008 se realizd un experimento con el mismo disefio factorial (Fig. 1) con los
tratamientos que se describieron anteriormente para determinar la capacidad de T.
tubaeformis de producir respuestas plasticas inducidas por la competencia y la
herbivoria en condiciones de invernadero (Fig. 2B).

En la temporada de floracion del girasol de 2007 se colectaron semillas
provenientes de 21 plantas de T. tubaeformis presentes en la REPSA seleccionadas al
azar. En esta ocasion, con estas semillas se realizaron pruebas de germinacion para
seleccionar aquellas plantas con un éxito de germinaciébn més alto y con menor
mortalidad de plantulas. A principios del mes de julio de 2008, las semillas de las
familias seleccionadas fueron sembradas en el sustrato Canadian Sphagnum Peat Moss,
Fafard mezcla 2 (55% Sphagnum, 25% perlita y 20% vermiculita) y se mantuvieron en
camaras de crecimiento hasta que las plantulas alcanzaron 2 6 3 cm de altura.
Posteriormente se trasplantaron directamente en macetas de dos litros de capacidad,
usando el mismo sustrato al cual se le agregaron dos gramos del fertilizante Osmocote
(18-6-12 de N-P,0s-K,0) de liberacién lenta y prolongada. En total se transplantaron
120 plantas creciendo en competencia con otras dos plantas y 120 plantas creciendo sin
competencia (una planta en cada maceta). Las macetas fueron distribuidas al azar en el

invernadero.

Respuestas inducidas por la herbivoria. A finales del mes de agosto, cuando las plantas
comenzaron a expandir su sexta hoja verdadera, se tomaron medidas de altura y grosor
del tallo (diametro basal) en las plantas focales de cada tratamiento. En este momento,
para aquellas plantas asignadas al tratamiento de herbivoria se coloco una larva del
coleoptero especialista Z. signatipennis en la sexta hoja de cada planta, la cual fue

embolsada con tul haciendo un ligero nudo en la base del peciolo para evitar que la
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larva escapara y se alimentara de otras hojas. Las larvas se retiraron cuando
consumieron 25% de la hoja (porcentaje que en promedio se obtuvo a los tres dias). De
este modo, 60 plantas creciendo en competencia y 60 plantas creciendo sin competencia
fueron sometidas a un tratamiento de herbivoria durante tres dias. En el caso de las
plantas en competencia se aplicé el tratamiento de induccion tanto a la planta focal
como a las otras dos plantas competidoras.

Se colectaron hojas de diferente cohorte dentro de la planta (Fig. 3) para
determinar las respuestas inducidas por la herbivoria como son el area foliar, el
contenido de agua y la concentracion de nitrégeno (N) y fésforo (P), asi como para
determinar la cantidad de defensas fisicas mediante el ndmero de tricomas
(pubescencia) por hoja. Por otro lado, se realizd el analisis del desempefio de los
herbivoros con larvas de S. frugiperda. Para determinar el area foliar su utilizé el
medidor de area foliar portable C1-202 (CID, Inc., 2009) y la cantidad de agua se obtuvo
mediante la diferencia entre el peso fresco y el seco (40° C durante cuatro dias) en dos
hojas; mismas que se pulverizaron y usaron para determinar la concentracién de Ny P
usando el método industrial automatizado Technicon 329-74 (Technicon Industrial
Systems 1977).

Resistencia inducida: Tricomas y desempeiio de larvas. Para determinar el grado de
pubescencia de las plantas dependiendo del tratamiento, se contaron los tricomas de 54
hojas, previamente secas (40° C durante cuatro dias), en el campo 10x de un
microscopio Carl Zeiss Stemi 2000-C y mediante este estimado se establecieron
visualmente las categorias de todas las demas hojas. Las 54 hojas utilizadas para contar
los tricomas y aquellas usadas para establecer las categorias se tomaron
sisteméaticamente de la misma cohorte de hojas dentro de cada una de las plantas (ver

Fig. 2). Se establecieron tres categorias de pubescencia: (3= muy pubescente (> 676
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tricomas por campo), 2= medianamente pubescente (entre 275 y 331 tricomas por

campo) y 1= poco o nada pubescente (entre 30 y 175 tricomas por campo).

Figura 3. Orden de colecta dentro de las plantas y uso de las hojas.

Se colocaron dos larvas de S. frugiperda previamente pesadas en las plantas de
cada tratamiento para conocer indirectamente la respuesta de las plantas de T.
tubaeformis en cuanto al grado de induccion de atributos que influencian la calidad de
sus hojas como alimento para los herbivoros. Una larva fue encerrada con una bolsa de
tul en la hoja que tuvo el evento de induccion y la otra fue encerrada en una hoja no
dafada de la misma cohorte. Después de tres dias de alimentacion, las larvas fueron
nuevamente pesadas. La resistencia se estimé con la misma técnica descrita
anteriormente pero en esta ocasion el valor del inverso del desempefio del herbivoro se
dividié ademas entre el valor del area de la hoja consumida por las larvas para estimar la

eficiencia del consumo. Las larvas fueron alimentadas con una dieta mixta de granos de
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soya Yy harina de trigo con azucar y antes de realizar las pruebas de resistencia fueron
puestas en ayudo por cuatro horas.

Inmediatamente después de los tres dias de alimentacion, se cortaron las hojas
que fueron inducidas y otra hoja no inducida (Fig. 3) para calcular el area remanente
con el medidor de &rea foliar portable CI-202 (CID, Inc., 2009). El &rea original de cada
hoja (AO, antes de que fueran consumidas) se estiméd a partir del producto del largo (1)
por el ancho (a) de las hojas, que fue utilizado en una regresion para predecir el area
foliar original AO= 6.07 + 0.51 (I * a). Esta regresion fue obtenida a partir de las
mediciones de hojas sin dafio colectadas al azar en la REPSA (N= 207, R* = 0.81, P <
0.001). La cantidad de area foliar consumida por las larvas se estimé como el area

original de la hoja menos el &rea remanente.

Respuestas inducidas por la competencia. Al completarse ocho dias a partir del primer
dia de consumo por herbivoros, se realizaron de nuevo las mediciones de largo y ancho
del tallo y se cuantifico el nimero de hojas en la planta focal medida inicialmente. A
estas medidas finales se les restaron los valores tomados inicialmente para obtener las
respuestas inducidas para contrarrestar el efecto de las plantas competidoras como son
la elongacion y el aumento del didmetro del tallo, asi como la produccion de hojas
nuevas Y el area foliar de las plantas. Adicionalmente, para ver el efecto de las plantas
competidoras sobre las plantas focales, éstas se colectaron (haciendo el corte desde la
base del tallo) y secaron para determinar la biomasa. El peso de las hojas colectadas
para las mediciones anteriores se agrego al valor de biomasa.

Respuestas inducidas por la competencia y la herbivoria durante el desarrollo. Para
saber si el efecto de la competencia y la herbivoria en las respuestas inducidas depende
de la etapa de desarrollo, ambos tratamientos se aplicaron en plantas en estadio juvenil

(seis hojas expandidas) y en otro conjunto de plantas en estadio pre-reproductivo
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(cuando alcanzaron una altura promedio de 90 cm). De igual manera, se obtuvieron las
diferencias entre las medidas finales e iniciales para conocer las respuestas inducidas
por la competencia asi como las mediciones descritas para evaluar el efecto de la
herbivoria. Las medidas iniciales en las plantas adultas se realizaron cuando las plantas
habian alcanzado una altura promedio de 50 cm y antes de la aplicacion del tratamiento

de induccion.

Efectos de la induccion de respuestas en la adecuacion de T. tubaeformis. Dado que las
plantas en condiciones de invernadero no produjeron cabezuelas, para evaluar el efecto
que tienen la competencia y la herbivoria en la adecuacion de T. tubaeformis se
sembraron 100 plantas adicionales, las cuales se dispusieron con el mismo disefio
factorial que los experimentos descritos anteriormente para que las plantas interactuaran
con sus mutualistas y antagonistas en condiciones naturales (N= 25 por tratamiento).
Las macetas fueron llevadas a la REPSA y fueron regadas diariamente con agua de la
Ilave hasta alcanzar su capacidad de campo. Para evitar el consumo por los herbivoros
naturales, la mitad de las plantas con y sin competencia fueron rociadas semanalmente
con el insecticida Sevin 80% PH con accion por contacto e ingestion (Bayer 2005). La
otra mitad de las plantas fue rociada con agua de la llave. Las dosis del insecticida se
aplicaron de acuerdo a la informacién presente en los cuadros de instrucciones de uso (1
gramo en 2 litros de agua). Dado que es utilizado para el control de plagas en diversos
cultivos y arboles frutales es de esperarse que no tenga un efecto fitotoxico al aplicarse
en las dosis adecuadas. Debido a su formulacion, el insecticida es biodegradable ya que

se descompone rapidamente en productos secundarios menos toxicos (Bayer 2005).
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Analisis estadisticos

Para evaluar la variacién en las respuestas inducidas de T. tubaeformis dependiendo del
estadio ontogenético, se realizO un Manova para los experimentos en condiciones
seminaturales y de invernadero. En ambos casos el modelo incluyé el incremento en el
didmetro del tallo, la elongacién de dicha estructura y el nimero de hojas nuevas
producidas por T. tubaeformis como variables de respuesta ante los tratamientos de
competencia y herbivoria y su interaccién, asi como la etapa de desarrollo (juvenil y
reproductiva) y sus interacciones con los tratamientos. En el modelo correspondiente al
experimento en 2008, ademas de las variables mencionadas, se agregaron las
concentraciones de N y P. Adicionalmente, para evaluar el comportamiento de las
respuestas inducidas de T. tubaeformis durante el desarrollo de la planta, cada una de las
respuestas inducidas fueron analizadas con un Andeva univariado en cada uno de los
experimentos. El incremento del didmetro y en la elongacién del tallo, el peso seco de la
biomasa aérea, el nimero de hojas nuevas y la resistencia fueron considerados como
variables de respuesta en el experimento en condiciones seminaturales. En el
experimento en condiciones de invernadero se incluyeron como variables de respuesta,
ademas de las mencionadas anteriormente, el contenido de agua y area foliar expandida
por las plantas en cada tratamiento, la concentracion de N y P foliares y el nivel de
pubescencia de cada planta. EI modelo para analizar cada una de las variables de
respuesta en ambos experimentos incluyé la etapa ontogenética, los tratamientos de
herbivoria y competencia y sus interacciones con la etapa de desarrollo. Los grados de
libertad no permitieron la inclusién de la familia dentro del modelo, por lo que la
variacion en la inducibilidad de respuestas de las familias de la herbacea que crecieron

en condiciones de invernadero se analizd por separado para cada respuesta inducida;
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usando un modelo mixto para de cada estadio de manera independiente con los
tratamientos de competencia y herbivoria (y su interaccion) como efectos fijos y las
familias de T. tubaeformis como factor aleatorio. Las interacciones herbivoria x familia,
competencia x familia y, herbivoria x competencia x familia incluyeron también a la
familia como efecto aleatorio. EI modelo aleatorio toma la diferencia del valor de
maxima verosimilitud del modelo conteniendo el efecto aleatorio y el modelo sin este.
Los valores de P se obtuvieron estimando la mitad de la probabilidad del valor de
méxima verosimilitud de la diferencia en una distribucién ¥ con 1 grado de libertad
(Littell et al. 1996).

Finalmente, para explorar la presencia de costos fisiologicos en la induccién de
respuestas en las plantas de T. tubaeformis, se realizaron regresiones lineales entre las
diferentes variables estimadas. Para evaluar el efecto de los tratamientos en la
adecuacion de las plantas se contaron el numero de cabezuelas producidas en 2007 por
las plantas del girasol en cada tratamiento con un Andeva de tres factores incluyendo a
la etapa de desarrollo, la competencia y la herbivoria para las plantas de la cohorte 1 en
condiciones seminaturales. Para evaluar el efecto de la competencia y la herbivoria en la
adecuacion de las plantas que fueron llevadas en 2008 en la REPSA, se utiliz6 una
Andeva de dos vias incluyendo la herbivoria y la competencia como factores
independientes. Con excepcion del analisis de resistencia (realizado en el programa
STATISTICA 1994), todos los analisis estadisticos fueron llevados a cabo usando el
paquete estadistico JMP (SAS Institute 1999). Los datos fueron previamente
transformados con In, arcoseno, raiz cuadrada, cubica o cuarta segun fue necesario para
hacer validos los supuestos de normalidad asi como la homogeneidad de las varianzas.
Asimismo se probd la normalidad de los residuales de cada una de las variables

estimadas. Se realizaron analisis de contrastes mdaltiples a posteriori en cada
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experimento para explorar diferencias entre los promedios observados de manera

individual para cada estadio ontogenético.
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RESULTADOS

Experimento en la Reserva del Pedregal de San Angel

Los resultados del Manova indicaron que el tratamiento de competencia tuvo efectos en
la mayoria de las respuestas de crecimiento de T. tubaeformis (Pillai’ s Trace 399 =
0.178, P < 0.001) (Tabla 1). En particular, durante la etapa juvenil la presencia de
competidores redujo 33% el incremento en el didmetro de los tallos (F 1106 = 14.94, P =
0.001; Fig. 4a), disminuyd 69% la renovacion de hojas respecto a las plantas testigo
(F1104 = 5.17, P = 0.02; Fig. 4b) y promovi6 que la biomasa de las estructuras aéreas
pesara aproximadamente 53% menos que la biomasa de las plantas en el grupo testigo
(F1145 =19.11, P < 0.001; Fig. 4c).

Al igual que en la etapa juvenil de la planta, el efecto de la competencia en las
plantas reproductivas provocd una disminucion de 32.7% el incremento en el didmetro
de los tallos de la planta y disminuyd 32% la produccion de hojas nuevas respecto a las
plantas testigo (Fi104 = 4.48, P = 0.04; Fig. 4b). Asimismo, el peso seco de las
estructuras aéreas disminuy6 53% cuando las plantas adultas crecieron en competencia
(F1145 =19.11, P < 0.001; Fig. 4c). En el incremento en la altura se un efecto del estadio
(F1103 = 7.619, P = 0.007) y del estadio en la interaccién competencia y herbivoria en el
namero de hojas nuevas producidas (Fy104 = 4.987, P = 0.028). La elongacion de los
tallos de plantas juveniles bajo competencia no difirié del nivel que las plantas testigo
alcanzaron (Fy103 = 0.27, P = 0.60; Fig. 4d). Al igual que las plantas juveniles; las
plantas reproductivas que crecieron en competencia elongaron sus tallos de manera
equivalente a las plantas testigo (F1103 = 0.74, P = 0.39; Fig. 4d). Sin embargo, la

elongacion de los tallos de las plantas reproductivas fue 32% menor que aquella
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expresada por las plantas juveniles que crecieron en presencia de competidores (Fy 103 =
4.66, P = 0.03; Fig. 4d). La competencia en interaccion con la herbivoria no
disminuyeron la produccion de hojas nuevas en plantas juveniles respecto a las plantas
testigo (F1104= 1.75, P = 0.19; Fig. 4b) pero en las plantas reproductivas la competencia
y el consumo por herbivoros redujeron la produccion de hojas nuevas 68% en

comparacion a las testigo (F1104 = 5.59, P = 0.02; Fig. 4b).

Tabla 1. Resultados del Manova Pillai’s Trace de los efectos de la herbivoria, la competencia y
el estadio ontogenético de Tithonia tubaeformis en condiciones seminaturales y de invernadero.

Fuente Pillai’ s gl gl P
Trace numerador denominador

Condiciones seminaturales

Herbivoria 0.015 3 99 0.683
Competencia 0.178 3 99 0.001
Estadio 0.073 3 99 0.073
Herbivoria x Competencia 0.008 3 99 0.844
Herbivoria x Estadio 0.013 3 99 0.728
Competencia x Estadio 0.002 3 99 0.983
Herbivoria x Competencia x Estadio 0.075 3 99 0.066
Condiciones de invernadero
Herbivoria 0.017 5 339 0.338
Competencia 0.172 5 339 <0.001
Estadio 4.294 5 339 <0.001
Herbivoria x Competencia 0.032 5 339 0.061
Herbivoria x Estadio 0.024 5 339 0.150
Competencia x Estadio 0.228 5 339 <0.001
Herbivoria x Competencia x Estadio 0.071 5 339 <0.001
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Tabla 2. Resultados del Andeva de los efectos de herbivoria, competencia y
estadio de desarrollo en las variables de crecimiento y resistencia de las

plantas de Tithonia tubaeformis que crecieron en condiciones seminaturales.

Fuente de variacion g.l. F P

a) Incremento en el didmetro

Herbivoria 1 0.774 0.381
Competencia 1 20.107 <0.001
Estadio 1 0.038 0.846
Herbivoria x Competencia 1 0.004 0.948
Herbivoria x Estadio 1 1.002 0.319
Competencia x Estadio 1 0.050 0.823
Herbivoria x Competencia x Estadio 1 3.025 0.085
Error 106

b) Elongacion del tallo
Herbivoria 1 0.605 0.439
Competencia 1 4.238 0.042
Herbivoria x Competencia 1 0.346 0.558
Estadio 1 7.619 0.007
Herbivoria x Estadio 1 0.310 0.579
Competencia x Estadio 1 0.117 0.733
Herbivoria x Competencia x Estadio 1 0.061 0.806
Error 103

¢) Hojas nuevas
Herbivoria 1 0.467 0.496
Competencia 1 9.390 0.003
Estadio 1 0.023 0.881
Herbivoria x Competencia 1 0.369 0.545
Herbivoria x Estadio 1 1.169 0.282
Competencia x Estadio 1 0.084 0.772
Herbivoria x Competencia x Estadio 1 4.987 0.028
Error 104

d) Biomasa aérea
Herbivoria 1 0.626 0.430
Competencia 1 41.474 <0.001
Estadio 1 6.981 0.009
Herbivoria x Competencia 1 0.662 0.417
Herbivoria x Estadio 1 0.040 0.841
Competencia x Estadio 1 0.110 0.741
Herbivoria x Competencia x Estadio 1 1.330 0.251
Error 145

e) Resistencia
Herbivoria 1 0.916 0.340
Competencia 1 0.388 0.534
Estadio 1 0.192 0.662
Herbivoria x Competencia 1 7.795 0.006
Herbivoria x Estadio 1 0.019 0.890
Competencia x Estadio 1 4.054 0.046
Herbivoria x Competencia x Estadio 1 3.740 0.055
Error 129

f) Numero de cabezuelas
Herbivoria 1 1.005 0.319
Competencia 1 20.343 <0.001
Estadio 1 0.889 0.349
Herbivoria x Competencia 1 0.542 0.464
Herbivoria x Estadio 1 0.328 0.569
Competencia x Estadio 1 0.418 0.520
Herbivoria x Competencia x Estadio 1 0.004 0.949
Error 74
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Figura 4. Promedio + 1 EE de a) incremento en el grosor del didmetro, b) nimero de hojas
nuevas producidas, c) la biomasa aérea y d) la elongacion del tallo después de 8 dias a partir
del consumo por herbivoros en plantas juveniles y reproductivas de Tithonia tubaeformis que
crecieron en la REPSA. Se muestran solo los efectos que resultaron significativos. De este
modo, para a, c y d, se muestran los efectos de la competencia. Para b, se muestran los efectos
de los tratamientos de herbivoria, competencia y de la accion simultanea de competencia y
herbivoria. Letras diferentes denotan diferencias significativas con P < 0.05 (prueba post hoc)
dentro de un mismo estadio de la planta. Para el estadio juvenil las diferencias se muestran en
letras mindsculas mientras que para el estadio reproductivo se muestran en mayusculas.
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Resistencia de T. tubaeformis. Debido a que no se conté con suficientes larvas, la
resistencia de la herbacea en el estadio juvenil fue estimada con las larvas de Z.
signatipennis y la resistencia de las plantas adultas con larvas de S. frugiperda. En
particular, la resistencia de las plantas de T. tubaeformis que crecieron en condiciones
seminaturales fue activada por la interaccion entre la herbivoria y la competencia (F1 129
= 7.795, P = 0.006) y por la competencia y la etapa de desarrollo (F1 129 = 4.054, P =
0.046). Durante el estadio juvenil, la resistencia de las plantas que crecieron en
competencia disminuy6 37 % respecto a las plantas testigo (F1 129 = 3.902, P = 0.005) y
aunque se not6 un incremento en la induccion de resistencia cuando las plantas crecieron
ante el efecto sinérgico de la competencia y la herbivoria respecto a las plantas creciendo
en competencia (F1120 = 4.396, P = 0.038) esta diferencia no fue significativa respecto a
las plantas testigo (F1129 = 2.39, P = 0.125; Fig. 5). En contraste con la resistencia que
las plantas juveniles expresaron cuando crecieron en presencia de competidores, la
resistencia de las plantas reproductivas que crecieron en competencia incrementd 44 %
mas que las plantas testigo (F1129 = 3.99, P = 0.021) y, a diferencia de las plantas en
estadio juvenil, cuando la competencia ocurrié simultaneamente con la herbivoria la
induccién disminuyd 27 % respecto a las plantas testigo aunque esta diferencia no fue
significativa (F1 129 = 0.300, P = 0.256; Fig. 5). El efecto del estadio en la capacidad de
inducir resistencia no pudo ser estimado ya que se utilizaron diferentes herbivoros en

cada experimento.
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Figura 5. Resistencia (1 / (Peso final del herbivoro- Peso inicial)/ Peso inicial) de
plantas juveniles y reproductivas de Tithonia tubaeformis que crecieron en
la Reserva del Pedregal de San Angel bajo diferentes tratamientos. La
resistencia en plantas juveniles se estimé con larvas del coledptero
Zigogramma signatipennis y en plantas reproductivas con larvas del
lepidéptero Spodoptera frugiperda. Los valores son promedios + 1 EE.
Letras diferentes denotan diferencias significativas con P < 0.05 (prueba
post hoc) dentro de un mismo estadio de la planta. Para el estadio juvenil
las diferencias se muestran en letras mindsculas mientras que para el
estadio adulto se muestran en mayusculas.
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Experimento en invernadero

Efectos de la competencia y la herbivoria en el crecimiento de T. tubaeformis. Los
resultados del Manova indicaron que el tratamiento de competencia (Pillai’ s Trace s, 339
=0.172, P < 0.001), el estadio ontogenético (Pillai’ s Trace 5339 = 4.294, P < 0.001), las
interacciones del estadio con la competencia (Pillai’ s Trace s 33 = 0.228, P < 0.001) y la
interaccion de la competencia y la herbivoria por estadio (Pillai’ s Trace 5339 = 0.071, P
< 0.001) influyeron en las respuestas inducidas de T. tubaeformis cuando la plantas de la
herbacea se desarrollaron en condiciones de invernadero (Tabla 1). Al igual que en
condiciones seminaturales, la presencia de competidores durante la etapa juvenil de la
herbacea tuvo efectos negativos en algunas de las respuestas de crecimiento, como por
ejemplo en el grosor de la base de sus tallos; haciéndolos 28% mas angostos que las
plantas que crecieron solas (Fi4s = 12.31, P < 0.001; Fig. 6a). Asimismo, en
competencia, el recambio de hojas nuevas decrecié 41% (F1411 = 33.53, P < 0.001; Fig.
6b) y el peso seco de las estructuras aéreas disminuyd 46% respecto a las plantas testigo
que se desarrollaron sin competidores (F1 205 = 46.53, P < 0.001; Fig. 6¢). A diferencia
de las plantas juveniles que crecieron en la REPSA, la altura de los tallos de las plantas
que crecieron en condiciones de invernadero presentd una diferencia de 27% menos
respecto a las plantas testigo (F1408 = 12.79, P < 0.001; Fig. 6d). Cuando las plantas
estuvieron en presencia de competidores no se observd un decremento en el area foliar
(Fi3s1 = 2.34, P = 0.126); la cual tampoco disminuy6é cuando las plantas fueron
consumidas por herbivoros (F13s = 0.24, P = 0.623; Fig. 6¢). Sin embargo, cuando la
competencia ocurrié simultaneamente con la herbivoria, las plantas juveniles de la
herbacea si redujeron el area de la lamina de la hoja 30% respecto a las plantas testigo

(F1381 = 35.82, P < 0.001; Fig. 6¢).
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La influencia negativa de la competencia en el didmetro y la elongacién de los
tallos y en el nimero de hojas nuevas producidas por las plantas juveniles no se observé
en las plantas adultas de T. tubaeformis (Tabla 3; Fig. 6). Ademas, la elongacion del
tallo en las plantas adultas (* = 9.49, 1 gl, P = 0.001) y el nimero de hojas nuevas de las
plantas juveniles (,* = 4.31, 1 gl, P = 0.02) tuvieron variacién genética indicada por las
diferentes normas de reaccion de las cinco familias analizadas (Fig. 10c y b,
respectivamente). La competencia redujo 67% el peso de la biomasa aérea respecto a las
plantas testigo (F120s = 12.88, P < 0.001). Ademas, cuando las plantas crecieron en
presencia de competidores también se redujo el &area foliar aunque s6lo cuando esta
ocurrio simultaneamente con el consumo por herbivoros (F; s = 35.82, P < 0.001; Fig.
9c). Las normas de reaccion de esta caracteristica indicaron que T. tubaeformis posee

variacién genética también para esta caracteristica (,° = 4.49, 1 gl, P = 0.02; Fig. 10a).



Tabla 3. Resultados del Andeva de los efectos de herbivoria, competencia y
el estadio ontogenético en las variables de crecimiento de las plantas de

Tithonia tubaeformis en el experimento en invernadero.

Fuente de variacion g.l. F P

a) Incremento en el didmetro

Herbivoria 1 2.061 0.152
Competencia 1 10.298 0.001
Estadio 1 100.655 <0.001
Herbivoria x Competencia 1 0.119 0.730
Herbivoria x Estadio 1 0.193 0.660
Competencia x Estadio 1 4.089 0.044
Herbivoria x Competencia x Estadio 1 0.881 0.349
Error 408

b) Incremento en la altura
Herbivoria 1 0.004 0.953
Competencia 1 18.892 <0.001
Estadio 1 14.225 <0.001
Herbivoria x Competencia 1 0.737 0.391
Herbivoria x Estadio 1 0.240 0.625
Competencia x Estadio 1 0.974 0.324
Herbivoria x Competencia x Estadio 1 0.407 0.524
Error 408

c) Hojas nuevas
Herbivoria 1 0.079 0.778
Competencia 1 6.597 0.011
Estadio 1 122.103 <0.001
Herbivoria x Competencia 1 0.512 0.475
Herbivoria x Estadio 1 0.0003 0.986
Competencia x Estadio 1 35.694 <0.001
Herbivoria x Competencia x Estadio 1 0.273 0.601
Error 411

d) Biomasa aérea
Herbivoria 1 0.207 0.650
Competencia 1 30.939 <0.001
Estadio 1 61.455 <0.001
Herbivoria x Competencia 1 0.236 0.628
Herbivoria x Estadio 1 1.252 0.265
Competencia x Estadio 1 1.554 0.214
Herbivoria x Competencia x Estadio 1 0.026 0.873
Error 130

e) Area foliar
Herbivoria 1 22.906 <0.001
Competencia 1 20.101 <0.001
Estadio 1 24.425 <0.001
Herbivoria x Competencia 1 9.239 0.002
Herbivoria x Estadio 1 5.23 0.023
Competencia x Estadio 1 0.003 0.953
Herbivoria x Competencia x Estadio 1 2.242 0.135
Error 381
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Figura 6. Efecto de la competencia en a) incremento en el diametro del tallo, b) nimero de
hojas nuevas, ¢) biomasa aérea y d) incremento en la elongacion del tallo de las plantas
juveniles y pre-reproductivas de T. tubaeformis que crecieron en invernadero. Se aplicaron
los tratamientos en plantas pre-reproductivas debido a que las plantas en este estadio no
produjeron botones ni flores. Se omitieron los resultados de la herbivoria y de la herbivoria
en interaccién con la competencia debido a que ambos no fueron significativos. Se muestra el
promedio + EE. Letras diferentes denotan diferencias significativas con P < 0.05 (prueba post
hoc) dentro de un mismo estadio de la planta. Para el estadio juvenil las diferencias se
muestran en letras mindsculas mientras que para el estadio pre-reproductivo se muestran en
mayusculas.



Efectos de la competencia y la herbivoria en la calidad de las hojas de T. tubaeformis. Los
impactos negativos de la competencia que se observaron en algunas respuestas de crecimiento,
se encontraron en caracteristicas fisioldgicas como la concentracion de N. Ademas, los efectos
en el N fueron diferentes entre estadios ontogenéticos (F1 457 = 1934.71, P < 0.001), en plantas
que tuvieron el consumo por el herbivoro en diferente etapa ontogenética (Fy 457 = 4.547, P =
0.034) y la herbivoria y competencia en distinta etapa ontogenética (Fy4s7 = 14.952, P <
0.001). En hojas de plantas juveniles el N disminuyd 17% (F1 457 = 25.96, P < 0.001; Fig. 8a)
y, en plantas que tuvieron el consumo por herbivoros en una de sus hojas, disminuy6 9%
respecto a las plantas testigo (Fi4s; = 6.87, P = 0.009; Fig. 8a). La competencia (Fy400 =
30.695, P < 0.001), el estadio ontogenético (F1400 = 272.151, P < 0.001), la herbivoria por
competencia (F1400 = 7.814, P = 0.005), la herbivoria por estadio (F1400 = 7.93, P =0.005) y la
competencia por estadio ontogenético (F1 400 = 44.624, P < 0.001) tuvieron un efecto en el P
disponible en las hojas de plantas de T. tubaeformis. Las plantas juveniles en competencia no
se redujeron su concentracion de P (Fi400 = 3.16, P = 0.076; Fig. 8b) ni la relacion
nitrégeno/fosforo (N/P) (Fi400 = 0.37, P = 0.54; Fig. 8c). La presencia simultanea de la
competencia y la herbivoria tampoco influy6é negativamente la concentracion de N, de P, ni la
relacion N/P en plantas pre-reproductivas (Tabla 3 i; Fig. 8). En lo que respecta a las plantas
adultas, en conjunto tuvieron 62% menos N en sus hojas respecto a las plantas juveniles que
también crecieron en condiciones de invernadero (Fig. 8a). Aunque ni la competencia ni la
herbivoria tuvieron un efecto negativo en la concentracion de N presente en las hojas de
plantas adultas, éstas presentaron 21% menos P que las plantas testigo cuando fueron
consumidas (F1400 = 17.32, P < 0.001) y contrastantemente, 49% méas P cuando las plantas
crecieron en competencia (F1400 = 24.99, P < 0.001; Fig. 8b). Ademas, el consumo por
herbivoros produjo una disminucién en el P en las hojas de plantas adultas de T. tubaeformis

(F1.400 = 17.31, P < 0.001; Fig. 8b); comportamiento que se refleja en un incremento de 33%



en la relacion N/P en este tratamiento en la etapa reproductiva (Fig. 8c). Adicionalmente, las
plantas adultas de T. tubaeformis mostraron tener varianza genética en la concentracion de N
(x* = 5.40, 1 gl, P = 0.01; Fig. 11a), de fésforo (y* = 7.89, 1 gl, P = 0.002; Fig. 11b), asi como
en larelacién N/P (* = 4.57, 1 gl, P = 0.02; Fig. 11c).

Por otro lado, la competencia (F1225 = 31.448, P < 0.001) y el estadio de desarrollo
(F1205 = 42.963, P < 0.001) tuvieron efectos en el contenido de agua en las hojas de T.
tubaeformis. Cuando las plantas juveniles crecieron en presencia de competidores, el
contenido de agua en sus hojas disminuy6 32% (F1 .5 = 11.38, P < 0.001; Fig. 9a) y también
disminuyd el contenido de agua de las hojas de plantas adultas en un 38% (F1 225 = 18.53, P <
0.001; Fig. 9a). Por su parte, la competencia (F139s = 15.348, P < 0.001), el estadio
ontogenético (F139 = 101.556, P < 0.001) y la competencia con herbivoria entre estadios
(F1225 = 10.146, P = 0.001) tuvieron un efecto en la pubescencia de las plantas. Tanto las
plantas juveniles (Fi39 = 6.90; P = 0.008; Fig. 9b) como las adultas presentaron un
incremento en el nimero de tricomas en el haz de sus hojas (F1 396 = 8.47, P = 0.004; Fig. 9b).
Esto fue consistente en las plantas reproductivas que crecieron en competencia y ademas

tuvieron el consumo por herbivoros (Fy 396 = 0.027, P = 0.86; Fig. 69).

Resistencia de T. tubaeformis. La resistencia expresada por las plantas de T. tubaeformis que
crecieron en condiciones de invernadero difirio dependiendo del estadio ontogenético (Fy 2ss
=17.064, P < 0.001; Fig. 7). A diferencia de la resistencia expresada por las plantas juveniles
que crecieron en condiciones seminaturales, las plantas que se desarrollaron en invernadero
durante el estadio juvenil resistieron 61% menos que las plantas testigo cuando crecieron en
competencia (F 255 = 25.96, P < 0.001; Fig. 7). Las plantas reproductivas expresaron la misma
resistencia respecto a las plantas testigo cuando crecieron en presencia de competidores (F1 2s5

= 0.079, P = 0.778; Fig. 7). La herbivoria en contraste, no tuvo efectos en la induccion de
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resistencia en las plantas de T. tubaeformis (Fiss = 0.72, P = 0.397) ni cuando actué
simultaneamente con la herbivoria (F12s5 = 0.003, P = 0.956). Asimismo, no hubo un efecto
de la interaccién de la competencia y la herbivoria dependiendo del estadio ontogenético

(F1255 = 0.28, P = 0.598)
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Figura 7. Resistencia, evaluada como 1 / ( (Peso final del herbivoro- Peso inicial)/ Peso

inicial ) ) / area foliar consumida con larvas de Spodoptera frugiperda, de plantas
juveniles y pre-reproductivas de Tithonia tubaeformis que crecieron en
invernadero bajo diferentes tratamientos. Se estimo la resistencia en plantas pre-
reproductivas debido a que las plantas en este estadio no produjeron botones ni
flores. Los valores son promedios + 1 EE de las plantas testigo y las que
tuvieron competencia. Se omitieron los valores de herbivoria y herbivoria con
competencia debido a que no fueron significativos. Letras diferentes denotan
diferencias significativas con P < 0.05 (prueba post hoc) dentro de un mismo
estadio de la planta. Para el estadio juvenil las diferencias se muestran en letras
mindsculas mientras que para el estadio adulto se muestran en mayusculas.
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Tabla 3. (Continuacion) Resultados del Andeva de los efectos de
herbivoria, competencia y el estadio ontogenético en la calidad de las
plantas de Tithonia tubaeformis que crecieron en invernadero.

Fuente de variacion gl Foy P

f) Contenido de agua en hojas
Herbivoria 1 0.687 0.408
Competencia 1 31.448 <0.001
Estadio 1 42.963 <0.001
Herbivoria x Competencia 1 0.155 0.694
Herbivoria x Estadio 1 0.025 0.874
Competencia x Estadio 1 0.040 0.843
Herbivoria x Competencia x Estadio 1 0.534 0.466
Error 225

g) Resistencia
Herbivoria 1 0.719 0.397
Competencia 1 0.178 0.674
Estadio 1 17.064 <0.001
Herbivoria x Competencia 1 0.003 0.956
Herbivoria x Estadio 1 0.115 0.735
Competencia x Estadio 1 1.367 0.243
Herbivoria x Competencia x Estadio 1 0.279 0.598
Error 255

h) Nitrégeno
Herbivoria 1 0.514 0.474
Competencia 1 2.299 0.130
Estadio 1 1934.714 <0.001
Herbivoria x Competencia 1 7.372 0.007
Herbivoria x Estadio 1 4.547 0.034
Competencia x Estadio 1 3.610 0.058
Herbivoria x Competencia x Estadio 1 14.952 <0.001
Error 457

i) Fosforo
Herbivoria 1 2.754 0.098
Competencia 1 30.695 <0.001
Estadio 1 272.151 <0.001
Herbivoria x Competencia 1 7.814 0.005
Herbivoria x Estadio 1 7.934 0.005
Competencia x Estadio 1 44.624 <0.001
Herbivoria x Competencia x Estadio 1 0.098 0.754
Error 400

J) Relacion Nitrégeno/Fésforo
Herbivoria 1 2.620 0.106
Competencia 1 49.472 <0.001
Estadio 1 0.036 0.849
Herbivoria x Competencia 1 4.989 0.026
Herbivoria x Estadio 1 4.410 0.036
Competencia x Estadio 1 64.545 <0.001
Herbivoria x Competencia x Estadio 1 3.986 0.047
Error 400

k) Tricomas (pubescencia)
Herbivoria 1 4.937 0.026
Competencia 1 15.348 <0.001
Estadio 1 101.556 <0.001
Herbivoria x Competencia 1 3.690 0.055
Herbivoria x Estadio 1 2.918 0.088
Competencia x Estadio 1 0.068 0.794
Herbivoria x Competencia x Estadio 1 10.146 0.001
Error 396

1) NUmero de cabezuelas
Herbivoria 1 0.22 0.64
Competencia 1 55.471 <0.001
Herbivoria x Competencia 1 1.003 0.32
Error 67
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Figura 8. Concentracion de N y P y la relacion N/P en hojas de plantas
juveniles y pre-reproductivas de Tithonia tubaeformis que crecieron en
invernadero. Se utilizaron plantas pre-reproductivas debido a que las
plantas en este estadio no produjeron botones ni flores. Los valores son
medias + 1 EE de las plantas testigo, las que tuvieron herbivoria,
competencia, y herbivoria mas competencia. Letras diferentes denotan
diferencias significativas con P < 0.05 (prueba post hoc) dentro de un
mismo estadio de la planta. Para el estadio juvenil las diferencias se
muestran en letras mindsculas mientras que para el estadio adulto se

muestran en mayusculas.
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Figura 9. Promedio + EE de a) el contenido de agua, b) la
pubescencia y b) el area foliar de las plantas juveniles y pre-
reproductivas de Tithonia tubaeformis. Se utilizaron plantas pre-
reproductivas debido a que las plantas en este estadio no produjeron
botones ni flores. Dado que los efectos de la herbivoria y su
interaccion con la competencia no fueron significativos, para a) se
muestra sélo el efecto de la competencia. Letras diferentes denotan
diferencias significativas con P < 0.05 (prueba post hoc) dentro de un
mismo estadio de la planta. Para el estadio juvenil las diferencias se
muestran en letras minusculas mientras que para el estadio adulto se
muestran en mayusculas.
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Figura 10. Normas de reaccion de a) el area foliar, b) el nimero de hojas nuevas y ¢)
la elongacion del tallo de las plantas de Tithonia tubaeformis que crecieron en
condiciones de invernadero. A la izquierda se muestra el grupo testigo y el efecto del
tratamiento de herbivoria y a la derecha los efectos de la competencia y la
competencia con herbivoria. Se muestran sélo las variables que presentaron efectos
significativos (P < 0.05) detectados en cada una de las etapas. Para a y ¢ se muestran
las normas de reaccion de plantas pre-reproductivas y en b las de plantas juveniles. Se
utilizaron plantas pre-reproductivas debido a que las plantas en este estadio no

produjeron botones ni flores.
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Figura 11. Normas de reaccion de la concentracion de a) N, b) P y c) su relacion en
plantas pre-reproductivas de Tithonia tubaeformis que crecieron en condiciones de
invernadero en funcion del grupo testigo y el tratamiento de herbivoria (izquierda), y
de la competencia y la competencia con herbivoria (derecha). Se utilizaron plantas
pre-reproductivas debido a que las plantas en este estadio no produjeron botones ni
flores. Se omitieron las normas de reaccion de las plantas juveniles debido a que no

mostraron varianza genética significativa.
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Costos de la induccion de respuestas en la adecuacion de T. tubaeformis. No se detectaron
costos fisioldgicos de la induccidn de respuestas en las plantas. En contraste, se detecté una

relacion positiva entre las concentraciones de N y P (R*= 0.49, P < 0.001; Fig. 12).

Concentracién N

-2.5 -2.0 -1.5 -1.0 -0.5 0.0

Concentracion P

Figura 12. Relacion entre la concentracion de P y N en J
plantas juveniles y A pre-reproductivas de Tithonia tubaeformis

que crecieron en invernadero (R*= 0.49, P < 0.001).

Efecto de la competencia y la herbivoria en la adecuacion de T. tubaeformis. La competencia
(F1.74 = 20.343, P < 0.001) tuvo un efecto negativo en el nimero de cabezuelas producidas por
T. tubaeformis que se desarrollaron en la REPSA en 2007. Las plantas que crecieron en
presencia de competidores tuvieron una adecuacion menor que las plantas que crecieron solas.
Este efecto se observo tanto en las plantas que fueron inducidas en el estadio juvenil (Fy74 =
10.68, P = 0.002) como aquellas que recibieron la induccion en el estadio reproductivo (Fy 74 =
10.22, P = 0.002); las plantas que crecieron con plantas competidoras en el estadio juvenil

produjeron 59% menos cabezuelas que las plantas testigo (F174 = 8.84, P = 0.004), mientras



que las plantas que recibieron el tratamiento de competencia en el estadio reproductivo

disminuyeron 46% la produccion de dichas estructuras (F1,74 = 7.196, P = 0.009; Fig. 13).

Al igual que en las plantas en el experimento en 2007, la competencia tuvo un efecto
significativo en el nimero de cabezuelas producidas por las plantas de T. tubaeformis que
crecieron en la REPSA en 2008 (Fi67 = 55.471, P < 0.001). La competencia generé una
disminucion de aproximadamente 60% en la adecuacion de las plantas que crecieron en
presencia de competidores respecto a las plantas que crecieron solas (F167 = 20.51, P < 0.001;
Fig. 14). El consumo por herbivoros, ni en su interaccién con la competencia tuvieron efectos

significativos en la adecuacion de T. tubaeformis (Tabla 3).
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Figura 13. Valores promedio = EE del nimero de cabezuelas producidas
por Tithonia tubaeformis en la REPSA en 2007 en funcién del
tratamiento de competencia y de la etapa de desarrollo. Se omitieron los
valores de la herbivoria y la interaccion de la competencia y la
herbivoria debido a que no fueron significativos. Las barras no
conectadas por la misma letra denotan diferencias significativas con P <

0.05 (prueba post hoc).
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Figura 14. Efecto de la herbivoria, la competencia y la interaccion
competencia y herbivoria en la adecuacion de Tithonia tubaeformis en
plantas que se mantuvieron desde la etapa juvenil hasta la produccién
de cabezuelas en la REPSA en 2008. Se muestra el promedio + 1 EE
del numero de cabezuelas producidas por planta. Las barras no
conectadas por la misma letra denotan diferencias significativas con P

< 0.05 (prueba post hoc).
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DISCUSION

Efectos de la competencia y la herbivoria en la induccion de diferentes respuestas en las
plantas del girasol silvestre T. tubaeformis

Los resultados de este trabajo muestran que como se planted en las hipdtesis originales, las
plantas del girasol silvestre T. tubaeformis indujeron diferentes respuestas ante la competencia
y la herbivoria dependiendo del contexto ecoldgico en el cual se desarrollaron y del estadio
ontogenético en el que se encontraron cuando se produjo la induccion. Por ejemplo, en la
REPSA, la resistencia de las plantas juveniles en el ambiente competitivo disminuy6, mientras
gue la resistencia de las plantas adultas que crecieron en competencia increment6. En el
experimento de 2008 la expresion de la resistencia en plantas juveniles que estuvieron en
competencia fue menor respecto las plantas adultas que mostraron una tendencia a incrementar
su resistencia. Lo anterior coincide con los trabajos que han demostrado una relacion positiva
entre la capacidad para responder y edad o tamafio de la planta en varias especies de herbaceas
(Boege y Marquis 2005). Esto contradice la predicciéon de que en plantas que se reproducen
solo una vez (como T. tubaeformis que es anual) los estadios juveniles pueden ser mas
susceptibles a los efectos de sus antagonistas, por lo que deben inducir defensas en mayor
medida que en estadios maduros, cuando la mayoria de los recursos tendria que ser asignada
principalmente a la reproduccién (Van Dam et al. 2001). Aunque no se estimé la proporcion
de raiz y tallo de T. tubaeformis, la baja resistencia inducida en las plantas juveniles puede
indicar que las prioridades fisiologicas de las plantas en ese estadio fueron las de crecimiento.
En contraste, en las plantas adultas pudo ser favorecida una mayor induccion de resistencia al

contar potencialmente con una mayor capacidad de producir y almacenar recursos.
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Por otro lado, el que la herbivoria no haya tenido un efecto significativo en la
induccion de resistencia y la competencia si, podia indicar que existe un beneficio de la
induccidn de resistencia en tejidos de plantas en competencia en las cuales el valor del tejido
foliar (para realizar la fotosintesis y su consecuente generacion de recursos) es muy alto.
También existe la posibilidad de que el consumo del 25% que se aplico en una hoja de las
plantas de T. tubaeformis no fue suficiente para que la herbéacea indujera una respuesta de
resistencia, pues se sabe que en algunas plantas se necesita alcanzar cierta cantidad o umbral
de dafo para que la planta active las respuestas de resistencia (Underwood 2000). Una
explicaciéon alternativa a la inducciéon de resistencia en T. tubaeformis puede ser que la
induccidn de resistencia de las plantas que crecieron en competencia se deba a un beneficio del
estrés ejercido por esta interaccién; como apunta la teoria del beneficio del estrés de Siemens
et al. (2003). A este respecto, se ha constatado que los factores estresantes pueden incrementar
las concentraciones de quimicos defensivos debido a la liberacion de formas activas de
compuestos causando autotoxicidad (Bergelson y Purrington 1996); mecanismo que se ha
detectado en las plantas de T. tubaeformis (Juarez y Caz6n 2003). Acerca de los mecanismos
fisioldgicos involucrados, Thaler y Bostock (2004) demostraron que el acido abscisico, una
hormona que regula las respuestas en plantas ante el estrés hidrico y salino, tiene un efecto
sinérgico con el acido jasmonico, el cual es un importante promotor de defensas inducidas
(Schaller 2001). Ademas, estudios recientes han mostrado que efectivamente la competencia
puede alterar la cantidad de metabolitos secundarios en las plantas (Agrawal 2004). Algunos
de los compuestos que han sido inducidos en respuesta a los competidores son los glicésidos
iridoideos (Barton y Bowers 2006). Dichos compuestos pertenecen al grupo de los terpenos,
los cuales han sido encontrados como componentes del metabolismo de T. tubaeformis (La

Duke 1982). Los terpenos tienen un efecto anti-herbivoro pero se ha demostrado que son
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inducidos por otras interacciones ademas del consumo por herbivoros, como por ejemplo por
la infeccidn con patogenos (Marak et al. 2002).

Debe considerarse que las respuestas en las pruebas de resistencia entre experimentos
podrian haber sido influenciadas por el tipo de larvas que fueron utilizadas en cada caso. Por
ejemplo, en el experimento en 2007 se usaron larvas del crisomélido especialista Z.
signatipennis para las plantas juveniles y larvas del lepidoptero generalista S. frugiperda para
las reproductivas. Mientras que para el experimento en 2008 se usaron larvas del lepidoptero
generalista para ambas etapas. Los patrones de resistencia caracterizados en este trabajo
indican que las plantas juveniles redujeron su capacidad de inducir resistencia al crecer en
presencia de plantas competidoras. Sin embargo, se debe considerar que el no haber contado
con una estandarizacion en cuanto al tipo de larvas utilizadas pudo haber influenciado los
resultados de la resistencia. Debe considerarse que las larvas del coledptero especialista Z.
signatipennis tienen una estrecha relacion con las plantas de T. tubaeformis por lo que es
probable que, al estar acostumbradas a los quimicos que produce la planta, no se hayan visto
afectadas. Tal y como se ha documentado en sistemas especialistas como el caso del secuestro
de cardenoloides que realizan las larvas de la mariposa monarca Danaus plexippus de las
Asclepias, en donde las larvas del herbivoro pueden detoxificar metabolitos secundarios de las
plantas y utilizarlos para alejar a sus depredadores. Cabe sefialar que el efecto de la resistencia
de las plantas se puede detectar también mediante un retraso del desarrollo de las larvas e
incluso en malformaciones en los adultos (Curzio et al. 2009). Aungue en este estudio no se
realizo el seguimiento en el desarrollo de las larvas hasta la emergencia de los adultos de Z.
signatipennis o de S. frugiperda no puede descartarse que el efecto de la resistencia de T.
tubaeformis en los herbivoros se haya producido a largo plazo, aspecto que las pruebas

anteriores no lograron detectar.
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Al analizar otra caracteristica de defensa de las plantas como es la presencia de
tricomas en las hojas, se observo que el nimero de tricomas en las plantas pre-productivas fue
mayor cuando crecieron en competencia y, en plantas juveniles, cuando éstas crecieron en
competencia y ademas fueron consumidas por el herbivoro. El incremento en la pubescencia
en las plantas juveniles corresponde a una respuesta adaptativa que permite a las plantas
disminuir el acceso de los herbivoros en las hojas (Lee et al. 1986) o evitar el consumo de
estos al funcionar como una barrera que evita que algunos insectos, como larvas neonatas o
insectos chupadores de sabia, hagan contacto con la superficie de las hojas de una planta que
comparte recursos con plantas vecinas. Aunque la frecuencia de plantas adultas de T.
tubaeformis con hojas muy pubescentes en competencia no corresponde a la respuesta de
evasion al consumo por herbivoros, probablemente pueda tratarse de una respuesta para evitar
la pérdida de agua la cual, como se vio en los resultados, fue un recurso limitado en
condiciones de competencia. El incremento en la pubescencia de las hojas se ha considerado
como una caracteristica adaptativa en herbéaceas que crecen en ambientes desérticos (Darren et
al. 1998) ya que la presencia de tricomas les permite reducir la pérdida de agua por la
reduccion en la incidencia de la radiacion solar que mantienen la temperatura de la hoja en
niveles Gptimos para que se lleve a cabo la fotosintesis (Sandquist y Ehleringer 1998). En
suma, los resultados del presente estudio sugieren que el estrés asociado con la competencia
pudo haber influido las vias metabdlicas de la resistencia inducida contra los herbivoros en las

plantas juveniles de T. tubaeformis que crecieron en la REPSA.
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Efectos de la competencia y la herbivoria en los patrones de crecimiento de T.
tubaeformis

En particular, la competencia fue la interaccion que mostrd tener mas efectos negativos
en el crecimiento de las plantas de la herbacea y algunos de sus efectos fueron
consistentes en ambos experimentos. La herbivoria por su parte tuvo efectos en las
plantas de T. tubaeformis cuando actud simultdneamente con la competencia. Cuando
las plantas juveniles de T. tubaeformis crecieron en competencia, presentaron una
reduccién en el diametro de sus tallos, en el nimero de hojas nuevas producidas y en la
biomasa aérea; efectos negativos que se mantuvieron en condiciones seminaturales y de
invernadero. Por otra parte, en las plantas adultas que crecieron en presencia de
competidores también se detecté una disminucion en el peso seco de la biomasa aérea,
reduccion que también fue consistente en los dos experimentos. En las plantas pre-
reproductivas en competencia se observo igualmente la presencia de un patron
consistente entre los dos experimentos, pero en este caso respecto a la capacidad para
mantener la produccion de hojas nuevas y elongar la altura del tallo al mismo nivel que
las plantas testigo. Esta capacidad se suma al mantenimiento del area foliar y en el
numero de hojas nuevas producidas; respuestas que se ha demostrado, surgen para
evitar el impacto negativo de las plantas competidoras (Ballaré et al. 1990). La
capacidad de las plantas pre-reproductivas para mantener diversas estructuras al mismo
nivel que las plantas testigo puede deberse a que al contar con raices y tallos més
desarrollados, hayan sido méas capaces de captar recursos; o tengan una mayor cantidad
almacenada de estos (Boege y Marquis 2005). Lo anterior incluso podria explicar el
mantenimiento en la concentracion de N y el incremento en la concentracion de fosforo
en las plantas reproductivas que crecieron en competencia ya que estos bioelementos
tienen un papel muy importante en la division y diferenciacion celular. En particular, el

P regula la tasa de asimilacion de carbono lo cual es importante para que se lleve acabo
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la fotosintesis, ademas de estimular la floracién y el desarrollo de las semillas (Vance et
al. 2003). Por su parte, las plantas en estadio juvenil, al no contar con estructuras muy
desarrolladas con las cuales captar recursos, tuvieron menos recursos que pudieron
haber sido asignados a la resistencia y las demandas de recursos para el desarrollo de las
estructuras como apunta Weiner (2004).

Los efectos negativos de la competencia sobre las plantas de T. tubaeformis
coinciden con los que han sido demostrados en numerosas investigaciones. En dichos
estudios se ha evidenciado que el crecer en hacinamiento limita la habilidad competitiva
de las plantas para captar recursos (i.e. agua, luz y nutrientes) que podrian ser asignados
a crecimiento (Casper y Jackson 1997), diferenciacion y produccion de diversas
estructuras (Bengtsson et al. 1994). Cabe sefialar que, a pesar de que el efecto de la
competencia en el desempefio de las plantas puede evidenciarse también a nivel
radicular, puesto que las raices estan expuestas a los productos del metabolismo de las
plantas vecinas que, ademas de contener nutrientes y otros compuestos, incluyen
sustancias alelopaticas (Rasmann y Agrawal 2008), la naturaleza de las raices de las
plantas de T. tubaeformis no permitié explorar estos posibles mecanismos ya que la
herbacea crea una intrincada red de raices sumamente delgadas, lo que dificulta la
correcta separacion de la biomasa asignada a la raiz en cada una de las plantas que
crecieron juntas en la misma maceta.

Los impactos de la competencia se volvieron mas complejos al comparar los
efectos que tuvo esta interaccion en plantas juveniles y reproductivas entre ambientes.
Por ejemplo, el contenido de agua en las plantas que crecieron en competencia
disminuyé tanto en las plantas juveniles como en las pre-reproductivas vy,
contrastantemente, el area foliar se mantuvo en ambas etapas, aunque no cuando la

competencia y la herbivoria ocurrieron simultdneamente. Lo anterior podria indicar que
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cuando las plantas necesitan responder simultdneamente a la presencia de plantas
vecinas y ademas al consumo del herbivoro pueden experimentar disyuntivas en la
asignacion de sus recursos. Sin embargo, esta posibilidad requiere de estudios mas
detallados.

La Unica caracteristica que las plantas juveniles que crecieron en la REPSA
lograron mantener al mismo nivel que las plantas testigo fue la altura de sus tallos. Sin
embargo, en aquellas plantas juveniles que crecieron en invernadero se observo un
crecimiento limitado de esa estructura. Lo mismo ocurrio en las plantas adultas sélo que
respecto al didmetro del tallo; cuando crecieron en invernadero mantuvieron el diametro
del tallo pero al crecer en la REPSA se detect6 un efecto negativo de los competidores
en su capacidad para engrosar la base de sus tallos. Las diferentes respuestas inducidas
de T. tubaeformis en los dos experimentos corroboran la plasticidad que poseen las
plantas para enfrentar la presencia de sus competidores dependiendo de la etapa
ontogenética en que se encuentren. Por esta razon, la evaluacion del impacto de las
interacciones bidticas como la competencia sobre la capacidad de las plantas para
inducir diferentes respuestas debe considerar la complejidad que surge de su relacion
con otras interacciones como la herbivoria. Por ejemplo, en T. tubaeformis, las plantas
juveniles que crecieron en el ambiente con competidores y herbivoros mantuvieron el
namero de hojas nuevas mientras que las reproductivas disminuyeron la produccion de
esas estructuras. Sin embargo, cuando las plantas crecieron con la accién simultanea de
la competencia y la herbivoria el area foliar disminuyd en ambas etapas de desarrollo.
Se ha demostrado que la habilidad para competir con plantas vecinas se ve
comprometida cuando las plantas estan en presencia de herbivoros (Hendrix 1988) y

que la ocurrencia simultanea de la competencia y la herbivoria puede provocar severos
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dafios en la asignacion, el crecimiento y la adecuacion de las plantas (Meiners y Handel

2000).

Costos y efectos sinérgicos de los tratamientos en T. tubaeformis

Aln cuando al crecer en competencia las plantas juveniles redujeron varios de sus
atributos de crecimiento, la pubescencia, asi como la cantidad de agua y de nitrogeno
presentes en hojas, lograron mantener el area, el porcentaje de fosforo y la relacion de
N/P presentes en dichas estructuras. Estos resultados pueden explicar que no se hayan
detectado disyuntivas fisioldgicas en la asignacion de recursos y, en contaste, una
relacion positiva entre el N y el P. Se observaron distintas respuestas dependiendo del
estadio ontogenético. Las hojas de las plantas juveniles redujeron su concentracion de N
y su area foliar, mientras que las plantas adultas redujeron la produccion de hojas y su
contenido de P. En conjunto, estos resultados sugieren que cuando las plantas de T.
tubaeformis necesitan responder al efecto sinérgico de competidores y herbivoros se

pueden promover disyuntivas en cada una de las etapas de desarrollo de las plantas.

Efectos de los tratamientos en la adecuacion de T. tubaeformis
Tanto en las plantas juveniles como en las reproductivas de T. tubaeformis que
crecieron en condiciones seminaturales y de invernadero existid una reduccion en la
adecuacion cuando las plantas estuvieron en competencia. No debe descartarse que el
crecer en macetas pudo haber sido un factor importante de estrés con la capacidad de
influir en la adecuacion de la planta que, en condiciones naturales, puede alcanzar mas
de tres metros de altura y producir en promedio 120 cabezuelas (Morales 2000).

A pesar de la disminucién en el nimero de cabezuelas, las plantas de la herbécea

compensan el dafio producido por herbivoria y por la presencia de plantas competidoras
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mediante la expresion de diferentes conductas dependiendo de sus prioridades
fisiologicas en cada etapa como ha sefialado Weiner (2004). Por ejemplo, cuando las
plantas de la herbacea se encontraron en un estadio juvenil tuvieron menos capacidad
para inducir resistencia y respuestas compensatorias ante los factores estresantes. Esto
coincide con lo reportado por otros estudios los cuales han encontrado un efecto
negativo del dafio en el desempefio de las plantas juveniles (Warner y Cushman 2002,
Boege et al. 2007). Por otro lado, la disminucion en la adecuacién de las plantas cuando
fueron dafiadas en el estadio juvenil puede haber surgido por la asignacién de recursos
al mantenimiento de sus tallos, el area foliar y la concentracion de P en sus hojas
cuando crecieron en competencia. Esto apoyaria la teoria de los costos en la defensa de
las plantas de Herms y Mattson (1992), la cual plantea el dilema fundamental que
experimentan las plantas: el asignar recursos a crecer rapidamente para competir con las
plantas vecinas o invertir esos recursos en metabolitos secundarios para mantener la
defensa. De este modo, los resultados de este trabajo contrastan con las hipétesis de que
las plantas juveniles deben estar més defendidas o deben expresar mayor variabilidad
tanto genotipica como fenotipica en respuestas que las plantas en estadio reproductivo
como ha planteado Stowe (2000). Las plantas en una etapa juvenil pueden ser mas
susceptibles pues por ejemplo ain cuando el consumo por el herbivoro no mate a una
planta joven, la remocion del tejido probablemente comprometeria la disponibilidad de
nutrientes indispensables para el crecimiento como son el N y P que estan concentrados
en una menor area foliar respecto a las plantas adultas, en las que la concentracién de N
y P es menor y se encuentra distribuida en un &rea mayor. Sin embargo, el efecto de los
herbivoros en las plantas adultas que crecen en hacinamiento puede tener repercusiones
negativas importantes en la reproduccion de plantas anuales si existen costos

ecoldgicos. Es decir, en donde la induccion de defensas podria producir efectos
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secundarios en el metabolismo primario o secundario de las plantas, lo que podria
afectar la interaccion de las plantas con sus mutualistas. Por ejemplo, ademas de los
efectos en la expresidn genética de defensas que produce el acido jasmonico, éste puede
afectar procesos como la tasa fotosintética o la calidad del polen (Cipollini et al. 2003).
Esto a su vez puede influir la interaccion de las plantas con sus polinizadores,
comprometiendo la adecuacién de la planta. Las diferencias en la capacidad de
compensar entre estadios ontogenéticos, concuerdan con lo reportado por del Val y
Dirzo (2003) en Cecropia peltata, quienes también reportan una mayor inversién en
defensas en plantas adultas y sugieren una mayor capacidad para tolerar el dafio.

En particular, en este estudio se detectd que, en ambas etapas ontogenéticas,
cuando las plantas conviven simultaneamente con herbivoros y competidores, se redujo
el area foliar y en las plantas adultas se redujo tanto el nimero de hojas nuevas como la
relacion N/P presente en ellas. Mas estudios que examinen las respuestas plasticas que
expresan las plantas durante la ontogenia permitirian conocer si la expresion de
diferentes respuestas tienen un caracter adaptativo; es decir, si las plantas que expresen
una determinada conducta en diferentes ambientes y en ciertos estados ontogenéticos
también presenten una mayor adecuacién respecto a las plantas que no expresen esta
conducta (Thompson 1991). Por otro lado, las distintas normas de reaccion que se
detectaron en este estudio en cuanto al numero de hojas nuevas producidas en las
plantas juveniles y en la elongacion del tallo, el &rea foliar, en la concentracion de N y
P, y en su relacion N/P en las plantas adultas, indican que las diferentes familias de la
herbacea difieren en su habilidad de inducir respuestas inducidas al crecer bajo
competencia, herbivoria o su accion simultanea. Esta variacion genética se expreso
principalmente en las plantas adultas pues en las juveniles solo se detectd variacion

genética en la produccion de hojas nuevas. Esto sugiere que existe una expresion
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diferencial de distintos genes durante la ontogenia; lo que ha sido corroborado por
trabajos como el de Ratcliffe y colaboradores (1998). En estos trabajos se ha reportado
la expresion de ciertos genes reguladores de fases especificas del desarrollo en
Arabidopsis. La variacion genética en la induccion de respuestas es algo que ha sido
corroborado en multiples especies (Karban y Baldwin 1997). En particular, Pigliucci y
Schlichting (1995) demostraron diferencias durante la ontogenia en normas de reaccion
de caracteristicas similares a las evaluadas en este estudio. Por ejemplo en la altura de la
planta y el nimero de hojas producidas. El que la herbacea presente variacién genética
en algunas de sus respuestas inducidas principalmente en la etapa adulta, hace factible
que T. tubaeformis esté sujeta a presiones de seleccién natural diferencial dependiendo
de la etapa ontogenética. El enfoque de la evolucion de la plasticidad en T. tubaeformis
debe enmarcar las presiones ejercidas por las plantas competidoras y sus consumidores
dependiendo de la etapa de desarrollo.

Como una hipotesis alternativa a la evolucion de las respuestas inducidas por
asignacion de recursos de Rhoades (1979), se ha propuesto que la variacion en la
induccion de respuestas puede funcionar como una estrategia de resistencia ante las
presiones selectivas en los herbivoros (Karban y Baldwin 1997). Por ejemplo, Brattsten
y colaboradores (1983) demostraron que la variacién en la concentracién de cianuro de
potasio impide que el herbivoro se acostumbre a la resistencia de la planta. En este
contexto, las respuestas inducidas pueden verse favorecidas al proveer beneficios que
las defensas constitutivas no ofrecen como por ejemplo el ser potencialmente variables a
lo largo del tiempo lo que puede ser dificil de enfrentar por los herbivoros, tanto en
tiempo ecolégico como evolutivo. Aunque la herbivoria no permitio tener evidencias de
induccidn, las consecuencias negativas de esta interaccion en las plantas en el nimero

de hojas nuevas, el area foliar y en las concentraciones de N y P con el consumo del
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25% en una de las hojas indican que la sensibilidad de T. tubaeformis es muy alta.
Algunos de los elementos en la conducta de las plantas son la identificacion y el
procesamiento de la informacion, de manera que se han incorporado los conceptos de
aprendizaje, memoria e inteligencia como caracteristicas de la conducta en plantas
(Trewavas 2009). Particularmente, la memoria permite a las plantas ejercer respuestas
que son influenciadas por condiciones actuales pero también por experiencias pasadas
(Karban y Adler 1996). La alta sensibilidad de las plantas de T. tubaeformis mostraron
en este estudio puede deberse a que, en condiciones naturales en la REPSA,
experimentan el consumo de diferentes herbivoros durante su desarrollo. Lo anterior
apoya los modelos que predicen el desarrollo de respuestas inducidas (en lugar de
constitutivas) que se activen ante episodios de dafio muy variables (Karban y Adler
1996). Sin embargo, la sensibilidad de las plantas que les permite inducir una respuesta
a la herbivoria so6lo es efectiva si el estimulo actual resulta un buen predictor de un
futuro riesgo (Karban et al. 1999). Por ejemplo, el dafio producido por Bucculatrix
thurberiella en una etapa temprana en plantas de Gosypium thurberi funcioné como un
buen predictor de sufrir un evento de herbivoria en lo que resta de la temporada de
crecimiento. Pero si la planta ejerce una respuesta ante el dafio (alterando su crecimiento
como las plantas de T. tubaeformis en los experimentos de este trabajo) y este no
continGa en el ambiente, el beneficio de ejercer una respuesta podria disminuir por la
presencia de disyuntivas tanto fisiolégicas como ecoldgicas y ser sujeta a la accion de
seleccion natural que finalmente influiré la evolucién de la planta.

Finalmente, el poseer variacion genética en la expresion de plasticidad podria
resultar muy importante debido al incremento en la tasa en la cual los ecosistemas estan
siendo fragmentados en la actualidad, pues aquellas plantas que presentan variacién

genética para la induccion de diferentes conductas, y con ellas incrementen su
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adecuacion respecto a aquellas que no expresen plasticidad, podrian ajustar sus
fenotipos ante un ambiente en constante trasformacion. De este modo, el conocer la
variacion en las conductas que las plantas pueden ejercer dependiendo de su estadio
ontogenético, resulta interesante no sélo desde la perspectiva evolutiva sino también en
el campo de la ecologia de comunidades o de la restauracion ecoldgica. Si se detecta,
como en este trabajo, que la habilidad de las plantas juveniles para lidiar con su
ambiente mediante la expresion de diferentes respuestas se ve limitada bajo ciertas
condiciones estresantes, se podria poner atencion a las etapas méas vulnerables para
disminuir las altas tasas de mortalidad en esta etapa del desarrollo. Adicionalmente, el
estudio de las respuestas inducidas puede proveer medidas efectivas para el control de
plagas en la naturaleza (Karban y Baldwin 1997). Por ejemplo la variacion en el tipo o
densidad de tricomas ha sido explotado exitosamente en contra de algunas especies de
insectos que se han convertido en plaga (Schoonhoven 2005) como en el caso de
Plutella xylostella (L.) (Lepidoptera: Plutellidae), en el cual la pubescencia impide que

las hembras ovipositen en las hojas (Carpenter y Bloem 2002).
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CONCLUSIONES

En este estudio los efectos de los tratamientos difirieron dependiendo de las condiciones
ambientales y de la etapa ontogenética. Los resultados sugieren que el contexto
ecologico en el cual crecen las plantas tiene un efecto potencial en la induccién de
respuestas plasticas de T. tubaeformis y que éstas cambian durante la ontogenia. Las
respuestas inducidas en las plantas de T. tubaeformis mostraron variacion genética por

lo que las respuestas de la planta pueden estar sujeta a la accion de la seleccion natural.
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