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[México necesita] de bidlogos, fisicos, matematicos que sepan crear, con independencia, la
segunda infraestructura de México: la primera, creada por el estado revolucionario, consistié en
caminos, presas, electricidad, energéticos baratos, escuelas y hospitales: la segunda debe ser una
ciencia y una tecnologia propias, no en un sentido imposiblemente nacionalista, pero si en un
sentido liberador.

Carlos Fuentes, 1971

Ese portentoso papelito llamado titulo o diploma se ha convertido en la posesidn mas codiciada.
Recompensa principalmente a quien fue capaz de soportar hasta el final un ritual penoso; a la vez,
representa una iniciacién al mundo del "ejecutivo"” (...). No hay diferencia entre los que justifican
su poder en base a la herencia y los que lo hacen en base a un titulo. En gran parte son los
mismos. Las escuelas frustran si, a la mayoria, pero lo hacen no sélo con todas las apariencias de
legitimidad democrdtica, sino también con clemencia. A alguien que no esté satisfecho con su falta
de educacion se le aconseja "que se supere".

Ivan lllich, 1973

La segunda clase de ciencias es la que comprende la investigacién de los organismos vivos. En este
terreno se despliega una tal multiplicidad de interacciones y causalidades que toda cuestion
resuelta plantea una multitud de cuestiones ulteriores, y cada cuestiéon particular no puede
generalmente resolverse sino a pasos parciales (...); y la necesidad de concepcion sistematica de
las conexiones obliga siempre y de nuevo a rodear las verdades definitivas de Ultima instancia con
todo un bosque de exuberantes hipétesis.

F. Engels, 1878
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RESUMEN

Las plantas sostienen una enorme diversidad de interacciones, entre éstas destacan las que
mantienen con sus consumidores, principalmente herbivoros y hongos patégenos. Aunque se han
estudiado mucho las interacciones planta-herbivoro, se tiene menos informacién sobre la relacidn
entre hongos patdgenos y sus plantas hospederas. Uno de los tipos de vegetacion mas extendidos
en México es la selva baja caducifolia, que se distribuye en practicamente toda la costa del Pacifico
mexicano, de este ecosistema se tiene poca informacién sobre los niveles del dafio causados por
herbivoros y hongos patdgenos. En este estudio se evalud la magnitud del dafio foliar provocado
por herbivoros y hongos patdgenos en tres especies del género Cnidoscolus. El estudio se llevd a
cabo en la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala, Jalisco y en la regidon de Huatulco-Zimatan,
Oaxaca. Se estudiaron dos especies con una forma de crecimiento arbdrea, C. spinosus, y C.
megacanthus, y una especie herbdcea C. urens. De estas tres especies se estudiaron los individuos
adultos, adicionalmente, de C. spinosus se estudiaron también las plantulas. De cada tipo de
planta (etapa ontogenética/especie) se muestrearon tres poblaciones distintas, y en cada
poblacién se seleccionaron 30 individuos. A cada individuo se le cortaron entre 3 y 30 hojas, a las
que se les midio la proporcion de area foliar dafiada por herbivoros (forrajeros y minadores) y
patégenos. Ademas, a tres de estas hojas se les midieron los siguientes caracteres foliares: area
foliar especifica (SLA), grosor, densidad de tricomas en el haz y en el envés, contenido de latex y
contenido hidrico. Se probd si existia una relacion entre los caracteres foliares y los niveles de
dafo; Unicamente en las plantulas de C. spinosus se encontrd una relacidn positiva entre el grosor
de la hoja y la magnitud del dafio por herbivoros, esto sugiere que los caracteres medidos juegan
un papel poco importante en la defensa foliar. Adicionalmente, el dafio por forrajeros en todas las
poblaciones y especies fue mayor que el causado por patdgenos, mientras que el dafio por
minadores fue mucho menor a los otros dos. Unicamente en los adultos de C. spinosus se
encontré variacion entre poblaciones en los niveles de dafio por forrajeros, por otro lado, solo en
C. megacanthus se encontrd una variaciéon espacial considerable en los niveles de dano por
patégenos, mientras que, tanto las plantulas como los adultos de C. spinosus presentaron niveles
de dafio sumamente bajos. Por otro lado, se observd un mayor nivel de dafio en las plantulas, que
en los adultos de C. spinosus. Asi mismo, se encontrd que las especies arbdreas presentaron
mayores niveles de dafio por forrajeros que la especie herbdcea.
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INTRODUCCION

Dos de los grupos mas diversos de este planeta son los insectos herbivoros y los hongos patégenos
de las plantas. Se ha sugerido que los insectos fitéfagos de angiospermas representan cerca del
50% del total de especies de insectos (Dirzo et al., 2004), y que los hongos fitopatdgenos
representan una tercera parte del total de las especies de hongos (Shivas y Hyde, 1997). Estas
cifras nos hablan no solo de la importancia que tienen las interacciones entre las plantas y sus
depredadores en términos ecoldgicos, sino también de su importancia a nivel evolutivo.

Las interacciones entre plantas, herbivoros y patdgenos son complejas, en ellas intervienen una
gran cantidad de factores bidticos y abidticos, es por esta razén que solo a través de estudios muy
detallados se pueden comprender sus dinamicas. Lo anterior provoca que al estudiar en
laboratorio, de manera aislada a los componentes de la interaccidn, se pierda el contexto
ecoldgico de la misma, por lo cual, los estudios de campo pueden aportar una interpretacion mas
completa de dichos sistemas. A pesar de esto, como sefiala Alexander (2010), para poder
determinar el verdadero impacto de herbivoros y fitopatégenos, es necesario hacer un
seguimiento durante toda la vida de la planta. Por ejemplo, la infeccion del pasto Aegilops
triuncialis por el hongo Ulocladium atrum reduce el nUmero y masa de las semillas, a la vez que
debilita la testa, esto termina beneficiando a la planta, ya que facilita la germinacién y aumenta el
reclutamiento de plantulas (Elviner y Chapin, 2003).

La cantidad y tipo de dafio ocasionado por los herbivoros y patégenos varia en funcion de la
edad de la planta, su historia de vida, el tipo de vegetacion y las condiciones macro y
microambientales (Coley y Barone, 1996; Valverde et al., 2001; Schoonhoven et al., 2005; Garcia-
Guzman y Morales, 2007). Estas variaciones pueden provocar diferentes patrones de virulencia y
resistencia en las poblaciones (Burdon y Thrall, 2009). En las selvas bajas caducifolias una parte del
afio la gran mayoria de las plantas pierden las hojas, provocando que el dafio que reciben se
concentre en la temporada de lluvias. Actualmente hay pocos estudios que hayan evaluado la
interaccion entre los caracteres defensivos de las plantas y el dafio ocasionado por herbivoros y
patdgenos en este tipo de vegetacidon, por ello en este estudio se explora en tres especies del
género Cnidoscolus: C. urens, C. megacanthus y C. spinosus la relacién de la magnitud del dano
(medida como la proporcidn de area foliar dafiada) provocado por insectos herbivoros y hongos
patégenos con algunos caracteres defensivos (tricomas urticantes y latex), y con caracteres
foliares que se encuentran relacionados con la calidad nutricional de la hoja (contenido hidrico,
grosor y area foliar especifica). Ademds se compara la similitud de los caracteres entre dos
especies con formas de crecimiento arbdrea (C. spinosus y C. megacanthus) y una especie
herbacea. Adicionalmente, en C. spinosus se hace la comparacion entre dos etapas ontogenéticas:
plantula y adulto. El género Cnidoscolus resulta interesante debido a que sus especies poseen
caracteres que parecen actuar como fuertes defensas, en particular los tricomas altamente
urticantes y el latex. Ademads, en este género encontramos especies con diferentes formas de
crecimiento (arbéreas, arbustivas y herbaceas), lo cual posibilita el estudio del papel que juegan
los caracteres foliares en especies con distintas historias de vida.
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ANTECEDENTES
La selva baja caducifolia

La selva baja caducifolia (SBC; sensu Miranda y Hernandez, 1963), o bosque tropical caducifolio
(sensu Rzedowski, 2006) es un tipo de vegetacién dominado por arboles de entre 5y 15 m de
altura. Se caracteriza por poseer una marcada estacionalidad que se divide en una época humeda,
donde practicamente todas las especies presentan hojas, y una época seca, de cinco a ocho meses
de duracidn, en la que casi la totalidad de las especies arbdreas pierden las hojas (Miranda y
Hernandez, 1963). Esto tiene implicaciones importantes, en particular, la alta estacionalidad de la
selva hace que muchos organismos (plantas y animales) concentren su actividad en el periodo de
lluvias, asi, por ejemplo, en Chamela, de 1,423 especies de artréopodos, 770 fueron observadas al
inicio de la temporada de lluvias, mientras que al final de la temporada de secas solamente se
registraron 151 (Pescador-Rubio et al., 2002).

La SBC se distribuye en gran parte del territorio mexicano; la mayor extension se encuentra en la
vertiente del Pacifico, con grandes porciones de selva practicamente ininterrumpidas desde el sur
del estado de Sonora y suroeste de Chihuahua, hasta Chiapas y Centroamérica (Rzedowski, 2006);
ademds existen algunas porciones en el centro y la vertiente atlantica del pais. Debido a su gran
extension, la SBC abarca una variedad de climas (Trejo, 1999), aunque la mayor parte se encuentra
ubicada en climas de tipo cdlidos subhimedos. Actualmente la SBC mexicana se encuentra
amenazada, solo un 27% del total de esta vegetacion permanece intacta, mientras que el restante
73% esta altamente fragmentada, degradada, o ha sido eliminada por el cambio de uso de suelo
(Trejo y Dirzo, 2000). Este tipo de vegetacidn provee diversos servicios ecosistémicos, entre los
cuales destacan la recarga de mantos acuiferos, el mantenimiento de la fertilidad del suelo y la
regulacién del clima (Maass et al., 2005). Como sefalan Gallardo-Cruz et al. (2005), resulta curioso
el hecho de que existan mayor cantidad de estudios relativos a las selvas altas perennifolias de
México, en comparacidon a los que existen para las selvas bajas del pais, ya que estas ultimas
ocupan una mayor extension del territorio.

Herbivoria
Importancia de herbivoros y patdégenos

Las interacciones entre las plantas y sus consumidores (i.e. herbivoros y patdgenos) tienen gran
relevancia bioldgica, cientifica y social. El dafio provocado por estos organismos ocasiona pérdidas
millonarias en los sistemas agricolas de todo el mundo (Jago, 1998; Losey y Vaughan, 2006; Chang
et al.,, 2013), y se ha estimado que a nivel mundial el dafio por insectos herbivoros reduce el
rendimiento de los cultivos entre 30 y 40% (Oerke et al., 1994 en Pilson y Prendeville, 2004). Esto
ha impulsado el crecimiento de las agroindustrias, cuyos productos impactan de diversas maneras
a la sociedad y a los ecosistemas (Pimentel et al., 1992; Lacey, 2002; Pilson y Prendeville, 2004;
Séralini et al., 2012). Por otro lado, a partir del estudio de estas interacciones se han propuesto
algunas teorias de importancia en ecologia y evolucidn, entre las que destacan el estudio de Ia
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coevolucidn (Ehrlich y Raven, 1964) y la hipétesis de Janzen (1970) y Connell (1971) acerca de la
influencia del dafio por herbivoros en la diversidad de los sistemas tropicales (Hyatt et al., 2003).
En particular, las interacciones que se dan entre plantas e insectos han sido fuertemente
estudiadas, por ejemplo, Johnson (2011) estima que de 1995 a 2011 se publicaron
aproximadamente 12,000 articulos cientificos en relacidn al tema.

Herbivoros

Se les llama herbivoros a los animales que se alimentan de alguna parte de las plantas, ya sea de
frutos, flores, tallos, semillas, raices u hojas; los dafios recibidos en cada uno de estos érganos
impactan de diferentes maneras a la planta (Janzen, 1981). Los folivoros son aquellos animales
que se alimentan de las hojas (ya que en este trabajo se habla unicamente de éstos, en adelante
nos referiremos a ellos como herbivoros); existe una clara distincién entre los “grandes”
herbivoros, como mamiferos y reptiles, y los “pequefios” herbivoros como los artrépodos y
moluscos, ya que, mientras los primeros se alimentan de grandes porciones de la planta, los
segundos generalmente consumen solo partes de las hojas, e individualmente infringen un dafio
mas localizado (Sanson, 2006). En su conjunto, el impacto de los pequefios herbivoros, y en
particular el ocasionado por insectos, se considera bastante mayor que el que ejercen los grandes
herbivoros (Coley y Barone, 1996; Hunt, 2003).

La pérdida de tejido foliar implica una reduccién de la superficie fotosintética, a lo cual las
plantas reaccionan de diversas maneras, dependiendo en parte de la magnitud del dafio (Parra-
Tabla et al., 2004). Algunos ejemplos de estas reacciones son la induccion de la produccion de
defensas, el aumento de inversién en produccién de nuevas hojas, la disminucién de la cantidad
de néctar, cambios en la morfologia floral, mayor o menor produccién de semillas, asi mismo, el
dano puede afectar la adecuacién de la planta, incluso afectandola en las temporadas
subsiguientes (Agrawal, 1998; Abdala-Roberts y Parra-Tabla, 2005; Arceo-Gémez et al., 2009;
Parra-Tabla y Herrera, 2009). Adicionalmente, el dafio provocado por herbivoros puede afectar de
manera indirecta a otras interacciones que la planta sostenga, su habilidad competitiva, sus
dindmicas poblacionales, asi como la composicidn y diversidad vegetal del sitio, e incluso, a nivel
ecosistémico la disponibilidad y velocidad del reciclaje de nutrientes (Crawley, 1989; Karban vy
Agrawal, 2002; Shadler et al., 2003; Ohgushi, 2005; Neves et al., 2010; Parker et al., 2010; van Dam
y Heil, 2011).

Hongos patdgenos

Las plantas sostienen una variedad de interacciones con hongos, éstas pueden ser benéficas o
dafinas. Entre las primeras encontramos a las micorrizas y a los endéfitos, que entre otros
beneficios que otorgan a su hospedera, estd el de disminuir el efecto o la incidencia del ataque por
hongos patégenos (Borowicz, 2001; Arnold et al., 2003; Herre et al., 2007). Un grupo importante
de hongos que afectan de manera negativa a las plantas es el de los hongos patdgenos foliares,
que en funcién de su mecanismo de infeccidn se clasifican como bidtrofos si se alimentan de tejido

vivo, necrotrofos si consumen tejido muerto, o hemibidtrofos si en un primer momento actuan
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como bidtrofos y posteriormente como necrétrofos (Oliver e Ipcho, 2004). El dafio provocado por
hongos patdgenos ha sido menos estudiado que el de los herbivoros, sin embargo puede llegar a
ser comparable con el que estos ultimos ocasionan (Allan et al., 2010). Por su parte, el ataque por
herbivoros puede afectar el establecimiento de microorganismos patégenos, aunque el efecto de
uno sobre el otro varia en funcidn de las especies interactuantes, las condiciones microclimaticas y
las variaciones temporales (Kruess, 2002; Eyles et al., 2007).

En las hojas se deposita una enorme cantidad de esporas, los primeros sistemas de defensa que
actuan sobre éstas son las caracteristicas fisicas de la hoja, como la presencia de tricomas o la
composicion de la cuticula, que impiden la colonizacidén y penetracién de las hifas (tazniewka et
al., 2012). Las esporas que logran germinar e introducirse en la hoja disparan en la planta una serie
de procesos a nivel molecular, entre los que se incluye la modificacién de la pared celular y la
activacion de mecanismos quimicos de defensa (Hiickelhoven, 2007; Mengiste, 2012; Underwood,
2012). La incidencia y magnitud del dafio por patdégenos se encuentra generalmente relacionada
de manera positiva con la humedad y temperatura del sitio, aunque también influyen las
condiciones microclimaticas, ademas de la diversidad y riqueza especifica de la comunidad vegetal
(Kranz, 1990; Mitchel et al., 2002; Lau et al., 2008). A nivel del individuo, los hongos patégenos
pueden llegar a afectar la interaccion del hospedero con otros depredadores, reducir la
adecuacion de su hospedero, asi como su crecimiento y supervivencia (Alexander y Burdon, 1984;
Krause y Raffa, 1992). Ademads, los hongos patdgenos pueden afectar la productividad,
composicion de especies y el reciclaje de nutrientes dentro del ecosistema (Allan et al., 2010).

Estudios de herbivoria en Selva Baja Caducifolia

La herbivoria ha sido poco estudiada en las selvas bajas caducifolias (Dirzo y Dominguez, 2002),
debido a ello es dificil establecer con certeza patrones generales al respecto, sin embargo, algunas
de las caracteristicas mds generales parecen ser la marcada estacionalidad de la herbivoria -
dependiente de las lluvias y la produccion de hojas-, y la presencia de uno o dos momentos
maximos de herbivoria durante la temporada de lluvias; el primero concentrado en el inicio de las
lluvias y el segundo a la mitad de la temporada. Destaca también una mayor magnitud de dafio en
comparacion con otros tipos de vegetacién (e.g. selvas medianas y altas), asi como la reducida
variacién interanual en la magnitud del dafio promedio a nivel de la comunidad (Janzen, 1981;
Dirzo y Dominguez, 1995; Filip et al., 1995; Coley y Barone, 1996; Dirzo y Dominguez, 2002). Por
otra parte, debido a la poca informacién sobre hongos patdgenos en las SBC, resulta imposible
sefalar patrones generales para este tipo de dafio, sin embargo se ha detectado que la mayoria de
las plantas muestran evidencia de dafio por hongos patdgenos foliares; los niveles de dafio son
bajos y muy similares a los observados en selvas altas perennifolias (G. Garcia-Guzman, com.
pers.).



Defensas foliares
Tipos de defensas y ecologia

Las plantas poseen caracteres que reducen o evitan el dafio por herbivoros y hongos patégenos,
los cuales son conocidos como caracteres de resistencia (Nufiez-Farfan et al., 2007). En funcidon de
su modo de accidn éstos se clasifican como defensas directas (fisicas y quimicas), indirectas (e.g.
bioldgicas) o fenoldgicas (Coley y Barone, 1996). Las defensas quimicas son las que mads se han
estudiado; sin embargo, Carmona et al. (2011) sefialan que la susceptibilidad de las plantas se
encuentra mas relacionada con sus defensas fisicas y con las caracteristicas morfoldgicas de la
planta, que con la concentraciéon de metabolitos secundarios, lo cual posiblemente se deba a que
estas defensas actian de manera menos especifica que las quimicas, esto provoca que la presion
que ejercen los herbivoros sobre las defensas fisicas sea mayor que la que ejercen sobre los
metabolitos secundarios. El tipo de defensas que una planta presenta depende tanto de factores
genéticos como ambientales, asi como del tipo de dafio que la planta reciba (Bricchi et al., 2010).
Por ejemplo, Becerra (2007) encontré que la magnitud de la diferencia en la composicidon quimica
de las hojas de especies del género Bursera que coexisten, esta relacionada con el grado de
especializaciéon de los herbivoros de la zona. A pesar de que las plantas presentan una gran
cantidad de caracteres que pudieran considerarse de resistencia, su papel defensivo depende
tanto de la funcién que desempefian en la planta, como de la identidad del organismo atacante
(Dussord y Denno, 1991; Karban y Agrawal, 2002; Futuyma y Agrawal, 2009), razén por la cual, los
caracteres no pueden suponerse a priori como defensivos. Esto podria explicar la ausencia del
efecto defensivo encontrado en algunos estudios (e.g. Oliveira et al.,, 2012; Ramos-Calderdn,
2012).

Teorias

Para tratar de dar explicacion en términos ecoldgicos y evolutivos a la diversidad de formas y
niveles de defensa, se han elaborado una serie de ideas conocidas como “teorias de defensas de
las plantas”. Stamp (2003) reconoce cuatro teorias principales, de las cuales dos son relevantes
para este estudio:

1) La “teoria de la defensa dptima” (McKey, 1979; Rhoades, 1979) supone que las plantas al

defenderse maximizan su adecuacion, sin embargo, debido a su caracter tautoldgico, resulta dificil
aplicar esta idea en la practica (sin embargo ver: Pavia et al., 2002; McCall y Foryce, 2010). De esta
teoria se deriva la llamada “teoria de la apariencia de las plantas” (Feeny, 1976), que supone que
las plantas mas “aparentes” -o evidentes-, como los arboles, son mas atacadas debido a que
representan un recurso facil de localizar para los herbivoros, razén por la cual deberian presentar
mayor cantidad de defensas, por el contrario, aquellas plantas menos evidentes, como algunas
hierbas pequefias o poco comunes, deberian ser atacadas en menor grado, y por la misma razon

presentar menos defensas.



2) La “hipdtesis de la tasa de crecimiento” (Coley et al., 1985) predice que la cantidad de
defensas que una planta posee esta en relacion inversa a su tasa de crecimiento, esto debido a
que supone que la velocidad de crecimiento de la planta estd determinada genéticamente, lo cual
la obliga a invertir sus recursos de manera que no limite su desarrollo. Asi, por ejemplo, una planta
de rapido crecimiento deberia presentar una menor cantidad de defensas.

Hay ciertos problemas asociados a estas ideas, entre los cuales destacan el que no son
mutuamente excluyentes y que ambas han sido refutadas en mayor o menor grado (Walters,
2010), lo que dificulta la seleccion de alguna de ellas para abordar un sistema particular. Ademas,
como reconoce Stamp (2003), la mayor aportacion de todas las teorias no es que se puedan hacer
predicciones acertadas con base en ellas, sino que han impulsado la investigacion acerca de
fendmenos particulares. Ante esta perspectiva, algunos autores (ver Stamp, 2003 y referencias en
el articulo) han propuesto la unificacion de las teorias para generar nuevas hipdtesis que permitan
hacer predicciones mas claras y refutables, mientras que otros autores postulan la imposibilidad
de realizar una sintesis que dé explicacion a todos los casos (Berenbaum, 1995).

Por otra parte, existen tres teorias que buscan explicar el cambio en la expresion de las defensas
a lo largo de la ontogenia de la planta. Una senala (Herms y Mattson, 1992) que la produccién de
defensas es costosa, por lo cual la planta poseerd menor cantidad de defensas durante sus
primeras etapas. Una segunda idea, propuesta por Bryant et al. (1992) postula justo lo contrario,
ellos proponen que el papel de los herbivoros es primordial, suponiendo que su efecto debiera ser
mas importante cuando menor cantidad de hojas posee la planta (i.e., durante sus primeras
etapas de desarrollo), lo que ocasionaria que los juveniles y las plantulas estuvieran mejor
defendidos que los adultos. Por ultimo, en la teoria propuesta por Boege y Marquis (2005) tratan
de dar mayor complejidad a la explicacién de los cambios ontogenéticos, sefialando que la
inversién en defensas debera estar relacionada con la cantidad de energia que pueda adquirir Ia
planta, asi como con el aporte en términos reproductivos de cada etapa ontogenética. En una
revisién reciente Barton y Koricheva (2010) destacan que las tres ideas han sido demostradas en
mayor o menor grado, por lo cual resulta imposible definir un patrén general. Adicionalmente,
dichas autoras resaltan el simplismo excesivo con que estas ideas tratan a los cambios
ontogenéticos. El problema de si es, o no, posible generar una teoria unificada para explicar las
defensas foliares, forma parte de una discusion mas amplia acerca del monismo vy el pluralismo
tedrico, y sobre la importancia relativa de las teorias en la biologia (ver p. e]. Beatty, 1996).

Tradicionalmente se han estudiado los caracteres de resistencia partiendo del supuesto de que
son redundantes y asumiendo que cada uno actua independientemente de los demads, sin
embargo, pocas veces se ha comprobado tal situacién (Agrawal, 2006). Con el fin de tener un
marco conceptual mas amplio desde el cual abordar el estudio de las defensas foliares, Agrawal y
Fishbein (2006) desarrollaron el concepto de “sindrome de defensa” y comprobaron su existencia.
Dicho concepto hace alusidn al cardcter “multivariado” de las defensas foliares y destaca la
existencia de conjuntos de caracteres de resistencia que covarian, ya sea como producto de la
conservacién de los caracteres a partir de un ancestro comun, o por convergencia adaptativa. El
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estudio de los sindromes de defensa antecede al articulo de Agrawal y Fishbein (e.g. Kursar y
Coley, 2003); sin embargo, ha recibido impulso como enfoque metodoldgico luego de la
publicacion del mismo, asi por ejemplo, da Silva y Batalha (2011) estudiaron 61 especies del
cerrado brasilefio y encontraron cinco tipos de sindromes, por su parte, Pringle et al. (2011) al
comparar los sindromes de defensa de las especies de una SBC contra los de especies de selva
mediana, encontraron que ambos tipos de vegetacion poseen sindromes distintivos, posiblemente
debido a las diferentes condiciones bidticas y ambientales. Mds recientemente, un estudio de
grandes dimensiones pone en duda la posibilidad de caracterizar las defensas foliares en
sindromes; al comparar 10 caracteres foliares en 261 especies de todo el mundo, Moles et al.
(2013) encontraron que habia muchos grupos pequefios de especies con caracteres similares, y no
grupos grandes, como predice la teoria de los sindromes de defensa. El concepto de “sindrome”
ha sido criticado por simplista (Waser et al., 1996), a pesar de lo cual, el estudiar las defensas de
las plantas desde este enfoque permite una mejor comprension de las interacciones planta-
depredador, aunque, al mismo tiempo, resulta sumamente complicado realizar predicciones sobre
el comportamiento de un sistema en particular.



OBIJETIVOS

El objetivo general de este trabajo es determinar si existe similitud en algunos caracteres de
defensa foliar fisica de tres especies del género Cnidoscolus, con diferentes estrategias de historia
de vida.

Los objetivos particulares que se derivan del anterior son:

e Cuantificar y describir el dafio foliar causado por hongos patégenos e insectos herbivoros
(forrajeros y minadores).

e Determinar si existe una relacion entre los caracteres de defensa (densidad de tricomas,
grosor de las hojas, contenido hidrico, area foliar especifica y produccion de latex) y el
dano provocado por insectos herbivoros y hongos patégenos.

e Comparar los niveles de dafio y los caracteres foliares en adultos y plantulas de
Cnidoscolus spinosus.



METODOS
Sitios de estudio

El estudio se realizd en dos zonas: la reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala, Jalisco y en la
region de Huatulco y Zimatdn, Oaxaca. En esta ultima zona se encuentran el Parque Nacional
Huatulco y el Sistema Comunitario para el Manejo y Proteccidon de la Biodiversidad (SICOBI). A
continuacién se ofrece una descripcion breve de ambas zonas.

Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala

La Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala (RBCC) se encuentra ubicada en la costa del estado de
Jalisco, en el municipio La Huerta (19°29" y 19°34" norte y 104°58" y 105°04° oeste) y estd
contenida en una de las Regiones Prioritarias de Conservacion (RTP-63) propuestas por la
CONABIO (Arriaga et al., 2000). Esta reserva fue decretada en 1993, aunque ya desde la década de
1970 la estacidon biolégica de Chamela de la UNAM se habia establecido como area de
conservacién. La RBCC posee una extensién de poco mas de 13,000 ha que pertenecen al Instituto
de Biologia de la UNAM, la Fundacion Ecolégica de Cuixmala A. C., la Universidad de Guadalajara,
el Ejido Rincdn de Ixtan y a algunos pequefios propietarios. La zona se encuentra en buen estado
de conservacidn, aunque actualmente se enfrenta al problema de los desarrollos turisticos
masivos (CTA-RBCC, 2010; Hernandez, 2010; Avila-Garcia y Luna-Sdnchez, 2013). En esta regién la
precipitacidon se concentra principalmente en cinco meses (junio a octubre), la precipitacién media
anual es de 788 mm (1977-2000); el clima es célido subhumedo, con una temperatura media anual
de 24.6°C (1978-2000) y una oscilacién media mensual de 4.3°C (Noguera et al., 2002). La biota de
la regién se encuentra muy bien estudiada; para la flora se tiene un registro de 1149 especies,
pertenecientes a 125 familias, en su mayoria plantas vasculares, las mejor representadas son:
Leguminosae (160 especies), Euphorbiaceae (94) y Compositae (62) (Noguera et al., 2002). En esta
zona se tiene el registro de C. spinosus y C. urens. Por otra parte, se han registrado siete tipos de
vegetacion, con predominancia de la SBC, que se distribuye principalmente en cerros y lomerios.

Huatulco y Zimatan

La region de Huatulco y Zimatan, Oaxaca se encuentra en las estribaciones de la Sierra Madre del
Sur, en una de las Regiones Prioritarias de Conservacion (RTP-129) propuestas por la CONABIO
(Arriega et al., 2000). En esta area se encuentran zonas con SBC, éstas poseen un clima calido
subhimedo con lluvias en verano, con una precipitacién media anual de entre 1,000 y 1,500 mm,
97% de los cuales se presentan entre junio y octubre. La temperatura media anual es de 28°C, con
oscilaciones menores a los 5°C. Los terrenos son de poca elevacién (0-200 m.s.n.m.) y con
pendientes moderadas (CONANP, 2010). En cuanto al género Cnidoscolus, en esta zona se han
reportado las especies: C. megacanthus, C. multilobus, C. tubulosus y C. urens (Castillo-Campos et
al., 1997; Salas-Morales et al., 2003; Salas-Morales et al., 2007). En esta region se ubican el Parque
Nacional Huatulco (PNH) y el Sistema Comunitario para el Manejo y Proteccion de la Biodiversidad



(SICOBI), a continuacidén se describen brevemente algunos aspectos bioldgicos e histéricos de
ambos sitios.

Sistema Comunitario para el Manejo y Proteccion de la Biodiversidad

El Sistema Comunitario para el Manejo y Proteccidn de la Biodiversidad (SICOBI) se estableci6 en
2002 por el interés conjunto de varias comunidades y asociaciones civiles, asi como por la
participacion de académicos y algunos sectores del gobierno (Téllez-Ramirez, 2012). El SICOBI
abarca aproximadamente 98,000 ha (35% del area del complejo hidrolégico Copalita-Zimatan-
Huatulco), dentro de las cuales viven alrededor de 23,000 personas. Este sistema de reservas
comunitarias representa uno de los ejemplos mas importantes a nivel nacional de areas naturales
protegidas no gubernamentales (Galindo, 2010). Actualmente participan en él las comunidades:
San Miguel del Puerto, Santa Maria Xanadi, Benito Juarez, San Felipe Lachillo, La merced del
Potrero, Santa Catarina Xanaguia, San José Ozoltepec, San Francisco Ozoltepec, San Juan
Ozoltepec y Santo Domingo Ozoltepec. En su conjunto, el SICOBI se extiende altitudinalmente de
los 3,750 m, hasta el nivel del mar, protegiendo diferentes tipos de vegetacién (Gonzilez y
Miranda, 2003), desde bosques de pinos hasta selvas bajas caducifolias, mismas que representan
un area de 20,000 ha. Aunque no existen estudios bioldgicos para el sistema en su conjunto, de la
region de Zimatan se tiene un estudio floristico bastante completo (Salas-Morales et al., 2003) en
el cual se destaca la existencia de nueve tipos de vegetacion y 1,382 especies vegetales de 144
familias distintas, las mejor representadas son: Leguminosae (245 especies), Poaceae (66) y
Euphorbiaceae (54), ademas se tiene registro de 20 especies protegidas por la NOM-059ECOL-
2001 (SEMARNAT, 2002).

El Parque Nacional Huatulco

El Parque Nacional Huatulco (PNH) se ubica a 15°39" y 15°47" norte y 96°06" y 96°15” oeste. En
1998 se decreta Area Natural Protegida como fruto del esfuerzo de diversos actores sociales y
gubernamentales. Esta zona habia sido previamente expropiada al municipio de Santa Maria
Huatulco en 1984 para la creacién del Desarrollo Turistico Integral Bahias de Huatulco (CONANP,
2003). El PNH cuenta con una extensidn terrestre y otra marina, que en su conjunto abarcan un
area aproximada de 12,000 ha. Existen dos estudios acerca de la flora de la regién: Castillo-
Campos et al. (1997) y Salas-Morales et al. (2007). En el segundo de estos, los autores destacan la
existencia de ocho tipos de vegetacidén, en los cuales se han registrado 736 especies vegetales de
91 familias distintas, siendo las mas representadas: Leguminosae (146 especies), Euphorbiacea
(48) y Asteraceae (42); en este mismo estudio se destaca la presencia de 14 especies con algun
estatus de conservacion segin la NOM-059ECOL-2001 (SEMARNAT, 2002).
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Sistema de estudio
El género Cnidoscolus

El género Cnidoscolus (Euphorbiaceae) es endémico de América y contiene a unas 50 especies,
principalmente distribuidas en México y Brasil, aunque también en el Caribe y Sudamérica
(Webster, 2009). Las plantas de este género se encontraban anteriormente clasificadas como
pertenecientes a Jatropha. La descripcidn original de Cnidoscolus fue publicada en 1827 por
loanne Emanuele Pohl, quien propuso el nombre a partir de las raices griegas: kvidén “ortiga”, y
okoAo¢ “cuerpo agudo”. McVaugh (1944) menciona que las caracteristicas que diferencian a
Cnidoscolus de Jatropha son el perianto blanco, asi como la presencia de glandulas peciolares y
tricomas urticantes. De acuerdo con Webster (2009) este género estd compuesto por arboles,
arbustos y hierbas monoicas armadas con tricomas urticantes y latex. Las hojas son alternas,
simples, palmatilobadas y el peciolo presenta glandulas en el apice. Las inflorescencias son
dicasios, con flores apétalas y caliz petaloide. Las flores estaminadas presentan caliz gamodfilo con
8-10 estambres. Las flores pistiladas son sésiles o cortamente pediceladas, con 4-5 sépalos libres,
con estilos libres, multifidos o laciniados. El fruto es capsular, con semillas carunculadas. Uno de
los caracteres mas importantes en Cnidoscolus es la presencia de tricomas urticantes, que pueden
llegar a medir hasta 1.3 cm; éstos parecen ser un mecanismo de defensa, ya que al contacto con la
piel producen una muy fuerte irritacion (Lutz, 1914; Scheman y Conde, 2001).

Cnidoscolus megacanthus Breckon (Fernandez Casas, 2008)

Arbol o arbusto, de 8 a 14 cm de didmetro a la altura del pecho (DAP) y de 3-8 m de altura; el
tronco y las ramas presentan abundantes aculeos de 5 a 12 mm rematados en una seta urticante.
Presenta una corteza gris algo lustrosa, exfoliante en finas capas; el lefio es blanco y blando. Las
hojas presentan un peciolo glabro y cilindrico, el haz es ligeramente cdncavo, armado con tricomas
urticantes abundantes o esparcidos, de entre 2.5 y 5 mm, sostenidos sobre un peduinculo
cilindrico. El limbo es palmatilobado con siete nervios principales radiales, tanto el haz como el
envés son verdes, aunque mas palido el envés, el margen es dentado u ondulado y presenta
tricomas urticantes. La inflorescencia es un dicasio, tanto las flores masculinas como las femeninas
son blancas y carecen de tricomas urticantes. Las flores estaminadas contienen 10 estambres en
dos verticilos de longitud desigual. Las flores pistiladas son sésiles o pedunculadas, con sépalos
libres que se desprenden independientes. El fruto es de 12-15 x 9-12 mm, elipsoide cuando
maduro, con tricomas urticantes dispersos. El epiteto especifico “megacanthus” proviene de las
raices griegas grande (uéyac) y espina (akavBa). Esta especie se ha registrado en Nicaragua, México,
Guatemala y Costa Rica; se le llama “mala mujer” o “mala mujer macho”.

Cnidoscolus spinosus Lundell (Lundell, 1945)

Arbusto arborescente o arbol pequeiio de hasta 5 m de altura; las ramas son largas, glabras y
estan armadas con tricomas rigidos tipo espina de hasta 1.3 cm. El peciolo es grueso, largo y con
pocos tricomas urticantes, con una glandula larga y carnosa en el dpice del peciolo. La lamina foliar
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mide entre 9-20 cm de largo y de 12-29 cm de ancho, con 3-5 lobos primarios, las hojas jovenes
poseen gran cantidad de tricomas urticantes en el haz, las hojas maduras contienen menores
cantidades, o no los poseen. El envés tiene mayor cantidad de tricomas urticantes en las venas
principales. El lobo principal se extiende casi hasta la mitad de la ldmina. Los margenes foliares son
dentados. La inflorescencia es larga, de hasta 25 cm, con tricomas urticantes. Las flores
estaminadas son blancas, el cdliz mide aproximadamente 13 mm de largo. Las flores pistiladas
tienen el cdliz deciduo en una pieza, finamente pubescente, de cerca de 8 mm de largo. Las
capsulas miden aproximadamente 1 cm de largo cuando maduras y presentan tricomas urticantes.
Esta especie solo se ha registrado en México; comunmente se le llama “hiedra” o “mala mujer”.

Cnidoscolus urens (L.) Arthur (Missouri Botanical Garden, 2009)

Especie descrita originalmente por Linneo (1753) como Jatropha urens, en 1921 es clasificada
como Cnidoscolus urens (Arthur, 1921). Herbacea anual de 0.5-2 m de alto, a veces lefiosas, con
tricomas urticantes en las hojas. Las ramas estdn armadas densamente con tricomas urticantes,
pero sin espinas lefiosas. Las hojas presentan 3-5 lobos, de 5-15 cm de largo y 8-18 cm de ancho, el
peciolo mide de 3-15 cm de largo y posee glandulas en el apice. Las inflorescencias son dicasios de
5-15 cm de largo, con 3-8 flores pistiladas. Las flores poseen un céliz blanco. Las flores pistiladas
presentan un caliz dividido en segmentos, con estilo largo y ramificado. La cdpsula es de 10-12 mm
de largo. Esta especie se distribuye desde México hasta Argentina; comunmente se le conoce
como “chichicaste” o “mala mujer”.

Trabajo de campo

El trabajo de campo se realizé durante los meses de septiembre a octubre de 2011 en Chamela,
Jalisco y en Huatulco, Oaxaca. Se estudiaron tres especies del género Cnidoscolus, una de ellas
herbacea —C. urens-, las otras dos arbéreas -C. spinosus y C. megacanthus. De C. spinosus se
muestrearon tanto individuos adultos como plantulas, de las otras dos especies solo se
consideraron los adultos. Para cada especie, o etapa ontogenética, se ubicaron tres poblaciones
geograficamente distantes entre si (Tabla 1), en cada una de estas poblaciones se muestrearon 30
individuos. A cada individuo se le cortaron entre 3 y 30 hojas, dependiendo de la cantidad de hojas
que tuviera la planta. Se tomaron fotos de todas las hojas y las imagenes fueron procesadas con el
programa Win-folia (Regent Instruments Canada Inc., 2007) para obtener el area foliar total, asi
como el area danada por hongos fitopatdgenos e insectos herbivoros. El dafio provocado por
insectos herbivoros fue clasificado de la siguiente manera: la remocién de partes de la hoja fue
considerada como un dafio por forrajeros y el dafio en el meséfilo de la hoja fue clasificado como
dano por minadores, este ultimo no fue considerado para los analisis estadisticos debido a su baja
frecuencia. El dafio causado por hongos fitopatdgenos no fue clasificado en distintas categorias
debido a que visualmente todos los dafos eran muy similares.
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Tabla 1. Poblaciones por especie. pl.=plantula, ad.=adulto, RBCC=Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala, PNH=Parque
Nacional Huatulco, SICOBI=Sistema comunitario para el manejo y proteccién de la biodiversidad.

C. spinosus (pl.) C. spinosus (ad.) C. megacanthus (ad.) C. urens (ad.)

Cuixmala (RBCC) Cuixmala (RBCC) Entrega (PNH) Bocana (PNH)
Rio (RBCC) Eje (RBCC) Mazcalco (SICOBI) Desviacion (SICOBI)

Tecuan (RBCC) Rosadas (RBCC) Zimatan (SICOBI) Mojdn (SICOBI)

Adicionalmente, a tres hojas de cada individuo se les midieron los siguientes caracteres:
contenido hidrico, area foliar especifica, grosor, contenido de latex y densidad de tricomas
urticantes por cm?® en el haz y el envés. El contenido hidrico se encuentra correlacionado con la
proporcién del mesdfilo de la hoja, asi como con el contenido de nitrégeno, y estd asociado a la
eficiencia del consumo por parte del herbivoro (Scriber, 1977; Mattson y Scriber, 1987; Granier y
Laurent, 1994), para obtenerlo, las hojas fueron pesadas en el campo (peso fresco) y
posteriormente secadas y repesadas (peso seco). El contenido hidrico se calculé como: 100(1-
(peso seco/peso fresco)). El drea foliar especifica (SLA) es una medida asociada de manera
negativa con la rigidez de la hoja, asi como con su densidad y grosor (Vile et al., 2005; Moles et al.,
2011), se calculé como: (area de la hoja (cm?)/peso seco (g)). Para obtener la densidad de tricomas
urticantes por cm?® en el haz y envés de las hojas, con un microscopio estereoscdpico se conté la
cantidad de tricomas en areas de 1 a 4 cm? en tres partes de la hoja: porcion media del lobo
central, y a ambos lados de la base de la ldamina, estas medidas fueron escaladas a 1 cm? y
promediadas. El grosor de la hoja se encuentra relacionado de manera negativa con la tasa
fotosintética y el crecimiento, y de manera positiva con el costo energético de la hoja (Vile et al.,
2005), este caracter se midié en la hoja fresca con un micrémetro digital Mitutoyo (mod. 293-330).
Para medir el contenido de latex se realizé un procedimiento similar al usado por Agrawal y
Fishbein (2006), se utilizaron circulos de papel filtro de aproximadamente 1 cm de radio, estos
fueron pesados a microgramo. Posteriormente, en el campo, al realizar el corte de las primeras
tres hojas el latex que escurria del peciolo se colectdé en los papeles filtro, los papeles fueron
secados y repesados para obtener el peso del latex en miligramos.

Andlisis estadistico

Para cada especie se buscd probar la relacion entre los distintos caracteres foliares y la magnitud
(proporcion de area foliar dafiada) del dafio por hongos patdgenos e insectos herbivoros. Se
realizaron regresiones logisticas multiples y se uso el criterio de eliminacion regresiva. Debido a la
subdispersion de los residuales, los parametros de la regresion se obtuvieron a partir de cuasi
verosimilitud, se utilizoé la funcidn de enlace logit.

Adicionalmente, para la poblacidon de Zimatan, de la especie C. megacanthus, se probd si los
caracteres foliares influian en la incidencia del dafio (proporcidn de hojas dafiadas por individuo)
por hongos patdgenos, para lo cual se realizé una regresién logistica multiple usando el criterio de
eliminacion regresiva. Los parametros del modelo se obtuvieron a partir de cuasi verosimilitud, se
utilizé la funcién de enlace logit. Unicamente en poblacién la poblacion de Zimatan se probé dicha
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relacion, debido a que en el resto hubo gran cantidad de individuos con porcentajes muy bajos
(cero, o cercanos a cero) de area foliar dafiada (Fig. 1). En esta misma poblacion se probd si habia
una asociacion entre la magnitud del dafo causado por insectos herbivoros y el provocado por
hongos patdgenos por medio de una correlacion de Spearman.

Se probd la diferencia en la magnitud de dafio entre poblaciones de una misma especie y etapa
ontogenética con la prueba de Kruskal-Wallis, para aquellas especies en las que se encontraron
diferencias estadisticamente significativas se aplicaron pruebas de Mann-Whitney-Wilcoxon con la
correccidon de Bonferroni para probar las diferencias entre pares de poblaciones. Para verificar la
diferencia entre adultos y plantulas de C. spinosus se realizd una prueba de Mann-Whitney-
Wilcoxon.

Para describir la similitud de los caracteres foliares de las poblaciones se realizd un dendograma
a partir de un cluster jerarquico obtenido por el método de Ward. Con el fin de controlar la
covarianza entre los caracteres de las distintas especies, se realizd un andlisis de componentes
principales, el cluster se hizo con las distancias euclidianas entre los scores obtenidos de los
primeros tres componentes, que en conjunto contenian el 92.4% de la varianza. Debido a que los
ejes obtenidos en el andlisis de componentes principales son ortogonales, se puede calcular la
matriz distancias euclidianas entre los puntos. Ademas, a través de este procedimiento se puede
hacer un cluster mas robusto, ya que se elimina una porcién de la varianza de los datos (Husson et
al., 2010).

Todos los andlisis se realizaron en el programa R (R Core Team, 2012). Para el andlisis de cluster
se utilizaron las medias poblacionales de los caracteres foliares y los niveles de dafio, para el resto
de los andlisis se utilizaron las medias por individuo.
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RESULTADOS
Dario por hongos patdgenos

En relacién al dafio por hongos patégenos, Unicamente se observd dafio por necrétrofos, cuyos
sintomas fueron puntos o manchas oscuras. C. spinosus fue la especie que presentd una menor
magnitud de ataque (Fig. 1), tanto los individuos adultos como las plantulas presentaron dafios
muy bajos, cuyas medias (X) y errores estandar (e.e.), y medianas (X) y rangos intercuartilicos (IQR)
fueron: x=0.02 (e.e.=0.0004, n=88), ¥=0.009 (IQR=0.02) para los adultos, y x=0.05 (e.e.=0.0017,
n=86), X=0.01 (IQR=0.029) para las plantulas. No se encontraron diferencias estadisticamente
significativas entre las poblaciones de las plantulas (Kruskal-Wallis x’=1, v=2, p=0.6), pero si entre
las poblaciones de los adultos (Kruskal-Wallis x*=24.97, v=2, p<0.001).

Por otro lado, C. megacanthus fue la especie que presentd la mayor magnitud de este tipo de
dafio (x=0.64, e.e.=0.012, n=90; %=0.18, IQR=0.52), aunque hubo una gran variacién entre
poblaciones (Kruskal-Wallis x*=32.3, v=2, p<0.001), una de ellas (Zimatan) presenté un dafio
bastante superior al resto (x=1.53, e.e.=0.05, n=30, X=0.94, IQR=1.87). C. urens presentd niveles de
dafio promedio bajos (%x=0.15, e.e.=0.003, n=90; X=0.02, IQR=0.1) y similares entre localidades

(Kruskal-Wallis x*=2.1, v=2, p=0.34).

Mojén = L[J--1 * a
C. urens (ad.) Desviacion — [ }-4 . .
Bocana - '_, . . .
Zimatan < k- I - 4 b .
C. megacanthus (ad.) < Mazcalco H -~ .
Entrega — |:|Il_| e o .
Tecuan =] |-I- L a
C. spinosus (pl.) { Rio — b .
Cuixmala Ip . a
Cuixmala 7] I’ a
C. spinosus (ad.) Eje — | b
Rosadas  — F a
| | | | | | |
0 1 2 3 4 5 6

Area foliar dafiada por individuo (%)

Figura 1. variacién entre localidades, especies y etapas de desarrollo del area foliar dafiada de Cnidoscolus spp. por
hongos patdgenos. En cada localidad n=30. (pl.= plantula, ad.=adulto). Letras iguales en un mismo tipo de planta reflejan
que no hay diferencias estadisticamente significativas entre ellas (pruebas de Mann-Whitney-Wilcoxon).
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Dafio por insectos herbivoros
Dafio por forrajeros

Todas las especies tuvieron un nivel de dafio foliar bajo (Fig. 2). La especie que presentdé menor
magnitud de dafo fue C. urens (x=0.94, e.e.=0.02, n=90; X=0.24, IQR=0.67), gran cantidad de los
individuos de esta especie (51%) no mostraron ninguin dafio por herbivoros. En esta especie no se
encontraron diferencias estadisticamente significativas entre las poblaciones (Kruskal-Wallis
x*=0.74, v=2, p=0.68). Las poblaciones de C. megacanthus presentaron niveles de dafio bastante
constantes (Kruskal-Wallis x*=0.57, v=2, p=0.75), y en general superiores a los de las otras especies
(x=5.64, e.e.=0.04, n=90; Xx=4.45, IQR=4.27).

Por su parte, las poblaciones de los adultos de C. spinosus (x=4.51, e.e.=0.04, n=88; %=3.72,
IQR=4.71) presentaron niveles diferentes (W=2340, p<0.001) y superiores de dafio que las
plantulas (x=4.69, e.e.=0.12, n=86; %=0.76, IQR=4.12); la magnitud del dafio fue por lo general
menor al 10%. En los adultos de esta especie se encontraron diferencias estadisticamente
significativas entre las poblaciones (Kruskal-Wallis x*=12.46, v=2, p=0.002), ademds se registraron
diferencias estadisticamente significativas entre la poblacion de Rosadas con las poblaciones de
Eje y Cuixmala (Fig. 2). En las plantulas de esta especie 35% de los individuos no presentaron dafio,
sin embargo, aqui también encontramos los individuos con mayor cantidad de dafio promedio -
cinco individuos con un dafio promedio mayor al 20%-, a pesar de lo cual no se encontraron
diferencias estadisticamente significativas entre sus poblaciones (Kruskal-Wallis x*=1.75, v=2,
p=0.41).

No se encontrd una asociacion entre los niveles de dafio provocados por forrajeros y por hongos
fitopatdgenos en la poblacion de Zimatdn, Huatulco de la especie C. megacanthus (p=-0.16,

p=0.39, n=30).
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Entrega — k- -——=d e a
. Tecuan — [|:|-——-| e o a @
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C. spinosus (ad.) {Eje | ,__D:|_____| . s
Rosadas —{ HI ]-4 b
I I I I I I I
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Area foliar dafiada por individuo (%)

Figura 2. variacién entre localidades, especies y etapas de desarrollo del drea foliar dafiada de Cnidoscolus spp. por
forrajeros. En cada localidad n=30. (pl.= plantula, ad.=adulto). Letras iguales en un mismo tipo de planta reflejan que no
hay diferencias estadisticamente significativas entre ellas (pruebas de Mann-Whitney-Wilcoxon).
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Dafio por minadores

El dafio por minadores fue muy bajo tanto en porcentaje de area foliar dafiada, como en
incidencia. Para los adultos de C. spinosus, de un total de 1669 hojas revisadas, solo se
encontraron nueve hojas dafiadas por minadores, mientras que para las plantulas, de 499 hojas,
solo en una se observo este tipo de dafo. Por otro lado, para C. megacanthus se revisaron 1808
hojas, de las cuales solo en 119 (6%) se encontro este dafio, de éstas, el 65% presentaron dafios de
entre 0.01 y 0.02% del area foliar total. Por ultimo, de C. urens se revisaron 670 hojas y en ninguna
de ellas se observo este tipo de dafio.

Relacion entre los caracteres foliares y los niveles de dafio

En general no se encontrd relacién entre los caracteres foliares y la magnitud del dafio causada
forrajeros o patégenos. Unicamente en las plantulas de C. spinosus se encontré una relacién
positiva entre el grosor de la hoja y los niveles de dafio por forrajeros (Y=-4.68+9.49*X; parametro
de dispersion ($)=0.032; F=5.09, p=0.026) (Fig. 3). No se encontré una dependencia entre la
incidencia del daio por hongos patdgenos y los caracteres foliares en la poblacidn de Zimatan de
C. megacanthus (para todas las variables p>0.1).

C. spinosus, plantula
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Figura 3. Relacién entre el dafio por forrajeros y el grosor de la hoja
en las plantulas de Cnidoscolus spinosus.

Caracteres foliares
Expresion de los caracteres a nivel especifico

El grosor, el contenido hidrico, y el area foliar especifica presentaron expresiones relativamente
similares entre las especies (Figs. 4.c, d, e). Por otro lado, la densidad de tricomas en el haz y en el
envés, asi como el contenido de latex fueron claramente distintos entre las especies. Las plantulas
de C. spinosus y la herbacea C. urens presentaron mayores densidades de tricomas urticantes en el
haz de la hoja, mientras que C. megacanthus y los adultos de C. spinosus presentaron densidades
sumamente bajas (Fig. 4.b). En cuanto a las densidades de tricomas en el envés de las hojas, C.
urens fue la especie en la que se registraron las mayores densidades, las plantulas de C. spinosus

tuvieron en general densidades menores a los 3 tricomas/cm?, mientras que C. megacanthus y los
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adultos de C. spinosus presentaron densidades sumamente bajas (Fig. 4.a). Se registré la mayor
produccion de latex en los adultos de C. spinosus y en C. megacanthus, por su parte, las plantulas
de C. spinosus y la herbacea C. urens tuvieron una menor produccion de latex (Fig. 4.f).
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Figura 4. Caracteres foliares por especie. a) Densidad de tricomas en el envés, b) densidad de tricomas en el haz,
c) grosor de la hoja, d) contenido hidrico, e) area foliar especifica (SLA), f) contenido de latex.
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Analisis conjunto de los caracteres

Tanto en el analisis de cluster, como en el de componentes principales, las poblaciones se
agruparon por especie, esto es, las poblaciones de una misma especie presentaron caracteres
similares. Como se puede observar en el biplot de la Fig. 5, las especies presentaron una
variabilidad diferente en la expresidn de los caracteres; destaca por un lado C. megacanthus, cuyas
poblaciones estan agrupadas a corta distancia entre si, lo cual refleja la constancia de la expresiéon
de los caracteres foliares; en el otro extremo se encuentra C. urens, que presenta la mayor
variabilidad entre poblaciones. En un grado intermedio se encuentran las poblaciones de C.
spinosus, especie en la cual las plantulas presentan menor variabilidad en los caracteres, mientras
que los adultos presentan mayor variacién en la expresion de los mismos, aunque menor a la de C.
urens. Ademads, en esta misma grafica (Biplot de la Fig. 5) podemos ver que existe una fuerte
correlacién positiva entre la densidad de tricomas en el haz y el envés, asi como una asociacion
negativa entre la densidad de tricomas y la cantidad de latex.

El dendograma obtenido de los scores de los primeros tres componentes principales (Fig. 5)
muestra con mayor claridad el grado de similitud entre las poblaciones, donde destaca la
clasificacion de las plantulas de C. spinosus y C. urens por un lado, y C. megacanthus y los adultos
de C. spinosus por el otro, ademds de la clasificacidon de la poblacién de Bocana (C. urens) como
perteneciente al grupo de las plantulas de C. spinosus.
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Figura 5. Biplot de los dos primeros componentes principales de los caracteres foliares por poblacién y dendograma
realizado con los scores de los primeros tres componentes principales para la clasificacion de las poblaciones en funcién
de los caracteres foliares. Porcidn de la varianza: PC1=0.6, PC2=0.23, PC3=0.1. Cm.=C. megacanthus, Cs.=C. spinosus,
Cu=C. urens, pl.=plantula, ad.=adulto. Para el biplot: t.envés=densidad de tricomas en el envés, t.haz=densidad en el haz,
cont.hidrico=contenido hidrico.
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DISCUSION
Dario por hongos patdgenos

El dafio provocado por hongos patégenos fue menor al causado por forrajeros y presentd
variaciones considerables entre especies. En las plantulas y adultos de C. spinosus se observé la
menor cantidad de dafio, seguidas de C. urens, y mayores en C. megacanthus. Se encontrd una
gran variacién interespecifica, y en C. megacanthus y los adultos de C. spinosus se encontrd
variacién intraespecifica. En C. spinosus parece no haber variacion en las defensas contra
patégenos a lo largo de la ontogenia de la planta. Debido a la muy reducida cantidad de
informacidn acerca del dafio causado por hongos patégenos en general, y en particular para este
tipo de vegetacién, la comparacidn de estos resultados con otros sistemas resulta complicada. En
los ecosistemas tropicales el dafio foliar causado por patdgenos es bajo, en comparacién con otros
tipos de dafio (Gilbert, 2002), asi por ejemplo, Garcia-Guzman y Dirzo (2001) al estudiar 57
especies en una selva alta, encontraron que aproximadamente el 80% presentd entre 0 y 1% de
area foliar dafiada; mientras que, Benitez-Malvido et al. (1999) encontraron que en la Amazonia
las plantulas presentaban porcentajes de dafio promedio menores al 2%. En particular para la SBC
mexicana, Gonzalez-Cruz (2009) reporta un promedio de 15.6% de area foliar dafiada por
patdgenos para una isla con esta vegetacion. Por su parte, Garcia-Guzman y Trejo (datos no publ.)
al estudiar la magnitud de este tipo de dafio en 168 especies una de nuestras zonas (Chamela),
encontraron que en el 41% no se observd ningun dano, mientras que solo el 1% presentd dafios
mayores al 10% del area foliar, por lo que los niveles de dafio aqui reportados parecen ser
comunes en este tipo de vegetacidon. Dichas autoras también observaron que la magnitud del dafio
estaba relacionada de manera negativa con la apertura del dosel, y de manera positiva con la
temperatura y la precipitacién; debido a que en el presente estudio no se midieron tales variables
no es posible definir si estos patrones se observaron, o no.

La falta de relacion entre el dafio por patdgenos y los caracteres foliares es poco sorprendente
debido a que las defensas contra estos organismos son principalmente quimicas, y no fisicas
(Agrios, 2005). En este sentido, algunas de las defensas que mas han sido estudiadas, y que se
consideran de mayor importancia para este tipo de ataque son: la respuesta hipersensible
(induccién de la muerte de tejidos foliares), la autofagia y la produccion de especies reactivas de
oxigeno (ROS), asi como la sintesis de metabolitos secundarios, péptidos antimicrobianos y
hormonas (Mengiste, 2012).

Dafo por insectos herbivoros
Dafio por forrajeros

El dafio provocado por forrajeros fue bajo en todas las poblaciones (<6%), la especie con menos
dano fue C. urens, seguida de los adultos de C. spinosus y mayor en C. megacanthus. Por otro lado,
las plantulas de C. spinosus presentaron menores magnitudes de dafio que los adultos. Debido a
que al parecer las plantas de este género son capaces de tolerar la pérdida de una gran cantidad
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de tejido foliar, el efecto que estas magnitudes de dafio pudiera tener sobre la adecuacién o
supervivencia de las plantas, queda por el momento como una pregunta abierta. Por ejemplo,
Parra-Tabla et al. (2004) y Arceo-Gémez et al. (2009) al someter a C. aconitifolius a tratamientos
de 25, 50 y 100% de defoliacién (dafios mucho mayores a los aqui reportados, aunque registrados
en condiciones naturales en C. aconitifolius (Parra-Tabla y Herrera, 2010)), encontraron que la
expresion sexual se veia afectada, no asi la tasa de visitas por polinizadores, ni el peso de las
semillas. Estos resultados deben tomarse con cautela, ya que, la defoliacién artificial no tiene el
mismo impacto que la herbivoria (Lyytikdinen, 1994; Chen et al., 2002; Bricchi et al., 2010; Quentin
etal., 2010).

La magnitud del dafio provocado por herbivoros fue menor a la media cuantificada en otros
estudios para este tipo de ecosistema; por ejemplo Murali y Sukumar (1993) reportan un
promedio de dafio de 6.8% para un bosque tropical seco de la India, los estudios para este tipo de
vegetacién en América arrojan estimaciones de dafio promedio anual de entre 14-17% (Filip, 1995;
Coley y Barone, 1996), aunque Dirzo y Dominguez (2002) mencionan que el 39% de las especies
presentan dafos de entre 1-5%, y solo el 17% de las especies presentan dafios mayores a 10%. La
magnitud del dafio en las especies aqui estudiadas fue menor a lo reportado para C. quercifolius
en una SBC brasilefia, en dicha especie Coelho et al. (2012) encontraron una media de dafio del
11.12% (e.e.=1.06, n=100). Por otro lado, Dirzo y Dominguez (1995) comentan que se ha
observado que C. spinosus presenta gran variacion anual en el dafio recibido, lamentablemente no
muestran datos que sustenten dicha declaracidon. Vale la pena sefalar que la cuantificacion
“puntual” tiende a subestimar el dafio recibido durante la temporada, debido a que éste se va
acumulando a lo largo de la vida de la hoja, Lowman (1984) al comparar diferentes métodos de
medicién encontré que las estimaciones puntuales subestimaron en un factor de hasta 5 veces el
dano total; ademas, en un estudio de varios afos realizado en una de nuestras zona de muestreo
(Chamela), Filip et al. (1995) reportan que en promedio las estimaciones puntuales subestimaron
en 1.99 veces el dafio anual, en este mismo estudio resaltan que resulta imposible establecer un
factor comun para todas las especies, o incluso uno para una sola especie, debido a la variacién
intra e interanual.

Dafio por minadores

El dafio causado por minadores fue muy poco frecuente, lo cual, como sugieren Dillon et al.
(1983), pudiera deberse a la presencia de los laticiferos articulados. El Unico estudio que se conoce
para este tipo de dafio en SBC es el de Ramos-Calderdn (2009) quien, al estudiar la herbivoria en
27 especies encontré un dafio promedio de 6%, lo cual sugiere que el dafio de las especies aqui
estudiadas se encuentra muy por debajo de la media para este tipo de vegetacién.

Ontogenia en C. spinosus

Para ambas etapas (plantulas y adultos), ninguno de los caracteres estudiados se encontrd
relacionado negativamente con la magnitud del ataque por herbivoros. Por otra parte, las

plantulas de C. spinosus fueron menos atacadas que los adultos esta especie, estas diferencias
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podrian deberse a que los herbivoros pudieran preferir alimentarse de las plantas mas grandes,
gue presentan mayor cantidad de hojas. Ademas, es posible que las plantulas posean una mayor
concentracién de metabolitos secundarios u otros caracteres defensivos. Otra posible explicacién
es que quizas la mayor abundancia de tricomas en la plantula impida no el ataque de insectos, sino
la oviposicidon, como se ha observado en otras especies (Levin, 1973; Malakar y Tingey, 2003).
Aunque los datos obtenidos en este estudio no nos permiten establecer dicha conexién, la menor
densidad de tricomas se observd en la poblacién de Cuixmala, donde también se identificaron los
mayores ataques para las plantulas. En cuanto a las teorias que podrian explicar los resultados
obtenidos esta la de Bryan et al. (1992) que predice que las plantulas deberian estar mas
defendidas que los adultos, sin embargo, para poder aceptar plenamente esta teoria es necesario
primero conocer qué caracteres actuan como defensa, de qué manera y contra qué tipo de
herbivoros.

Formas de crecimiento

Las especies arbdreas tuvieron mayor cantidad de dafio en comparacion con la herbacea, siendo C.
megacanthus la que presenté las mayores magnitudes, por su parte C. spinosus presenté mayor
variacién en las magnitudes de dafo que las otras dos especies, mientras que la herbacea C. urens
presentd niveles de dafio muy bajos. Resulta dificil explicar dicho patrén a través de las hipdtesis
de la tasa de crecimiento, o la de apariencia, ya que ambas hacen predicciones contrarias a lo
observado, sin embargo, para poder poner a prueba dichas hipdtesis seria necesario realizar un
protocolo experimental, asi como identificar los caracteres de resistencia. Los resultados
obtenidos pudieran ser explicados usando un razonamiento analogo al empleado por Bryant et al.
(1992): debido a que las plantas de menor tamafio poseen menor cantidad de hojas, éstas
debieran estar mejor protegidas, mas aun por que C. urens es una especie anual, por lo cual el
dano foliar pudiera afectar de manera mds directa su adecuacion. Sin embargo, para poder
realizar una buena comparacién entre las especies, seria necesario obtener datos sobre los
individuos (por ej. cantidad de hojas, altura, drea de la copa, densidad de individuos), asi como
datos ecoldgicos de los sitios de muestreo y de los herbivoros.

Caracteres foliares y su relacion con el dafio por forrajeros

Ninguno de los caracteres foliares medidos afectd de manera negativa el dafio por forrajeros, esto
pudiera indicar que, en general, los caracteres aqui estudiados son poco importantes para los
insectos y otros pequefios herbivoros que se alimentan de las plantas de este género. La relacidon
positiva encontrada -en las plantulas de C. spinosus- entre el grosor de la hoja y el dafio por
forrajeros pudiera deberse al hecho de que este caracter no necesariamente se encuentra
asociado a las defensas foliares (Gianoli y Hannunen, 2000).

El hecho de que los tricomas no hayan tenido relacién con los dafos foliares parece dificil de
explicar en vista de las siguientes evidencias de su papel defensivo: son altamente urticantes al
tacto; hay reportes de insectos que mueren al entrar en contacto con ellos (Dillon et al., 1983); en

el liqguido que contienen se ha reportado la presencia de histamina, acetilcolina y serotonina, entre
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otras sustancias no identificadas (Loojadoo y Pollard, 1991); el tricoma en su porcidon apical
presenta una franja mas delgada que le permite romperse al entrar en contacto con algin objeto y
liberar la sustancia que contiene (Thurston y Lersten, 1969); y, adicionalmente, se ha observado en
algunas especies de este género (C. texanus y C. aconitifolius) que al estar expuestas a este tipo de
dafio, presentan mayor densidad de tricomas (Pollard, 1986; Abdala-Roberts y Parra-Tabla, 2005).
Los estudios antes mencionados apoyan la idea de que los tricomas poseen un papel defensivo; sin
embargo, los resultados aqui reportados no parecen favorecer tal conclusion, esto podria
explicarse por las siguientes razones: 1) Los tricomas son grandes en comparacion al tamafio de los
insectos herbivoros, por lo cual estos no se verian afectados, e incluso pudieran verse beneficiados
(Pollard, 1992; Stidham y Stidham, 2008). 2) Los tricomas pudieran jugar un papel defensivo contra
grandes herbivoros, como ha sido sugerido para plantas de la familia Urticaceae (Pollard, 1984;
Tuberville et al., 1996), aunque, como resalta Janzen (1981), el impacto de los grandes herbivoros
en las SBC es, en general, menor al de los insectos. 3) Es posible que los tricomas tengan otras
funciones ademas de la defensiva (Wagner et al., 2004; Tooker et al., 2010), lo cual se ha visto en
otras especies que poseen tricomas urticantes (Cano-Santana y Oyama, 1992; Pérez-Estrada et al.,
2000).

En cuanto al latex, se ha observado que existe una asociacién negativa entre éste y la presencia
de tricomas (Agrawal y Fishbein, 2006; da Silva y Batalha, 2011), misma que parece estar presente
en las especies de este estudio, asi C. urens presenté mayor densidad de tricomas y menor
produccion de latex, mientras que en C. spinosus y C. megacanthus se observa el caso contrario. El
l[atex ha sido seflalado como un caracter defensivo muy potente, por ejemplo, Farrel et al. (1991)
destacan que las familias cuyas especies producen latex, son también las que mayor diversidad
presentan. En cuanto a las especies del género Cnidoscolus, existen algunos reportes sobre el
contenido quimico de las hojas (Seigler y Bloomfield, 1969; Kolterman y Breckon, 1982),
basandose en estos estudios Stidham y Stidham (2008) comentan que es posible que el latex
contenga los siguientes compuestos téxicos: linamarina, b-amyrina y glicésidos flavonoides. Por
otro lado, en algunas especies de Cnidoscolus, se ha observado que algunas larvas de lepiddptero
antes de consumir el limbo de la hoja hacen “zanjas” en el peciolo para cortar los laticiferos (Dillon
et al., 1983; obs. pers.). En el presente estudio no se encontrd una relacién entre el latex y el dafio
foliar, por lo cual es posible que en las especies estudiadas la cantidad de latex producido no sea
suficiente para limitar la herbivoria, o que el Iatex producido por estas especies sea poco efectivo
como defensa.

Las especies del género Cnidoscolus ademds poseen otros caracteres que pudieran ser de
resistencia, como la presencia de nectarios en la base de la ldamina foliar, que son visitados por
hormigas (obs. pers.), asi como la dureza de las hojas, o la interaccidon que sostienen con arafias
del género Peucetia, cuya presencia se ha demostrado que reduce las tasas de herbivoria (Arango
et al., 2012 y referencias en el articulo). Ademas, se conoce que C. chayamansa y C. aconitifolius
producen glicdsidos cianogénicos (Kuti y Konoru, 2006), los cuales se han reportado como
compuestos antiherbivoros bastante potentes (Vetter, 2000) que pueden llegar a ser toxicos
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incluso para los grandes mamiferos, sin embargo, la producciéon de estas sustancias en otras
especies de este género es desconocida.

Perspectivas

Para poder comprender las relaciones entre las plantas del género Cnidoscolus y sus
depredadores, resultaria relevante conocer el impacto que estos tienen en su desempefio y
adecuacion, asi como la composicién quimica de las hojas y la diversidad de herbivoros vy
patégenos que utilizan a esta planta. En vista de los resultados obtenidos, surgen algunas
preguntas que por el momento quedan sin solucién: équé papel estan jugando los tricomas vy el
l[atex en estas plantas?, équé caracteres foliares afectan el dafio por herbivoros y patégenos?, élas
diferencias en las tasas de herbivoria estan asociadas a la forma de crecimiento de la planta?, équé
caracteres afectan el dafio por patégenos?
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CONCLUSIONES
Con base en los resultados obtenidos se formulan las conclusiones siguientes:

1. El dafio causado por hongos patdgenos en todos los casos fue menor al ocasionado
por forrajeros, ninguno de estos dos fue afectado de manera negativa por los
caracteres foliares estudiados. El dafio por minadores fue sumamente inferior a los
otros dos, posiblemente debido a la presencia de laticiferos; en todas las especies la
magnitud de este tipo de dafio fue menor a 0.05%.

2. Existe una similitud en los caracteres foliares de las especies arbéreas C. spinosus y C.
megacanthus, que presentan hojas mds gruesas y con mayor cantidad de latex. A
diferencia de éstas, las hojas de la herbacea C. urens, poseen mayor cantidad de
tricomas tanto en el haz, como en el envés.

3. La variacion en los niveles de dafio por hongos patdégenos no tuvo relacion con los
caracteres foliares medidos, la forma de vida, o la etapa ontogenética; aunque si con
la especie. En estas especies la magnitud del dafio por forrajeros parece estar
relacionada con la forma de vida y la etapa ontogenética. Las especies arbéreas (C.
spinosus y C. megacanthus) presentaron mayores niveles de dafio que la especie
herbacea. Adicionalmente, las plantulas de C. spinosus presentaron menores niveles
de dafio que los adultos de esta misma especie.

4. Las diferencias en las magnitudes de dafio en las plantulas y adultos de C. spinosus
pudieran explicarse por la teoria propuesta por Bryant et al. (1992). Por otro lado,
contrario a lo que pudieran predecir la teoria de la apariencia y la hipdtesis de la tasa
de crecimiento, la especie herbacea C. urens se encontré menos dafada que las
especies arbéreas. Sin embargo, para poder discutir la pertinencia de dichas teorias,
seria necesario conocer mejor la historia natural de estas especies y sus
depredadores, ademas de entender sus sistemas defensivos y de realizar protocolos
experimentales que pongan a prueba las predicciones realizadas por cada teoria.
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