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Cuando un gran niamero de habitantes de un area
cualquiera llega a modificarse y perfeccionarse,
podemos comprender, por el principio de la
competencia y por las importantisimas relaciones
de organismo a organismo en la lucha por la vida,
gque toda forma que no se modificase Yy
perfeccionase en algun grado, estaria expuesta a
estar exterminada. Comprendemos, por tanto, por
gué todas las especies de una misma region, si
consideramos espacios de tiempo suficientemente
largos, llegan a modificarse al cabo, pues de otro
modo se hubiesen extinguido.

Charles Darwin
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Resumen

La amplitud de dieta de herbivoros lepiddpteros puede verse afectada por multiples factores
como la variacién de la precipitacion y la sucesion ecoldgica. Los herbivoros lepiddpteros
han servido como modelo de estudio en el grado de especializacion alimenticia, ya que
pueden alterar el ciclo de nutriente al cambiar las relaciones competitivas de las plantas, lo
que acelera la tasa de sucesion ecologica. En este estudio se evalud la influencia de la
sucesion vegetal y de la variacion interanual de la precipitacion sobre la amplitud de dieta
de los herbivoros lepidopteros de una selva tropical caducifolia en un periodo de 11 afios.
También se tomd en cuenta la incidencia de huracanes, ya que afectan directamente a la
dindmica sucesional y por ende a la abundancia de herbivoros, por eso no se muestre6 en
dos afios (2011, huracan Jova y 2015, huracan Patricia). Se encontré una variacion en la
riqueza de las especies méas abundantes de orugas en las diferentes etapas sucesionales,
mostrando una tendencia generalista en la etapa inicial y conforme van apareciendo otras
especies vegetales en etapas posteriores la amplitud va disminuyendo. Con respecto a la
precipitacion se encontraron dos tipos de evidencia. Por un lado, se observa una tendencia
marginalmente significativa en que las orugas disminuyeron la amplitud de dieta (tendencia
especialista) en afios con mayor precipitacion y por el otro se observa que la amplitud

disminuye conforme al aumento de la temporada seca anterior.



Introduccion

Los procesos ecoldgicos involucran interacciones entre varias especies y su entorno
(Hernéndez et al. 2014). Una de las interacciones bidticas de mayor impacto en las
comunidades es la herbivoria, que implica la interaccion entre un animal (vertebrado o
invertebrado) con su planta-alimento (Crawley, 1983). Los herbivoros tienen un impacto
negativo en las poblaciones vegetales, ya que pueden afectar la demografia, distribucion,
abundancia, crecimiento, sobrevivencia y reproduccion de las plantas (Dirzo, 1984, Bawa
et al. 1985). Sin embargo, algunos herbivoros pueden tener efectos indirectos favorables al
influir en el ciclaje de nutrientes del ecosistema, ya que su presencia implica una fuente de
alimento para los depredadores como aves insectivoras, ranas, mamiferos, arafias y otros
invertebrados (Price, 1997). Algunos herbivoros pueden convertirse después en adultos
polinizadores (Bawa et al. 1985; Schowalter, 1981), lo que hace méas complejo el resultado
de la interaccion. La herbivoria también puede cambiar las relaciones competitivas de las

plantas, lo que a menudo acelera la tasa de sucesion ecoldgica (Schowalter, 1981).

Herbivoria de lepidopteros

Los herbivoros lepidopteros se consideran como uno de los grupos con mayor
representatividad e impacto en comunidades vegetales, tanto en selvas templadas como
tropicales (Sanchez-Ramos et al. 1999). Muchas especies de herbivoros lepiddpteros
responden a los cambios climaticos con modificaciones en su comportamiento ya que
utilizan diversas sefiales para localizar a sus hospederas y maximizar su supervivencia,
desarrollo y reproduccién (Rosset, 1988). Asi mismo, su metabolismo se ve afectado por el
incremento de temperatura, ya que esto conduce al agotamiento de las reservas de energia
de los herbivoros. Esto puede verse reflejado en una baja fecundidad y una alta mortalidad
durante periodos frios (Abarca y Lill, 2015).

El grupo de lepidopteros ha servido como modelo para el estudio de la especializacion
trofica debido a la diversidad en la amplitud de su dieta. Esta se refiere al nimero de

especies hospederas que los herbivoros consumen en funcion de las especies disponibles en



una comunidad (Forister et al. 2015). Dependiendo de la amplitud de dieta, los herbivoros
pueden clasificarse entre generalistas (dieta basada en tres 0 mas especies vegetales) o

especialistas (dieta basada en una o dos especies vegetales; Giraudo et al. 2012).

Forister y colaboradores (2015) cuantificaron la amplitud de dieta de herbivoros
lepiddpteros en distintas localidades, desde Canada hasta Brasil en el hemisferio occidental
y desde Reino Unido y Japon hasta Papua Nueva Guinea en el hemisferio oriental.
Utilizando registros de lepidopteros en colecciones de insectos, ademas de caracterizar la
distribucion de especialistas y generalistas, reportaron que la distribucion de la amplitud de
la dieta se ajusta a una “ley de poder”, donde la mayoria de las especies estan asociadas
localmente con una sola familia o especie taxondmica de plantas, mientras que hay menor

variedad de especies de herbivoros con dietas méas heterogéneas.

Existe una mayor diversidad de lepiddpteros en climas tropicales que en los templados y
por lo tanto existe una mayor demanda de plantas hospederas tropicales que templadas
(Ehrlich y Raven, 1964). La gran diversidad de plantas promueve que la eleccion del sitio
de oviposicion por parte del imago es importante. Muchos lepiddpteros adultos ponen sus
huevos en ciertos hospederos con gran precision, sin embargo, hay otros que no son tan
precisos y en este caso las larvas tienen que encontrar el hospedero apropiado o perecer, ya
que por lo general se alimentan de las hojas jovenes y suaves de las plantas (brotes tiernos).
La explotacion de una planta como fuente de alimento implica ajustes metabdlicos por
parte de las orugas, lo que promueve que el insecto sea relativamente ineficiente en la
utilizacion de otras fuentes de alimentos y tienda a restringir su eleccion de plantas
alimenticias. Las defensas quimicas de las plantas presentan dificultades para las orugas, ya
gue muchas plantas se caracterizan por la presencia de sustancias metabolicas secundarias,
que pueden ser repelentes para la mayoria de los insectos y a menudo pueden ser decisivas

en los patrones de seleccion de un hospedero (Ehrlich y Raven, 1964).

Herbivoria durante la sucesion vegetal



La sucesion vegetal es el proceso o cambio gradual y direccional que tienen los ecosistemas
durante el cual paulatinamente aumentan en diversidad de especies, estructura y biomasa
(Martinez, 2014). Una de las principales razones por las que un sistema pasa a una etapa
inicial de sucesion ecologica son los eventos climatologicos (huracanes, ciclones, tifones,
etc.), debido a que estos generan la pérdida del dosel y la variacién en la composicion de la
estructura vegetal, alterando las condiciones abiéticas (luz, temperatura, humedad) y
bidticas (abundancia y diversidad de recursos; Schowalter et al. 2016). La sucesion
ecologica y el ciclo de nutrientes parecen ser los resultados de interacciones entre insectos y
plantas, debido a que se generan cambios en la disponibilidad y calidad de especies
hospederas en etapas tempranas, ya que las plantas que no presentan estrés (de rapido
crecimiento, y generalmente con menos defensas; Coley, 1983) soportan pequefias
poblaciones de herbivoros insectos que estimulan el ciclo de nutrientes a corto plazo y por
el contrario, las plantas estresadas favorecen el aumento de las poblaciones de herbivoros
insectos que a su vez aceleran el declive y reemplazo de las plantas, lo cual influencia en la
amplitud de dieta de los herbivoros y como consecuencia, la cantidad de dafio ocasionado a
sus hospederos (Lebrija-Trejos et al. 2010; Schowalter, 1981).

Se ha reportado los lepidopteros y las relaciones tréficas que mantienen con sus plantas
hospederas son particularmente sensibles a la sucesion vegetal (Villa-Galaviz et al. 2012).
Sanchez-Ramos y colaboradores (1999), cuantificaron el porcentaje de dafio foliar por
herbivoros en un bosque mesoéfilo a través del tiempo. Con la finalidad de conocer el grado
de especializacion de cada lepidoptero, realizaron pruebas con camaras de exclusion
colocadas en las plantas, y reportan que las especies Halysota fugilinosa, Melese russata y
Anisodes gigantula se especializan en un solo hospedero, mientras que Hyperia variabilis
se alimenta de especies diferentes de plantas (Liquidambar styraciflua, Perymenium
ovalifolium y Rapanea myricoides). Esto sugiere mayor grado de generalismo. La
especializacion de la dieta también puede estudiarse a nivel de familia. En ese mismo
trabajo se concluye que la familia Noctuidae presenta habitos generalistas (Sanchez-Ramos
et al. 1999). Janz y colaboradores (2001), hicieron estudios sobre las asociaciones de
plantas con insecto-huésped en la tribu Nymphalini pertenecientes a la familia

Nymphalidae, y encontraron que la mayoria de las especies tienden a alimentarse de plantas



del orden Rosales (Rosaceae, Urticaceae) y Fabales (Fabaceae), por lo que concluyen que
los integrantes de esta tribu son generalistas. Kitching y colaboradores (2000) consideran a
las familias Arctiinae y Phycitinae como generalistas y asociadas a plantas ruderales, a
diferencia de las familias Ctenuchinae y Epipachiinae que por lo general se alimentan de

hojas muertas de arboles forestales.

El grado de especializacion alimenticia de los herbivoros también puede estar influenciado
por la estacionalidad o variacion climatica de cada sitio. Abarca y Lill (2015) combinaron
observaciones de campo con manipulaciones de laboratorio para investigar las
consecuencias del calentamiento climéatico de dos afios en la fenologia y el rendimiento de
la especie herbivora Malacosoma americanum. Sus resultados indican que las
temperaturas mas calidas pueden desencadenar la asincronia de las temporadas, al acelerar
la fenologia de las plantas. En consecuencia, las orugas de diferentes poblaciones
disminuyen la capacidad para soportar el hambre y hacer frente a la falta de recursos. Otro
ejemplo es el de Scherrer y colaboradores (2016), que reportan patrones de uso de plantas
hospederas entre temporadas de lluvias y secas en una selva tropical caducifolia en Brasil.
Los autores detectaron un aumento del 30% en el nimero de plantas hospederas utilizadas
durante la estacién seca en comparacion con la temporada de lluvias y en consecuencia
mientras que las orugas presentaron una expansion de la amplitud de dieta de la estacion
himeda a la seca. Igualmente, en un sistema de dunas costeras, se ha reportado una mayor
selectividad de los herbivoros durante la temporada de lluvias, cuando la oferta de especies
de plantas es mayor, mientras que en la temporada seca los herbivoros que tienden al

generalismo son mas predominantes (Lopez-Carretero et al. 2014).

En este contexto, en el presente estudio se evaluo la influencia de la sucesion vegetal y de
la variacion interanual de la precipitacion sobre la amplitud de dieta de los herbivoros
lepidopteros en una selva seca del tropico mexicano. Dado que en etapas sucesionales
tempranas la oferta de plantas hospederas es menor y las condiciones abidticas son mas
estresantes, seria de esperarse que la dieta de los herbivoros tienda a ser generalista en estas
etapas, mientras que la comunidad de herbivoros seria més especialista hacia las etapas de

sucesion tardias y en la selva madura, con una gran diversidad de especies de plantas y



condiciones abiGticas menos estresantes. También se espera que la cantidad de
precipitacion promedio y los dias de temporada seca por afio influyan en la amplitud de
dieta, ya que la cantidad de alimento disponible va aumentando conforme aumenta la
precipitacion y en este sentido se espera que en afios en los que hay mayor precipitacion la
amplitud de dieta sea menor y por el contrario, a menor precipitacion la amplitud de dieta
sera mayor, debido a que a menor cantidad de recursos disponibles las orugas se ven
obligadas a ampliar su dieta.

Objetivo general

Analizar la variacién en la amplitud de dieta de herbivoros lepiddpteros mas abundantes en

una selva estacional, en funcidn de la sucesion vegetal y la precipitacion interanual.

Obijetivos particulares

1. Definir cuales son las especies de lepiddpteros méas abundantes de la selva
caducifolia de la regién de Chamela, Jalisco, utilizando los registros disponibles
entre 2007 y 2018.

2. Estimar cambios en la amplitud de dieta de las especies de herbivoros lepidopteros

mas abundantes en funcion de las etapas de sucesion de la selva tropical caducifolia.

3. Estimar los cambios anuales en la amplitud de dieta de los herbivoros lepiddpteros

mas abundantes en funcion de estimadores de precipitacion.



Materiales y método

Area de estudio

La reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala se localiza en el Estado de Jalisco, México
(19°30°N, 105°03’W) a dos km al oeste de la costa y seis km al sureste de la Bahia de
Chamela (Imagen 1). El sustrato incluye basalto, reolita y conglomerados no consolidados.
La mayor parte del terreno no sobrepasa los 580 msnm y no hay corrientes de agua
permanentes. El clima es tropical, calido subhiimedo, con una marcada estacionalidad. La
sequia se presenta de noviembre a junio con algunas lluvias en diciembre o enero. La
precipitacion promedio anual es de 731 mm, la temperatura promedio anual es de 24.6°C
(Villa-Galaviz et al. 2012).

Estacién de Biologia
gchamela, UNAM

@ cuixmala

Imagen 1. Mapa de ubicacién de la region de Chamela-Cuixmala, Jalisco (Google
earth, 2017).

La vegetacion de las 13,142 ha de la reserva se compone principalmente de selva baja
caducifolia (1149 especies de plantas con una altura promedio del dosel de 6 m) y bosque
semideciduo establecido a lo largo de los arroyos mas grandes (altura media de la copa de
10 m). La selva baja caducifolia encontrada en Chamela-Cuixmala es considerada una de

los mas diversos ecosistemas de su tipo, ya que comprende un alto porcentaje de especies
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de plantas endémicas. Han sido descritas 1877 especies de invertebrados, de las cuales 583
son lepidopteros. El paisaje de la region es un mosaico de vegetacion original intacta,
campos agricolas y bosque secundarios en diferentes etapas de sucesion (Villa-Galaviz et
al, 2012). Entre los géneros abundantes se encuentran Lonchocarpus, Caesalpina, Croton,
Jatrophoda y Cordia (IBUNAM, 2017).

Los datos se obtuvieron de una base de datos elaborada a partir de censos de lepidopteros
realizados en 9 parcelas en la zona de estudio, en alguna de las siguientes tres etapas de
sucesion al inicio de los censos: selva secundaria temprana (3 - 5 afios de abandono), selva
secundaria tardia (8 - 12 afios de abandono) y selva madura (mas de 15 afios de abandono;
Imagen 2). Cada etapa sucesional tuvo tres réplicas independientes. El tamafio de la parcela
fue de 1 hay la distancia entre parcelas de la misma etapa de sucesién fue no menor a 3 km

(para mas detalles ver Villa-Galaviz et al. 2012 y Boege et al. 2019).

104° 102°

Chamela-Cuixmala
Biosphere Reserve 220 220
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104° 102°
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Imagen 2. Localizacion de las parcelas (Villa-Galaviz et al, 2012).



Durante la temporada de lluvias de cada afio en el periodo 2007-2018 (excepto 2011 y
2015, afios en los cuales no se hicieron los censos de herbivoros por la incidencia de
huracanes) se realizaron censos mensuales en plantas lefiosas >1 cm de diametro y 50 cm
de alto, dentro de cuatro transectos de 2 x 30 m en cada una de las nueve parcelas. Todas
las especies fueron identificadas taxonémicamente y fueron censadas cada afio. En cada
planta se buscaron orugas, tanto en hojas como en tallos; para poder encontrar orugas en los
arboles adultos, en cada uno se tomd una submuestra de tres ramas —con aproximadamente
100 hojas-. Las orugas fueron registradas, criadas en el laboratorio para confirmar la
relacién trofica con la planta hospedera e identificadas taxonOmicamente. En este trabajo se
usaron los datos de las colectas del periodo de 11 afios, aunque se participd activamente en
la colecta de individuos durante el afio 2018.

Una vez procesada la informacién en la base de datos, se seleccionaron las morfoespecies
mas abundantes (con mas de 20 individuos registrados durante los 11 afios) para calcular su
amplitud de dieta en funcion a las etapas sucesionales y a la precipitacién promedio de cada
afio. La amplitud de dieta se calcul6 mediante un indice que representa la proporcion del
numero de especies de plantas consumidas en funcion del nimero de especies de plantas
hospederas disponibles en cada parcela o en cada estadio sucesional. Para evaluar si existen
diferencias significativas en la amplitud de dieta entre estadios sucesionales, usé un analisis
de varianza, considerando la etapa de sucesion como la variable predictiva para explicar la
amplitud de dieta. Para investigar la relacién entre distintos parametros del régimen de
precipitacion interanual y la amplitud de dieta, se realizaron regresiones lineales,
considerando como variables predictivas a) la precipitacion promedio anual y b) la duracion

del periodo de la temporada seca.

Resultados

Abundancia

De las 580 morfoespecies de orugas totales registradas durante 11 afos, se seleccionaron 30

especies, ya que fueron las mas representativas con abundancias mayores de 20 individuos



(Tabla 1). Las familias de orugas mas abundantes fueron Erebidae, Saturniidae,
Hesperidae y Crambidae (Figura 1), mientras que las cinco morfoespecies méas abundantes
en los 11 afios fueron O56 (N=1199), O30 (Orgya sp., N=674), O44 (Misoria amra,
N=351), 0358 (Hylesia continua, N=346), 0347 (Eudesmia menea, N=314) y 012
(Anomis editrix, N=281; Figura 2).

Tabla 1. Especies abundantes (N>20) de lepidopteros registradas en la regién de Chamela-Cuixmala,
durante 11 afios.

Morfoespecie | Familia Especie
02 Megalopygidae
010 Erebidae Hypercompe confusa
012 Erebidae Anomis editrix
018 Erebidae Hypercompe sp.
024 Urodidae Wockia chewbacca
027 Pyralidae Epipaschia superatalis
030 Erebidae Orgya sp.
044 Hesperidae Misoria amra

055 Notodontidae | Dasylophia eminens
056 Erebidae
057 Geometridae

069 Crambidae Diaphania jairusalis
079 Erebidae Deinopa biligula
096 Crambidae Syllepis hortalis
0111 Riodinidae Emesis emesia
0114 Erebidae Lophocampa citrina
0128

0130

0157

0161 Dalceridae Dalceridae sp.
o177

0190 Notodontidae |Cargida pyrrha
0246

0279 Nymphalidae | Chlosyne gloriosa
0287 Depressariidae | Ethmia similartella

0299 Saturniidae Hylesia sp.
0325 Geometridae | Melanchroia vazquezae

0347 Erebidae Eudesmia menea
0358 Saturniidae Hylesia continua
0431

10
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Familias de orugas

Figura 1. Familias de lepidopteros con mayor namero de individuos registradas en su etapa larvaria
entre 2007-2018 en la selva tropical caducifolia de la Regién de Chamela, Jalisco, México.
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Especies de orugas

Figura 2. Especies de lepidopteros mas abundantes registradas en su etapa larvaria entre 2007-2018 en
la selva tropical caducifolia de la Region de Chamela, Jalisco, México.

Sin embargo, la abundancia de cada especie fue variable a con respecto a la variacion
interanual y a las etapas sucesionales. La morfoespecie mas abundante de 2007 (en el que la

precipitacion promedio fue de 1032 mm) fue O56 (86 individuos), de 2008 (con
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precipitacion promedio fue de 979 mm) fue 0279 (136 individuos), de 2009 (precipitacion
promedio de 665 mm) fue 012 (272 individuos), en 2010 (precipitacion promedio de 1132
mm) fue 0279 (61 individuos), en 2012 (precipitacion promedio de 950 mm) fue 0347
(101 individuos), en 2013 (precipitacion promedio de 1289 mm) fue 056 (1025
individuos), en 2014 (precipitacion promedio de 1168 mm) fue 0358 (262 individuos), en
2016 (727 mm) y 2017 (748 mm) se encuentra O30 (39 y 121 individuos respectivamente)
y para 2018 (1106 mm) se encuentra O347 (123 individuos; Figura 3).

La morfoespecie mas abundante de la etapa sucesional temprana fue O30 (con 275

individuos), en la etapa tardia se encuentra O56 (1099 individuos) y en la etapa madura esta
012 (259 individuos; Figura 4).
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Figura 3. Variacion interanual (precipitacion promedio por afios) en la abundancia de las especies de
lepidopteros mas abundantes registradas en su etapa larvaria entre 2007-2018 en distintos estadios
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Amplitud de dieta

Las especies de orugas mas abundantes se encontraron en un total de 136 especies de
plantas. Los géneros de plantas hospederos mas representativos durante los 11 afios del
monitoreo con una mayor cantidad de individuos fueron Apoplanesia, Bunchosia,
Caesalpinia, Casearia, Cnidoscolus, Coccoloba, Heliocarpus, Justicia, Leucaena,
Malphigia, Phyllanthus, Piptadenia, Rauvolfia, Spondias y Thouinia (Figura 5). Las
morfoespecies con un mayor nimero de plantas consumidas en el mismo periodo fueron
030 con 54 especies, seguida de O44 con 41, O347 con 38, O18 con 27 y O55 con 23
especies. A diferencia de las anteriores, las morfoespecies con un menor nimero de plantas
consumidas son O287 con 5 especies, seguida de 0130 y 0325 con 4, O27 con 3y 0246

con 2 especies de plantas consumidas (Figura 6y 7).
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Figura 5. Namero de orugas registradas en sus plantas hospederas, entre 2007-2018 en las distintas
parcelas de estudio en la Regién de Chamela, Jalisco, México.
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Figura 6. Numero de plantas consumidas por las especies de lepidopteros méas abundantes registradas
en su etapa larvaria entre 2007-2018 en la selva tropical caducifolia de la Region de Chamela, Jalisco,

México.
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Figura 7. Numero de lepiddpteros en etapa larvaria, presentes en sus hospederos entre el periodo 2007-
2018 en la selva tropical caducifolia de la Region de Chamela, Jalisco, México.
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Una vez agrupados los datos de las morfoespecies en familias y después de calcular la
amplitud de dieta, se detectd que las familias méas generalistas (con un indice mayor en
amplitud de dieta) fueron Notodontidae (0.089), Hesperidae (0.084), Crambidae (0.077),
Geometridae (0.076) y Saturniidae (0.066), mientras que las que presentaron un menor
indice son Pyralidae (0.031), Limacodidae (0.03) y Megalopygidae (0.029; Figura 8). Las
morfoespecies que presentaron una mayor amplitud de dieta son O44 (Misoria amra,
0.084), seguida de O30 (Orgya sp., 0.083), O347 (Eudesmia menea, 0.081), O18
(Hypercompe sp., 0.068) y O10 (Hypercompe confusa, 0.067); a diferencia de las
anteriores, las que presentaron una menor amplitud son O27 (Epipaschia superatalis,
0.031), O177 (Euclea sp., 0.03), O2 (0.029), O79 (Deinopa biligula, 0.029) y 0246 (0.027;
Figura 9).

Familias de orugas

Figura 8. Amplitud de dieta de las familias de lepidopteros mas abundantes registradas en su etapa
larvaria entre 2007-2018 en la selva tropical caducifolia de la Region de Chamela, Jalisco, México.
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Figura 9. Amplitud de dieta de las especies de lepidopteros mas abundantes registradas en su etapa
larvaria entre 2007-2018 en la selva tropical caducifolia de la Regiéon de Chamela Jalisco, México.

Amplitud de dieta en funcion de las etapas sucesionales

Al analizar la amplitud de dieta de las especies mas abundantes con respecto al nimero de
plantas totales en cada estadio sucesional no encontré diferencias significativas, sin
embargo, en el andlisis de regresion hay una tendencia: la amplitud de dieta es mas alta en
la etapa temprana y disminuye con el tiempo, lo cual concuerda con la prediccion de este
trabajo, ya que se puede decir que existe una tendencia de las especies al especialismo
conforme progresa la sucesion. Las orugas encontradas en la etapa temprana tuvieron una
amplitud promedio de 0.066, mientras que en la etapa tardia fue de 0.055 y en la selva
madura es 0.042 (con 0=0.05, el valor de F es de 2.34 y p=0.104; Figura 10).

También analicé la amplitud de dieta por morfoespecie entre etapas para obtener resultados
mas precisos de las etapas sucesionales, en donde se observa que las que presentan una
tendencia especialista durante la sucesion vegetal son O10 (Hypercompe confusa), 0130,
0190 (Cargida pyrrha), O30 (Orgya sp.) y 0347 (Eudesmia menea) de estas cinco la

unica que no aparece en la etapa madura es Cargida pyrrha, siendo esta la Gnica especie

18



especialista. Las morfoespecies 0287 (Ethmia similatella), O431 y O57 presentan una
tendencia generalista en su amplitud de dieta en etapas sucesionales mas avanzadas (Figura
11).

Temprana Tardia Selva madura
Etapa sucesional

Figura 10. Amplitud de dieta total de las especies de lepiddpteros més abundantes registradas en su
etapa larvaria entre 2007-2018 en cada estadio sucesional de la selva tropical caducifolia de la Region
de Chamela, Jalisco, México.

19



012
01

0.08

0.06

a 004
E

=< 0.02

tud de dieta

012

01
0.08
0.06
0.04

Amplitud de dieta

0.02

012

01
0.08
0.06
0.04

Amplitud de dieta

0.02

012
01
008

de dieta

-

= 006

< 002

042
0.1

0.08

0.06

Z o
£

< 0.02

ieta

3

d

ud de

012

01
0.08
0.06
0.04
0.02

Amplitud de dieta

3

1 o10

Tardia

Etapa sucesional

Temprana Selva madura

)l 012

Tardia
Etapa sucesional

Temprana Selva madura

1 0157

Tardia
Etapa sucesional

Temprana Selva madura

| 018

Tardia Selva madura

Etapa sucesional

Temprana

024

Tardia

Etapa sucesional

Temprana Selva madura

0279

Tardia
Etapa sucesional

Temprana Selva madura

012 o111
= 01
3
= 008
=
< 0.06
2
'E_ 0.04
< 0.02
0
Temprana Tardia Selva madura
Etapa sucesional
012 0128
= 01
=
= 0.08
<
= 006
]
= 0.04
£
< 002
0
Temprana Tardia Selva madura
Etapa sucesinal
042 4 0161
s 0.1
]
= 0.08
<
- 0.06 |
2
G 0.04
E
< 0.02
0
Temprana Tardia Selva madura
Etapa sucesional
012 0190
s 0.1
=
= 0.08
L)
=
= 0.06 -
2
T 0.04
E
0
Temprana Tardia Selva madura
Etapa sucesional
042 5 0246
e 0.1
3
= (.08
<
= 0.06
2
= 0.04
£
0
Temprana Tardia Selva madura
Etapa sucesional
2 0287
.ﬁ 01
E 0.08
- 006
2
= 004
5: 0.02
0
Temprana Tardia Selva madura

Etapa sucesional

012 4
0.1 4
008 -
006 4
0.04 4

Amplitud de dieta

002

012

008 |
0.06 -
0.04

Amplitud de dieta

002 4

012

Amplitud de dieta

014
008
006 |
0.04
0.02

0114

Tardia
Etapa sucesional

Temprana Selva madura

0130

Tardia
Etapa sucesional

Temprana Selva madura

o177

H B

012
01

Amplitud de dieta

008
006 |
0.04

Tardia Selva madura
Etapa sucesional

Temprana

02

012
0.1
0.08 4
0.06 4
0.04 4

0.02 4 . .
0

Amplitud de dieta

012 4
0.1 4
008 4
006 4
004 4

Amplitud de dieta

002 4
U m

0.02 | . l .
o

Tardia
Etapa sucesional

Temprana Selva madura

Q27

Tardia

Etapa sucesional

Temprana Selva madura

0299

imlmE

Temprana Tardia Selva madura
Etapa sucesional

20



012 030 012 0325 012 0347

.ﬁ 0.1 E 01 i 01
E 0.08 E 0.08 E 0.08
3 0.06 z 0.06 = 0.06
Z o4 Z 004 5 004
Eoo o I l 2002
0 0 0
Temprana Tardia  Selva madura Temprana Tardia ~ Selva madura Temprana Tardia  Selva madura
Etapa sucesional Etapa sucesional Etapa sucesional

0.12 0358 012 0431 012 044
5 0.1 E 01 "ii_. 01
o 008 o 0u8 o oo
3 005 S 006 3 006
2 2
= 0.04 = 004 = 004
Som Som S
0 0 0
Temprana Tardia Selva madura Temprana Tardia Selva madura Temprana Tardia Selva madura
Etapa sucesional Etapa sucesional Etapa sucesional

012 055 012 056 012 057
.'1': 01 :El 0.1 :El 01
o 008 o o8 o o8
= 006 3 006 = 006
Z 004 £ 004 £ 004
ooz E oo E oo
0 0 0
Temprana Tardia Selva madura Temprana Tardia Selva madura Temprana Tardia Selva madura
Etapa sucesional Etapa sucesioal Etapa sucesional

012 069 0.12 079 012 096
0.1 01 =

S 008 S 008 S 008

= 0.06 = 006 2 006

=1 = 3

Z 004 Z 004
oo Eoo

Z 004
< 002

m de dieta

=
m de dieta

=
=
o =

Temprana Tardia Selva madura Temprana Tardia Selva madura Temprana Tardia Selva madura
Etapa sucesional Etapa sucesional Etapa sucesional

Figura 11. Amplitud de dieta de las especies de lepiddpteros méas abundantes registradas en su etapa
larvaria entre 2007-2018 en distintos estadios sucesionales de la selva tropical caducifolia de la Regién
de Chamela, Jalisco, México.

Amplitud de dieta en funcion de la precipitacién media anual

La precipitacion media anual no explicéd la amplitud de dieta (con un 0=0.05, F=0.5395 y
p=0.8433; Figura 12 y 13). Sin embargo en el analisis de regresion considerando la
duracién de la temporada seca si se refleja que la amplitud de dieta disminuye cuando la

temporada seca es mas prolongada (Figura 14)
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caducifolia de la Region de Chamela, Jalisco, México.

Las morfoespecies que presentaron una mayor amplitud de dieta con respecto al aumento

de la precipitacion en analisis de regresion son O18 (Hypercompe sp.), O347 (Eudesmia

menea) y O56, por el contrario, la morfoespecie que presento una menor amplitud de dieta

con respecto al aumento de la precipitacion fue O44 (Misoria amra). La Unica

morfoespecie que estuvo presente en todos los afios fue O30 (Orgya sp.), presentando una

tendencia al aumento de la amplitud de dieta en afios con menor precipitacion (Figura 15).
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Figura 15. Amplitud de dieta de las especies de lepiddpteros méas abundantes registradas en su etapa
larvaria en funcién de la precipitacion entre 2007-2017 de la selva tropical caducifolia de la Region de

Chamela, Jalisco, México.

La morfoespecie que presentd una mayor amplitud de dieta con respecto al aumento del

numero de dias de temporada seca en andlisis de regresion es la O44 (Misoria amra) y por

el contrario la que presentd una menor amplitud de dieta es la O347 (Eudesmia menea;

Figura 16).
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Figura 16. Amplitud de dieta de las especies de lepiddpteros méas abundantes registradas en su etapa
larvaria en funcién de la precipitaciéon entre 2007-2017 de la selva tropical caducifolia de la Region de
Chamela, Jalisco, México.

Discusidén

Los herbivoros han representado durante mucho tiempo como modelo para el estudio de la
especializacién, ya que el grado de plasticidad de la respuesta quimiorreceptiva y el
potencial de ajuste fisiologico a diversas sustancias secundarias de plantas en poblaciones
de mariposas deben determinar en gran medida su potencial evolutivo (Forister, 2015;
Ehrlich y Raven, 1964). Schowalter (1986) sugiere que la herbivoria resultante de la
interaccidn bioquimica es la fuerza impulsora de los procesos de sucesion de ecosistemas y

ciclaje de nutrientes, que se ve influenciada por factores que afectan la natalidad,
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mortalidad y dispersion de las poblaciones de herbivoros, dichos factores pueden ser los
nutrientes, depredacion, parasitismo, la estructura forestal, las defensas fisicas y quimicas
que varian con la edad, la estacion y las condiciones climéticas, incluso con los eventos
meteoroldgicos, al igual que la cantidad y calidad de nutrientes, ya que de esto depende la
alimentacion, el crecimiento y supervivencia de los herbivoros. Incluso, debido a estas
modificaciones por parte del hospedero las poblaciones de muchos herbivoros escapan a
otros hospederos, causando dafios considerables y a menudo la mortalidad de las plantas.
Estos brotes de herbivoros alteran las relaciones competitivas de las plantas y producen
cambios en el tipo de comunidad, como los que ocurren durante la sucesion ecoldgica
(Schowalter, 1981; Schowalter et al. 2017).

En este estudio se puede observar que hay una variacion en la riqueza de morfoespecies
mas abundantes de orugas en las diferentes etapas de sucesidn ecoldgica, tal es el caso de la
030 que es la mas abundante de la etapa temprana, mientras que en la etapa madura es de
las de menor abundancia, este mismo comportamiento se observa en la morfoespecie O56
ya que de la etapa temprana y tardia es de las abundantes, pero en la madura ya no aparece,
y por el contrario, las morfoespecies 0325 y 0246 no son abundantes en las etapas
tempranas pero en la madura aumentan considerablemente. También existe una variacion
en la diversidad de las especies de plantas. Schowalter y colaboradores (1986) asi como
Meyer y colaboradores (2017) proponen que el crecimiento de las plantas sobrevivientes en
etapas tempranas, reducen el impacto a largo plazo de la herbivoria, pero llega un punto en
el cual la acumulacion de folivoros somete a las plantas a estrés, acelerando la desaparicion
de las plantas sobrevivientes. Esto es, si las especies de plantas raras son consumidas por
especialistas, aumenta la competencia de las especies dominantes, lo que llevaria a una
disminucion en la riqueza de especies de plantas. Por otro lado, si los herbivoros
generalistas se alimentan de especies competitivas dominantes, la abundancia de estas se
reduce. Como consecuencia, la riqueza de especies de plantas se estabiliza, al haber
competencia entre plantas se mitigan las condiciones estresantes, 1o que puede afectar la
sucesion ecoldgica y a su vez a la herbivoria. También mencionan que la presencia de
plantas de la familia Fabaceae y otras hierbas pequefias contribuye con un aumento de las

tasas de herbivoria. En este estudio precisamente las plantas de esta familia fueron las mas
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abundantes en la etapa temprana, lo cual hace que la amplitud de dieta muestre una
tendencia generalista en esta etapa y conforme van apareciendo otras especies vegetales en
las etapas siguientes la amplitud de dieta fue disminuyendo como consecuencia de una

mayor prevalencia de especies especialistas (Schowalter, 1981; Meyer et al. 2017).

Segun Toftegaard y colaboradores (2018), la intensidad de interacciones de herbivoros
oligéfagos con un conjunto de especies de plantas hospederas puede diferir entre sitios y
afios dependiendo de la sincronizacion del herbivoro con las etapas de desarrollo preferidas
de cada hospedero. La variacion en la temperatura, por ejemplo, puede afectar el desarrollo
de brotes de las plantas hospederas (adelantdndolos o atrasédndolos) y a su vez a los
herbivoros especialistas, debido a que su estado fisico y energético disminuye
drasticamente afectando la capacidad de los herbivoros para tolerar los ajustes fenologicos
de sus hospederos. Esto podria ser otra probable explicacion de la variacion en la amplitud
de dieta observada en este estudio, dada la tendencia hacia la especializacion en las etapas
tardias de las 30 especies mas abundantes, y en particular para el caso de Hypercompe
confusa (010), Orgya sp. (030), Eudesmia menea (0347), Cargida pyrrha (0190) y la

morfoespecie O130.

También se debe tener en cuenta la incidencia de eventos climatolégicos, como huracanes,
ya que estos afectan directamente la dinamica sucesional de la vegetacién y por ende la
abundancia de herbivoros (Schowalter et al. 2017). En este trabajo no se hicieron muestreos
de dos afios debido a la incidencia de huracanes (2011 huracan Jova y 2015 huracén
Patricia), los cuales afectaron significativamente la abundancia de herbivoros. En el trabajo
de Schowalter y colaboradores, antes mencionado, concluyen que el cambio en la
abundancia por la incidencia de huracanes se debe a que hay una concentracion mayor de la

precipitacion y después de estos eventos hay periodos de sequia muy prolongados.

La variacion interespecifica en las abundancias sugiere que hay especies que aparecen un
afio y al siguiente no, pero vuelven a aparecer dos o tres afios después. Una posibilidad, en
particular para las especies que ocurren al inicio de la temporada de lluvias, es que la

sincronizacion entre la oviposicion y el desarrollo del brote de las plantas hospederas no sea
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buena en algunos afios (Abarca y Lill, 2015). Estas diferencias en el grado de sincronia
pueden ser impulsadas por la sensibilidad a factores ambientales (Toftegaard et al. 2018).
Por ejemplo, en el afio 2012, el primer dia de lluvia (precipitacion promedio > 10 mm) fue
el 26 de mayo, mientras que en el siguiente afio (2013) fue el 25 de julio, atrasandose la
temporada de lluvias dos meses. Es probable que los cambios ambientales afectan la
sincronia, sobre todo a herbivoros especializados en una etapa de desarrollo especifica de
sus plantas hospederas, ya que el recurso alimenticio esta disponible por un intervalo de
tiempo limitado (Toftegaard et al. 2018; Bale et al. 2002). Si los huevos eclosionan antes
que el brote del hospedero, los herbivoros tendran un mal desempefio y si eclosionan
después del brote el éxito de los herbivoros estard determinado por el intervalo de tiempo
del recurso disponible (Harrington y Woiwod, 1999).

Estudios previos han reportado que la ausencia de lluvia en la temporada seca reduce la
disponibilidad de hojas, limitando la cantidad y calidad de recursos alimenticios (al
incrementar los metabolitos secundarios y disminuir el valor nutricional), y promoviendo la
plasticidad fenotipica de los herbivoros para modificar su amplitud de dieta, volviéndose
menos selectivas (generalistas; Lopez-Carretero et al. 2014; Scherrer et al. 2016). En este
estudio, encontramos dos tipos de evidencia del efecto de la precipitacion sobre la amplitud
de dieta. Por un lado, se observd una tendencia marginalmente significativa de que las
especies estudiadas disminuyeron su amplitud de dieta en afios con mayor precipitacion
durante la época de lluvias. También se observé una relacion negativa entre la duracion de
la temporada seca con la amplitud de dieta. Estos patrones sugieren que ambos
componentes de precipitacion pueden de alguna manera afectar la calidad o disponibilidad
de hospederos para los herbivoros, promoviendo una menor amplitud de dieta bajo
condiciones de mayor estrés hidrico. Bale y colaboradores (2002) nos hablan que la
temperatura y la humedad se modifican por el aumento de la precipitacion, reflejandose en
el desarrollo de los hospederos y a su vez en la alimentacion de los herbivoros, ya que
cuando un huésped se vuelve “inadecuado” los herbivoros pasan a la planta vecina. En la
temporada seca se observa que existe una gran cantidad de especies de plantas de la familia
Fabaceae y otras hierbas pequefias ya que son las que resisten mejor la ausencia de

humedad y las altas temperaturas (Meyer et al. 2017), al existir una mayor cantidad de
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hospederos de esta familia los recursos alimenticios que usan los herbivoros no varian
mucho en cuanto a la cantidad de metabolitos secundarios y calidad de nutrientes, por lo
tanto pueden alimentarse de varias especies de esta familia, 1o que los determina como
generalistas hacia una mayor sequia y especialistas cuando hay mayor humedad. Esta
plasticidad permite a los herbivoros sobrevivir periodos de restriccion alimenticia
(Schowalter, 1981).

De las especies mas abundantes seleccionadas en este estudio, la mayoria resultaron
generalistas al consumir mas de tres especies de plantas y seis especies resultaron ser
hipergeneralistas ya que se alimentan de més de 20 especies, mientras que una especie
resultd ser especialista al alimentarse de dos especies de plantas. La gran proporcion de
especies raras de herbivoros no incluidas en este estudio podria subestimar los datos de
especializacion. Se recomienda que, de las mas de 500 morfoespecies de herbivoros
encontradas en los sitios de estudio, se haga un analisis mas detallado, para saber
exactamente las tendencias de generalismo y especialismo de las orugas de esta selva
tropical. Incluso se podria hacer un estudio para ver el lugar exacto de oviposicién, ya que
de este dependera la amplitud de dieta que llevaran las orugas (Abarca y Lill 2015), tal es
el caso de Toftegaard y colaboradores (2018), asi como de Harrington y Woiwod (1999),
ya que en ambos trabajos mencionan que Anthocharis cardamines se alimenta solo de las
partes reproductivas recién desarrolladas del hospedero, asi que necesita sincronizarse con
la fenologia de floracién temprana de la planta, la cual empieza con el aumento de la

temperatura.

Forister y colaboradores (2015) hacen mencién de que al tratar a los herbivoros como
generalistas o especialistas genera errores en las estimaciones, ya que no esta claro si la
amplitud de dieta es continua o discontinua o pasa por puntos intermedios. Se debe tener en
cuenta que la perturbacién, la deforestacion, la fragmentacion del hébitat, la sucesion
secundaria de plantas, el cambio de temperatura y precipitacion (microclimas) reducen la
especializacion debido a la alteracion resultante de los recursos alimenticios (L6pez-
Carretero et al. 2014). Aun se pueden hacer varias investigaciones sobre el comportamiento

de oviposicion de la mariposa, la sincronia que hay entre la eclosion de orugas y el
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desarrollo de los brotes de los hospederos, la calidad de los recursos alimenticios en las
diferentes etapas sucesionales, la influencia latitudinal y/o el efecto de la variacién de

temperatura en los diferentes afos.

Conclusion

Los datos de este estudio se obtuvieron de tres etapas sucesionales a lo largo de un periodo
de 11 afios. Se reporta que la amplitud de dieta tiende a ser generalista en la etapa temprana
de sucesion vegetal, y las especies tienden a ser mas especialista en las etapas mas
avanzadas. Por otro lado, se observaron tendencias de la influencia del estrés hidrico -
directamente como la precipitacion durante la época de lluvias o la duracion de la estacién
seca- sobre la amplitud de dieta. La relacion tan intima entre las mariposas y sus
hospederos ejemplifica cdmo en muchos casos las caracteristicas de las plantas ejercen una
presion de seleccion y obligan a los herbivoros a especializarse, en pocas palabras, lo que
influye en la especializacion es el desarrollo de los brotes de las plantas, que a su vez estan

influenciados por el cambio de temperatura.

Una descripcion cuantitativa de las frecuencias de especialistas y generalistas es importante
para comprender la evolucion y la ecologia de las interacciones planta-insecto, debido a que
los especialistas pueden evolucionar de los generalistas y viceversa. Sin embargo, la
plasticidad fenotipica en la amplitud de la dieta en funcién del contexto bidtico (sucesion
vegetal) o abidtico (precipitacion) debe ser considerado como un elemento que puede
inhibir la especializacién extrema o el aumento de la generalizacién (Forister, 2015), lo

cual tiene que ser considerado en estudios futuros sobre la evolucion de la especializacion.
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