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RESUMEN 

Se estudió la fecundidad y la herbivoria sufrida por la planta Turners u/mito/is en relación 

con la identidad y el número de individuos de varias especies de hormiga visitantes de sus 

nectarios extraflorales. Se partió de la hipótesis de que tales hormigas tienen un efecto protector 

potencial contra insectos herbivoros que atacan a la planta. Los objetivos fueron: (i) determinar 

experimentalmente el efecto de la herbivoría sobre la producción de frutos en T. u/mito/is; (ji) 

determinar el efecto que diferentes especies de hormiga visitantes de los nectarios extrafloraies 

de T. u/mito/is tienen sobre la herbivoria sufrida y la fecundidad de la planta (medida como 

producción de frutos); y tiiil determinar mediante análisis quimicos la presencia o ausencia de 

substancias aleloquimicas en los tejidos de T. u/mito/is. El estudio se desarrolló durante dos años 

en el matorral costero situado en algunas porciones del Centro de Investigaciones Costeras La 

Mancha del Instituto de Ecologia, A. c .. al centro del estado de Veracruz. 

La interacción hormiga-planta ocurrió en un escenario ecológico complejo y cambiante año 

con año. Las hormigas visitaron los nectarios extraflorales todo el año. Los nectarios 

extraflorales no visitados por hormigas fueron atacados por hongos (Cspnodium sp.). La planta 

fue consumida. por una especie de mariposa (éuptoieta c/sudis) y una especie no determinada de 

homóptero. Aparentemente las hormigas no atacaban directamente a estos insectos, pero se 

observó que las larvas de la mariposa huian muy activamente al menor contacto con hormigas. 

La producción de frutos de las plantas estudiadas tuvo una correlación positiva 

significativa con la precipitación y la temperatura, que parecen ser los mayores determinantes de 

la fecundidad en T. u/mito/is. El siguiente factor de importancia como determinante de la 

fecundidad aparentemente derivó de la herbivorla, tal como lo sugiere un experimento die 

herbivoria artificial, el cual mostró que las plantas tendieron a producir significativamente menos 

frutos a medida que aumentaba la herbivoría. 

Durante el primer año de observaciones, las plantas estudiadas fueron visitadas por una 

de tres especies de hormiga tCsmponotus rectsngulsris, Csmponotus plsnstus o Conomyrma sp.I 

y por una mezcla de especies (Cremstogsster brevispinoss, Forelius sp. y Conomyrma sp.). Las 

plantas visitadas por la especie de hormiga de mayor talla tC. rectsngularis) produjeron 

significativamente más frutos que las plantas visitadas por las otras especies y que las plantaS 

sin hormigas (a las que experimentalmente se impidió el acceso). Sin embargo, las plantas sin 

hormigas produjeron de manera significativa más frutos que las asociadas con las hormigas de 

menor talla. Asi mismo, estas plantas sin hormigas fueron visitadas por avispas nectivoras 

durante el verano y el otoño. 
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Durante el segundo año de observaciones no se registró.la presencia de.e. p/anatus ni 

de avispas. Igualmente no se observó do;;,inancia de una especie de hormig·a ·sobre un grupo de 

plantas, sino la mezcla de especies· en .una misma planta· .. En ésta 'oéaslón, las plantas sin 

hormigas produjeron signlfi~ati~ame~te ·menor número de frutos y sufrieron mayor herbivorla. 

Por otro lado, hubo una tellíÍen.éia al;a;,,'eót~ significativa a sufrir menos herbivorla conforme era 

mayor el número de hor~Ígas .visitantes. Asl mismo se observó que las plantas con menores 

niveles de herbivoria tuviero·n Üna producción de frutos significativame~te mayor. 

Los análisis q~Ímico:bio.lóglcos practicados a extractos de la planta no revelaron la 

presencia de asteroides, flávonoides, alcaloides ni triterpenoides, compuestos usualmente 

asociados a defensa qulmica. Tampoco se encontraron substancias con algún tipo de actividad 

antimlcrobiana. 

Estos estudios sugieren que las hormigas nectivoras visitantes de T. ulmifolia le 

protegieron contra herblvoros, contra los cuales la planta no parece contar con otras defensas 

no mutualistas. Las .hor,,;i~a~. n~ · solo redujeron la herbivoria en la planta sino también 

aumentaron su fecundldad:Íme.dida.como producción de frutos). Sin embargo, este efecto 

protector. lo mismo qu~ .la prodÜ~ción de frutos y la presencia de las especies presentes en la 

planta, cambiaron de un añci·a·otrn, haciendo oscilar con esto el sentido de la interacción entre 

beneficios y posibles perjuicios para la· planta. 
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1. INTRODUCCION 

1. 1. Generalidades 

Las plantas tienen una existencia realmente diflcil al enfrentar irwasiones potenciales de 

especies herblvoras (Linhart. 1991 ). La pérdida de biomasa significa la remocibn de una cantidad 

considerable de nutrimentos; la planta, al restañar las pérdidas, drena nutrimentos adicionales de 

sus reservas que de otra manera podrían usarse en reproducción o crecimiento (Roughgarden, 

1979; Smith. 19801. Las plantas son afectadas por las especies consumidoras de varias 

maneras, tales como pisoteo, descortezamiento, clefoliaclbn, etc. La defoliacibn (apacentamiento 

o herbivoríal, puede ejercer un impacto mayor en las plantas en escalas de tiempo tanto ecolbgico 

como evolutivo (Coley et si., 19851. 

La herbivorla es una interaccibn antagbnica entre una planta y un animal, en la que éste 

consume tejidos vivos de la planta (Harper, 1977). La herbivorla puede limitar la sobrevivencía 

y el éxito reproductivo de las plantas (Crawley, 1983; Strong et al., 19841 y puede dañar su 

posicibn jerflrquica en la poblacibn y en la comunidad IHarper, 1977). Por tanto, la herbivorla 

constituye uria importante presión de selección para las plantas (Rhoades y Cates, 1976; Bryant 

y Kuropat, 1980). Ciertas formas de crecimiento, especies, individuos v estados de crecimiento 

son menos susceptibles a la herbivorla que otras (Janzen, 1970; Mattson, 1980; Oirzo, 1984; 

Landsberg y Ohmart, 1989; Linhart, 1991), lo que indica seleccibn de caracteres que confieren 

resistencia contra los electos adversos de la herbivorla (Bryant et si., 1983). Las consecuencias 

de tales estrategias involucran también las historias de vida e historias evolutivas da loa 

herblvoros, Y la composición v estructura de la comunidad (Bristow, 1989; Simms y Fritz, 19901. 

Las plantas, como todos los seres vivos, cuentan con un limitado conjunto de recursos 

energéticos y nutricionales para realizar sus funciones vitales de mantenimiento, crecimiento, 

reproduccibn V defensa. Una función que exija el 100% de los recursos obligadamente anula a 

las restantes. Asi, las plantas se ven sometidas a un conjunto de presiones selectivas que ubican 

las respuestas de sus funciones vitales en un punto de dos opciones extremas: no respondar o 

dar una respuesta total, entregando el 100% de los recursos a una solucibn particular. 

Como se veril después, las plantas presentan algunos tipos básicos de defensas contra 

la herbivoria. Todas significan una invprsión considerable de recursos, con la consiguiente 

disminución en la producción de otras substancias importantes para la vida de la planta. Una de 

ellas está asociada a la producción de nllctar extrafloral. 
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Los nectarios extraflorales son reconocidos como canales de potenciales iOteracciones 

mutualistas planta-animal, que actúan como mecanis;,.o,de protección contra la herbivoria'de las 

plantas que los presentan IKeeler, .1 S891. Se supone que la rei~ción mutu~lista, m~jora la 

adecuación de los participantes ÍIÍentlev. 1977a; Atsatt,. 1 S81; Prlce,' 1 S831, pero el medio a 

través del cual existe lel néétarl;'no es grátuito 1ix>r lo menos par~ I~ pl~ntal, por ,lo cual los 

beneficios para la planta ~n.tbrminos cÍe su adecullci6n han d~ ser'~emostr~dÓs: 

1.2. Interacciones ebo16~ica~ 

Las interacciri~~~ ~~oi~~icas son tod~ relación, ~~ociacÍ6n ci depen'dencia entre especies. 

Constituyen la fudrza ~ro.ii~iora 0

de múltiples m~anismosde interdepe~d~~cia ~ntre especies, 
'i .• ,'•" ·- . .. . ' .... '"' .. 

"tanto para la ieproducci6n como páia'la s1bsistencia o defensa/lo que hace 'de ellas los factores 

1undamenta1es en' 1a iu~ción ec~~isié;;,i6~. s~s co~se~uerlcias pueden no ser obvias, por 10 que 

han de s,er calificadas déacuerd~ co~ las~irC\JrlS;an~ias e~ó1Ógiba~ en que ocurren. Sin emb~rgo, 
tales consecuencias pu,ede.n téner efecto~'ecológii:os v evolu.tivos profundos (Thompson, 1982; 

Futuyma y Slatkin,.· 1983): :~ · T 

Es posible ci~~ifica'rlas i~t~;acci~ne~',en dos grandes tipos: antagónicas o negativas, y 
' . : . . ' - : . -· -,. . - ' ' ' ' . . '. ~ -: . : 

mutualistas o positivas (Howe y Westlev.- 1988;'Abrahamson, 1989). No obstante, en la mayorla 

de los casos nÓ se puede incluÍ/a li~~ ~~~ecie exclusivamente en uno u otro tipo .• , Muchas 

especies cambian de irit~racci6~ ai ~amblar de hábitat o temporada, dependiendo de much~s 
factores, por ejemplo, variaciones ~ITltiíentales. (en altitud, precipitación, temperatura), presencia 

o ausencia de otros organismos y cambios en I~ calidad del alimento (Thompson, 1982; Fi.tu~;;,a 
y Slatkin, 1983; Howe y Westlev, 1988; Abrahamson, 1989; McKey y Oavidson, 19931. 

1.2.1. Antagonismo 

Como antagonismos se identifican a la competencia, la depredación, la herbivorla, el 

parasitismo y el parasitoldismo (Harper, 1977). Estos tipos mayores no son estrictos, si~o que 

presentan una amplia gama de variantes y manifestaciones. Las interacciones antagónicas, a 

excepción de la competencia, son parte sustancial de las cadenas tróficas, dado que los 

organismos son paquetes ~encentrados de energta v nutrimentos, lo que propicia una serie de 

trasferencias de materiales y energia de victimas a victimarios. 
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Es por esto que para Harper (1977), a excepción de la competencia, todas las 

interacciones antagónicas son panes de un contin;,um de depredación, en el que se puede 

considerar al parasitismo y a la depredación como los extremos v a la herbivorla como la porción 

intermedia. Este concepto amplio de depredación se torna as! en un sinónimo del término 

"consumidor" (organismo heterótrofo), v la clasificación tipológica corresponde a la forma en que 

un organismo obtiene su alimento dependiendo del tamaño relativo y motilidad de sus victimas. 

Por ejemplo, un organismo de talla mucho menor a la de otro, puede obtener alimento de este 

otro sólo mediante el parasitismo; igualmente, una especie móvil y omnivora se alimentará de una 

especie sésil mediante el apacentamiento y de una especie móvil mediante la depredación clásica. 

Sin embargo, otros autores prefieren una clasificación tipológica que distinga los patrones 

evolutivos de las estrategias que siguen las especies para obtener sus alimentos. evitando el uso 

de homonimias y sinonimias. Thompson (19821 jerarquiza tres tipos de estrategias: (i) cómo se 

especializan los organismos sobre sus víctimas; (iiJ cómo se defienden las victimas de sus 

enemigos; y (iiiJ cómo procede la coevolución entre enemigos y sus victimas. 

La interacción parásito-hospedero se caracteriza porque, durante el total o al menos una 

fracción de su vida, el parásito vive lntimamente asociado con uno o muy pocos individuos del 

hospedero, reduciendo su capacidad de sobrevivencia pero sin causarle la muene (Thompson, 

1982). En la interacción herblvoro-planta (o su equi~alente, como el apacentamiento de peces 

sobre corales), el herblvoro puede c~mbiard~ victima ,vá,rias,veces durante un evento alimentario, 

si es que la interacción no es estricta ci si el- h~;¡;¡;()rci'.n~ es poco móvil. Dicha interacción en 

principio no mata al hospedéro, 'pues és;~ ~s c~~-a-z'cl~;egenerarse reiterando las panes perdidas 
' :,, 

(Harper, 1977), pero puede morir si el apacentamiento 'es intensivo (Dirzo, 1984). La interacción 

clásica depredador-presa tiene una carác'tea;iica, básica, el depredador (carnlvoro, o cualquier 

modalidad de éste) mata a su presa; por 1ci g~ner~I. el depredador está adaptado evolutivamente 

a una dieta mixta, tiene la capacidad de:~~·~-~dizaje y la relación con sus presas es muy cona 

(Thompson, 1982). En la relación parasitoidé;hospedero, el parasitoide (la larva de un insecto) 

mata a su presa !larvas o adultos de Ótro'~ 'an~llpodosJ. pero no lo hace inmediatamente sino que 

lo realiza en la medida en que ,s~ \,~ alirn¿~tando de las presas que la madre le suministró 

paralizadas cuando el parasitoide"a~n:,no·~·~16sionaba del huevo (Harper, 1977). 

Por !iU_PªrtE!•_,la ~c,o_°:1~~te~cia'iie susclta por la coincidencia espacial y temporal en el uso 

de recursos comunes cuyasexistén~ias,scinlfmitadas (Thompson, 19821. No existe acuerdo 

sobre las circ~n'staii'ci~{en.-.1a_s' íiu0''é5' mAs intensa ni cuales caracterlsticas contribuyen a 1a 

habilidad competitiva , dé Ías especies/ La" diferencia entre el efecto de una especie sobre los 

recursos y su, r~~puJst~ ~ ni~~les)ed,ucidos de recursos podrla ayudar a resolver esas preguntas 

(Bengtsson et al., 19941: 
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1.2.2. Mutualismo 

El mutualismo es toda interacció,n entre especies capaz de producir algún tipo de beneficio 

para tales especies com·o p;ooucto.de su asociación IThompson, 1982): En muéhos casos los 

beneficios so~ asim'étricos, 'es d~ci; u~a especie se beneficia más que la ótr¿ (Cushman y Beattie, 

1991). L~ dl~ersld~d d~ b~~efi~ios J~sibles, lo mismo que las asimetrias de t~les ooneficios, han 

derivado ~en 1á ~ti1ii~~iÓri de muchos términos que se pueden considerar sinónimos, tales como 

faciÍitaciÓ~. ~~;,pe~acióií. protoi:ooperación. simbiosis, ayuda mutua, comen~lismo y altruismo 

reciproc;);.: olí;;i~~é~~;g~n~;~Ces po~ible distinguir dos tipos de mutualismo: directo e indirecto 

(Vandérrri~~'r}:í 9:84), :: ;E1 ~utualismo directo implica u~ contacto fisi,~o ~ntre las especies 

interactua~te~\, puede di~idirse en simbiótico y no simbiótico (Thcir1lps~n. 1982). En el 

mutuali~i,:,~ .Íir';.ct~ simbiótico una especie necesita obligadamente d~'1a ;,tra,pa~a sobrevivir. En 

el mutuali~m~ dir~cto no simbiótico, las especies involucradas P,Ú~de~ vlvif~¡~ ia presencia de 

la otra, per~ sü~ adecuaciones son mayores si se asocian de mánera:fa_c~IUíiivá. En cambio, el 

mutualismo indirecto no implica el contacto fisico entre las 'e~pe~ié~i;·~~ernctu~ntes, sino la 

modificación efectiva del ambiente con beneficios re~ip~~cosiva~cÍefm~r.·1S84l., 
,·,·,El-;,~ig~~ evolutivo del, mutualismo ~areca ~~·i ;n'&iti~I~: 'iun p~sible origen es la 

coincidencia de especies advenedizas en un sitio dadci; ~d~pt~d~s a relaciones mutualistas con 

especias distint~s. d~ndo origen auna inieiaccióri~;;;u1J~1ist~:'?o~~1m~~te nueva IKoptur, 1979¡, 

Otros orfg~~e; ¡xj<J~i~n basa;s~>e¡.; un~ ~erie e~Íllu;i~a , d~, interacciones ancestrales: de 

neutraÍl~m;, a: éom~nsali~mo. a ~-ui~alis~Í> (Odurii; i 963{ de depredación (fagocitosis) a 
". ·. . '-·- ·,. ·-·' . . . ·-- . 

mutualismo endosimbióÍi~o (Howard, 1967);' de palaslÍism~ a mutualismo ectosimbiótico (Jeon 

Y Jeon; .19JG); ydfc~,;;Íietrigci~ ~ n~utr;li'..imÓ;~ ,;,~tU;ÍÍ~n1~~con p~sibilidad de reversión en la 

secuencia si.e;queexi;teurÍme~aiJi~rÍio de r~ptur~ o ~~~ltahacia atrás (como la depredación) 

(Way, 196JJ,• En ,;~uní'a;,·~1·;,:¡uíu~lism~ no es~á ~e~ai~do del antagonismo, sino que puede 

representar uná' ~i~ec~iór{~ÍternatiJ~ ~n ~u ev~lu~iÓn (ThÓrii~~~n: 1982; Futuyma V Slatkin, 1983; 

Howe yWe;tley, 1988; A'brahamson, 1989;. McKey y David'son, 19931. 

La coiwol~ción ~s la evolución recfpreca , de pob~aciones de taxa interactuantes, 

sincrónicamente (Roughgarden, .19791 o secuencialmente (Jánzen, 1980), cuya consecuencia es 

la intensificación, disminución, anulación o cambio ,del tipo d~· interacción. Deriva del efecto 
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selectivo de una interacción dada (positiva o negativa) sobre un conjunto de caracteres 

hereditarios correlacionados con la interacción y relevantes para la adacuación de las especies 

interactuantes (Schemske, 1983; Kiester et al., 1984; Thompson, 1989). Es oponuno advertir 

que no todas las interacciones que se ven en la naturaleza son necesariamente producto de la 

coevolución. Por ejemplo, supóngase el caso de una asociación mutualista entre una planta v un 

mamifero dispersor de los propágulos (frutos o semillas) oo ésta por endozoocoria (es decir, que 

el propágulo pasa por el aparato digestivo del animal). Muv posiblemente en esta situación ha 

ocurrido coevolución; en el animal porque sufre adaptaciones en sus necesidades dietéticas v en 

la planta parque se adapta a las condiciones dispersivas que el animal le impone, como la acidez 

de su sistema digestivo (ver Janzen, 1980). Sin embargo, es necesario distinguir las asociaciones 

fortuitas, producidas por el azar v las congruencias evolutivas, como seria el caso de un animal 

que pueda alimentarse de una planta nueva en su dieta, in activando sus defensas, o bien pueda 

comer de sus frutos llenando además los requisitos como vector de las semillas. 

1.3. Interacciones hormiga-planta 

Las hormigas son visitantes cotidianos de las plantas, con las que sostienen interacciones 

extraordinariamente diversas (Figura 1) (Bucklev. 1982; Huxley, 19911. Las hormigas difieren 

de otros insectos en sus relaciones con las plantes, ya que carecen de alas. Asi, es altamente 

beneficio~o para las hormigas utilizar a las plantes como madriguera v corno fuente de alimento. 

Miles de especies de plantas producen alimento vto refugio can ii)s que atraen hormigas que 

Figura 1 • Tipos de 
interacciones entre 
hormigas y plantas. Interacciones 

hormiga
planta 

-
{

Directas JGranivoria 
lfollvorla 

Directas . Defensa 
Refugio Mutualismo~limentación inversa 
Dispersión de semillas 
Jardines de hormigas 
Polinización 

Indirectas f'Sistemas hormiga-artrópodo-planta 
~ l Modificaciones en el suelo 
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protegen el follaje, proveen suplementos nutritivos o dispersan las semillas (Davidson et 81., 

1989). La mayoría de estos mutualismos, comunes en ambientes templados y tropicales, son 

asociaciones casuales y oportunistas (Beattie, 1985; McKey, 1988; Davidson et a/., 1991). Las 

asociaciones facultativas no parecen haber generado cambios evolutivos significativos en las 

plantas, ni especificidad en la relación (Beattie, 1985). En contraste, las asociaciones obligadas, 

que en su mayoría o totalidad son de distribución tropical, pueden exhibir especialización 

evolutiva y especificidad (e. g., Janzen, 1966; Schemske, 1983; Davidson et al., 1991 ). 

Las relaciones de hormigas y plantas pueden corresponder a más de una categoria, por 

ejemplo, las colectoras de semillas también pueden dispersarlas y modificar el suelo donde las 

depositan (Beattie y Culver, 1983; Beattie, 1985). Igualmente, no todas las asociaciones forman 

sistemas de dos especies; en varias de ellas participan tres o más especies, cada una con un 

perfil propio de necesidades y aptitudes capaces de sostener o de disolver la interacción. 

Las hormigas son omnívoras gracias a su polietismo, esto es, la divisón del trabajo dentro 

de una colonia que se expresa como una gran variación morfológica y conductual (Carroll y 

Janzen, 1973). Las colonias de hormigas forrajean primariamente sobre artículos comestibles 

particulares y ampliamente dispersos (Carroll y Janzen, 1973). Lo más probable es que ninguno 

de estos artículos domine por completo la ecología de forrajeo de una especie de hormiga, pues 

las características conductuales para explotarlos no son mutuamente excluyentes sino, mfls bien, 

requieren estrategias mezcladas que varian según el hábitat y la estacionalidad (Carroll y Janzen, 

1973). Asi, de manera general, las hormigas superan a otros insectos con respecto a la 

utilización de las plantas para obtener comida (Hocking, 1980). En algunos casos se valen de las 

plantas para atrapar a otros insectos e inclusive a otras hormigas; en algunos otros casos pueden 

obtener su alimentación de diferentes partes de la planta, como flores, frutos, néctar (floral, 

circunfloral, extrafloral), yemas y polen (Rico-Gray, 1980, 1989, 1993). El néctar en particular 

puede jugar un papel muy importante en la nutrición de las hormigas y en su balance hidrico 

durante el estiaje en zonas secas, cuando disminuyen otras fuentes de alimento (Rico-Gray, 1989; 

Rico-Gray Y Sternberg, 1991 ), lo que hace que de una estación a otra las asociaciones hormiga

planta fluctúen en intensidad, dominancia y alimento buscado (Rico-Gray, 1993). Tales 

condiciones tienden a seleccionar asociaciories oportunistas en contra de las especializadas. 

1.3.1. Polinización por hormigas 

'·,, \_.' 

La polinización· por hormigas ha sido confirmada únicamente en pocos casos (e. q. 
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Hickman, 1974; Wvatt, 1981; Wyatt y Stonebumer, 1981; Peakall, 1989; Peakall v Be;inje, 

1989). Por lo cual, las hormigas se consideran tipicamente como ladrones de néctar floral que 

reducen Ja adacuación de las plantas (e. g. McDade y Kinsman, 1980; ; Rico-Gray, 1980; Herrera 

•t al., 1984; Norment, 19881. Es poco común que las hormigas tengan la función de 

polinizadores debido a que no vuelan y a que inhiben la viabilidad del polen IBeattie et IJ/., 1984, 

1985). Se presume que debido al hábito de las honnigas para establecer los ni®- en sitios 

húmedos, requieren secretar grandes cantidades de antibióticos para combatir principalmente el 

crecimiento de hongos, las cuales afectan la viabilidad del poten. Esto disminuye las posibilidades 

de interacción entre hormigas y plantas para la polinización. Sin embargo, el alto número de 

especies de plantas cuyas flores son visitadas pcr honmigas (Rico-Gray, 1989, 19931, podria 

indicar una interacción mutualista no reconocida (Rico-Gray, 1993), ya que, aunque el néctar 

floral ha sido ligado tradicionalmente a la polinización (Elias, 19831, también puede tener olraa 

funciones, por ejemplo, atraer depredadores de herbivoros (Domínguez et al., 19891. 

1.3.2. Dispersión de semillas por hormigas 

Dentro de la gama de animales que se han reportado como dispersores de semillas y 

esporas se incluye a las hormigas (Hocking, 19801. Se pueden observar ejemplo& de ello en 

Orchidaceae, Rubiaceae, Asclepiadaceae v Gesneriaceae y en algunas especies de helechos 

(Janzan, 1974a; Huxley, 1980; Kleinfeldt, 1978; Gay y Hensen, 19921. La dispersión de eemillas 

por hormigas normalmente es de corta distancia pero, en cambio, generalmW1te las defienden y 

pueden depositarlas en lugares adecuados para la germinación v establecimiento de pléntul.as 

(Hocking, 1980; Rico-Gray, 1987). Una relación notable en este sentido es la conocida como 

jardines de hormigas Jant-garden), con la que las plantas no solamente obtienen la dispersión de 

sus semillas sino también un lugar adecuado para el crecimiento de sus ralees (Kleinfeklt, 1978; 

Dllvidson, 1988). 

1.3.3. Nutrición de plantas por .horffiigas 

;_. -~) 
Ocasionalmente se da entre hormigas y plantas una relación nutritiva inversa, donde las 

honmigas proporcionan alimento a la~::plan~s y éstas a su vez proporcionan sitios para anidar 

(domaciosl en ramas u hojas (Hwdey, ·l,980; Tliompson, 1981, 1982; Beattie, 1989). Estas son 
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plantas epifitas que habitan sistemas pobres en nutrimentos (Janzen, 1974a, Thompson, 1981 ). 

Las plantas con domacios proporcionan menos néctar v de manera menos conspicua que las 

plantas carentes de ellos, mientras que el comportamiento de las hormigas que ofrecen alimento 

a su planta hospedera es menos agresivo que entre las que ofrecen algún tipo de protección a 

las plantas (Gay y Hensen, 19921. El material alimenticio que las hormigas pueden aportar a las 

plantas es muy diverso: hormigas muertas, diferentes partes de insectos, semillas, partes de 

vegetales y arena (Rico-Gray et al., 19891. 

1.3.4. Interacciones hormiga-homóptero-planta 

Los homópteros (Orden Homopteral conforman un amplio grupo de insectos que viven 

y se alimentan de las plantas. Incluyen, entre otros, a los cicádidos o chicharras, membrácidos 

o periquitos, cercópidos o salibazos, cóccidos o insectos escama, v álidos o pulgones. los 

cóccidos y Midos se alimentan succionando savia del floema de la planta, con lo cual no s6k> 

obtienen comida sino ocasionalmente también refugio y compuestos secundarios (van Emden, 

1978; Weber. 1986). Una suposición frecuente es que los homópteros hacen las función de 

nectarios extraflorales vivos, esto es, que las hormigas visitan a la planta atraldas por las 

deyecciones dulces (honeydew) de los homópteros. Las hormigas, por consiguiente, al defender 

y manipular a los homópteros, también defienden a la planta (Beattie, 1985; Keeler, 1989). 

Estos sistemas de hormiga-homóptero-planta pueden afectar a cada participante en una 

variedad de formas (Buckley, 1987). También pueden modificar, o ser modificadas, por 

interacciones entre cada participante y otros organismos, tales como patógenos de plantas, otros 

insectos herblvoros y depredadores y parflsitos de los homópteros (Buckley, 1987). Flnalmenta, 

estas interacciones pueden ser influidas por factores abióticos como nutrimentos en el suelo o 

disponibilidad de humedad (Wood, 1983). Las interacciones hormiga-homóptero-planta son en 

extremo complejas, pues descontando a la planta, los participantes restantes son consumidores 

primarios o secundarios en las cadenas tróficas. En algunas circunstancias, los homópteros 

pueden ser atendidos y defendidos por hormigas y, en otras, pueden ser atacados y comidos. 

Por su parte, la planta no puede controlar directamente la cantidad de savia removida (Carroll y 

Janzen, 1973), por lo que los perjuicios para la planta pueden ser muy graves si la población de 

homópteros crece desmedidamente v pueden superar con facilidad cualquier posible beneficio. 

As!, los costos y beneficios para cada uno de los participantes son muy dillciles de asignar y la 

conclusión en cualquier sentido siempre es controversia!. 
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1.4. Defensa de plantas por hormigas 

Las plantas requieren de defensas contra competencia intraespecifica e interespeclfica 

(Janzen, 1967a, 1967b), contra otras er.pecies vegetales que las usan como sopone y que 

significan un peso adicional capaz de romper sus ramas (trepadoras, epifitas y conlcolas), o que 

obstruyen la luz solar e impiden la fotosíntesis en !al; hojas (algas V briofitas epifilas) (Janzen, 

1969), y contra todo tipo de organismo que consuma sus fluidos y tejidos (plantas parásitas, 

hongos y animales herblvoros) o que las dañe de cualquier manera (Price, 1991; Madden y 

Young, 1991). Las defensas pueden consistir, por ejemplo, de conezas lisas y exfoliantes que 

imposibiliten el establecimiento de pl~ntulas; espinas que dificulten el acceso a mamíferos de todo 

tipo; teJldos fibrosos, tóxicos o poco digeribles que disminuyan el valor nutricional de los tejidos 

o que enfermen a los defoliadores; o la interacción mutualista con animales capaces de retirar a 

las plantas confcolas y eplfilas, y/o de atacar y repeler a los herbívoros (Crawfey, 1983; Gottlieb, 

1984). Lea interacciones hormiga-planta corresponden a este último ejemplo. Las hormigas 

asociadas con plantas pueden ser divididas en tres tipos: las involucradas en asociaciones 

obligatorias, Jas que visitan plantas mirmecofitas y las que visitan nectarios exuaflorales (CarroU 

y Janzen, 19731. Aquf se da énfasis a estas últimas. 

La asociación ecológica entre hormigas y plantas se caracteriza por su multiplicidad y 

complejidad. Esta complejidad se ve aumentada por la propiedad de las hormigas de ser unos 

consumidores altamente oponunistas, que combinan estrategias de depredación y de forrajeo 

según las caracteósticas de la comida (CarroO y Janzen, 1973), y de ser fuertes competidores 

capaces de desplazar a otras especies. Es posible que toda interacción actual posea un largo 

historial evolutivo, pero también es posible que carezca de perspectiva histórica, o de que las 

condiciones ecológicas actuales oculten las presiones selectivas originales que crearon la 

interacción. De tal modo, Jos resultados de una asociación determinada entre especies pueden 

ser totalmente inesperados. En la interacción hormiga-planta, el balance de pérdidas y ganancias 

puede oscilar circunstancialmente entre beneficios y perjuicios netos ('fhompson, 1988), 

dependiendo tanto de los detenninantes ecológicos de la interacción como de Ja perspectiva 

teórica v metodológica del propio investigadOf. 

Con una visión de las honnigaa como explotadores opcnunistas de recursos, se puede 

pensar que las plantas no reciben beneficios de la visita de éstas. Igualmente se puede decir que 

los canales de atracción de insectos potencialmente mutualistas en las plantas, corno la secreción 

de néctar, no estén primariamente dirigidos a las hormigas, o que las especies de hormiga 

presentes no corresponden a las que podrían rendir mejores resultados para las plantas. 
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Con una visión proteccionist.a se puede asumir que las hormigas visitantes de las plantas 

les protegen efectivamente contra herbivoros, particularmente insectos defoliadores. En tal caso, 

se cumple una serie de beneficios y perjuicios que dan como resultado neto mayor adecuación 

para hormigas y piantas, y menor adecuación para el herblvoro (Figura 2). 

Figura 2. Defensa mutualista de las plantas 
contra insectos herblvoros mediante la 
asociación con hormigas (tomado de Strong 
et a/., 1984). El signo positivo indica 

beneficios y el negativo perjuicios. 

1.4. 1. Respuestas de las plantas contra la herbivoría 

Aunque el régii:r¡•m:.de~.selección a que se ve expuesta cada especie de planta es 

extremadamenté ,é:ompléía;,iiueclén'distinguirse patrones mayores de respuesta defensiva de las 

plantas co~tra 'J~~ ¿.,t~i~I;; 'c1ár.ii~ causados por la herblvorla. La variedad de respuestas 

posibles van desde la no,defe~~a h~sta ia confrontación defensiva (Figura 3). 

' '{ uolerancia ' No defensa Escape en tiemp? 
_ Escape en espacio 

Herbivorla 

tMecánica 
Defensa Ouimica 

Biótica 

Figura 3. Estrategias de las plantas contra 
la herbivorla. 

Dentro de una estrategia no defensiva, la respuesta más simple ante la herbivorfa es la 

tolerancia. Ésta implica la existencia de tejido supernumerario dedicado al consumo por animales 

· herbivoros; es decir, es tejido destinado a la pérdida (Landsberg y Ohmart, 1989). La tolerancia 

(y, en contrapartida, la susceptibilidad) tiene muchos determinantes, uno de los más importantes 

es el fenoestado de la planta, debido a la importancia relativa del tejido removido (Harper, 1977; 
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Dirzo, 1984; McGraw y Garbutt, 1990); otro es la talla, debido a que los eventos ecológicos Y 

evolutivos varlan con la altura de las plantas (Bristow, 1989; McGraw y Garbutt, 1990). 

Una forma mfls de enfrentar a la herbivoria, tolerando ciertos niveles de ella, es lo que se 

ha dado en llamar escape en tiempo (Janzen, 19761 a través de pulsos de susceptibilidad. Esto 

es, breve exposición de las etapas más susceptibles del ciclo de vida (crecimientos niproductivo 

y vegetativo) mediante pulsos de gran productividad separados por largos periodos de crecimiento 

insignificante. Los pulsos de productividad sobresaturan a los herbívoros muy por encima de sus 

capacidades de consumo; mientras que los periodos de aletargamiento son capaces de frustrar 

crecimiento, reproducción y alimentación continuos de herblvoros (Janzen, 1974b, 19761. Esta 

estrategia, involucrando los fenómenos fenológicos tanto de la¡ plantas como de sus herblvoros, 

lógicamente se ha de manifestar de formas muy complejas y sutiles que pueden, por ejemplo, 

cambiar los momentos de la interacción ya sea a través del tiempo de llenado de frutos o la época 

del año para la fonnación de hojas nuevas (e. g. véase Beltrán y Torres. 19941. 

Otra forma de enfrentar a la herbivorla sin confrontación directa es el escape en espacio 

IMattson, 1980). Un factor da gran importancia en este caso es la heterogeneidad ambiental, 

que modifica en cada microhábitat las intensidades de las interacciones bióticas tanto de las 

plantas como de sus herbívoros y da diferente oportunidad de desarrollo y de explotación del 

medio a cada individuo le. g. Beltrán y Torras, 1994). El escape en espacio seria una estrategia 

de plantas de ciclo de vida corto, que dificulta a los herblvoros encontrarlas. Un segundo tipo 

de estrategia de escape en espacio, es la llamada "bet·hedging" (o •apuesta total"). Esta es 

mostrada por especies con gran polimorfismo genético, con la cual los Individuos presentan una 

variedad de fenotipos posibles -sin que aparentemente medie alguna sella! inductora-, 

pennitiéndoles ocupar varios ambientes (Adler y Harvell, 1990). 

En cuanto a la confrontación directa de los herblvoros, las plantas presentan defensas 

mecénicas, qulmicas v bióticas (Bryant et al., 1983; McKey, 1984; Coley et el., 1985). La 

defensa mecánica es un concepto muy pobremente definido, que puede ser usado para describir 

cualquier cosa, desde respuestas conductuales, como el plegamiento de las hojas en Mimosa 

pud/ca, hasta rasgos morfológicos (Skogsmyr v Fagerstriim, 1992). Las defensas mecénicas se 

manifiestan en la superficie de la planta generalmente en fonna de estructuras capaces de 

dificultar el acceso (pelos, tricomas, cuticula gruesa, espinas o superficies resbalosas), impedir 

la mordida (bordes foliares irregulares), disminuir la adherencia de huevos y larvas (pelos 

caedizos) o disminuir la palatabilidad y empobrecer la calidad nutricional de los tejidos vegetales 

lcutlculas gruesas, mayor proporción de tejido fibroso que fotosintéticol a los herbivoros 

potenciales ISingh eral., 1971; Lapointe v Tingey, 1986; Lawton, 1986; Tingey y Laubengayer, 

1986; Beltrán y Torres, 1994). 
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las defensas qulmicas consisten de compuestos que pueden enfermar, v eventualmente 

matar, a animales que coman las plantas, que las toquen, e incluso que pasen cerca de ellas. Su 

naturaleza qulmica v mecanismos de acción son múltiples. Incluyen compUestos reductores de 

la digestibilidad de los tejidos vegetales (e. g. celulosa, hemicelulosa. lignina, taninos); 

aleloqulmicos, que a muv bajas concentraciones matan o repelen a los herblvoros fe. fl. 

alcaloides, aminoácidos tóxicos, compuestos cianogénicos, glucosinolatos, inhibidores de 

proteinasa, terpenoidea, flavotoxinas, fototoxinas, substancias análogas a honnonas de insectos, 

precursores que se convierten en toxinas dentro de los herbívoros) !Bowers et al .. 1972; Feenv. 

1976: Rhoades v Cates, 1976; Mattson, 1980; Colev. 1983; Dixon, 1985; Downum vRodrlguez, 

1986; Larson, 1986; Towers. 1986; Howe v Westley, 1988; Rico-Gray, 1989), v algunas 

substancias volátiles alergénicas. 

Las defensas bióticSs son de tipo mutualista, donde la planta, mediante estructuras como 

nectarios (florales, circunflorales, extrafloralesJ, diversos cuerpos alimenticios fe. (l. cuerpos 

mullerianos, cuerpos perlados) v sitios de anidación (domaciosJ, atrae a una especie animal con 

potencial actividad defensiva !generalmente hormigas o avispas) (Price et al .. 1980; Rico-Gray, 

1980; Howe y Westley, 1988; Dominguez etel., 1989; Keeler, 1989). la producción de tales 

recompensas ocurre en los sitios y momentos capaces de minimizar la actividad de los herblvoros 

v sus posibles efectos detrimentales sobre la planta (Beattie, 1985; Aico·Gray, 1993). En tales 

interacciones, la especie atralda fva sea obligada o facultativa) ofrece a la planta su antagonismo 

contra defoliadores, recibiendo de la planta en recompensa alimento vio refugio (Beattie, 1985). 

1.4.2. Selección y ecología de las defensas antiherbivoria 

No todos loa organismos que atacan a las plantas son activos simultáneamente y es 

improbable que cada uno de ellos pueda·generar un eonjunto único de presiones selectivas, por 

lo que se han de esperar variaciones en la direcci6n de la selección !Linhart, 1991). Por efemplo, 

los compuestos alefoqulmicos pueden tener mAs efectos detrimentales para taxa particulares 

(como los taninos, que afectan más a mamíferos que a insectosl. O bien, para algunas plantas 

pueden ser más útiles algunas defensas que otras. As! mismo, los niveles de compoostoa 

nutritivos en los tejidos pueden proveer atracción especifica a cada taxon (como el sodio, que es 

atrayente para mamíferos pero indiferente para insectos}. 

El daño diferencial a las plantas por herbivorfa está asociado tanto a resistencia gen6tica 

como a interacciones ambientales, las cuales pueden ser muy complejas. La resiSUlflcla genética 
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puede ser constitutiva o inducible (Adler v Harvell, 1990). Las defensas constitutivas son 

determinadas sin influencia del ambiente y se manifiestan a lo largo de la vida del individuo o en 

estados fenológicos particulares. Las defensas inducibles son desencadenadas por influencia del 

ambiente v modifican el fenotipo de un Individuo temporal o permanentemente (Adler v Harvell, 

1990); implican la activación vto desactivación de genes para la resistencia desde la germinación 

hasta la madurez en distintos ambientes espaciales y temporales. 

La complejidad y especificidad de la selección de las defensas antiherbivorla estlln en 

función del número de especies herblvoras que soporta la planta. Las tendencias en este último 

aspecto apuntan en varios sentidos (Llnhart, 1991 ). Por ejemplo, las especies de talla pequeña 

y de vida corta (como las plantas anuales) soportan menos especies herblvoras que las de talla 

mayor y mAs longevas (como los árboles) con rangos ecológicos y geográficos comparables. 

Igualmente, las plantas con distribuciones limitadas tienen menos especies de herblvoros 

asociadas que las especies comunes y ampliamente distribuidas. A su vez, entre especies 

vegetales con distribuciones geográficas y longevidad comparables, los árboles parecen soportar 

más herblvoros que las hierbas perennes cuyas partes aéreas desaparecen anualmente. 

En cuanto a la variabilidad.espacial:v· oomporal de la herbivorla, la Información es aún 

controversia!, por lo que ·~n Ía Út~r!Ítura. especl~lizada es posible encontrar afirmaciones 

contradictorias. Según Land~berg. y Ohmart (19891. parece que los niveles muy altos ni los muy 

bajos están asociad~s d~m~~eráú~i;;a con algcl~ tipo particular de Seg~táción. Estos autores 

mencionan que . s~ ha~ asociado valores relativamente altos de defoliación con zonas en 

regeneración. y con pÍ~nia's iÓven~s. pero 'que de manera general se puede decir que tos nlvllles 

de herbiv0rta en comunidades comparable por su estado de madurez son grandemente unifotme&. 

Otros auto.res afirman lo opue~to: Esto es, que el efecto de la herbivorla es marcadamente mayor 

en los trópicos que en los ambientes templados (Coley y Aide, 19911, y que la heterogeneidad 

ambiental .tlltyant et al., 1983; Coley et al., 19Íl5), la.estructura de la vegetación (Risch et al., 

1983), la fenologla foliar (Stamp y Bower, 1990), la calidad de la vegetación (Mattson, 19801 y 

et estado sucesional (Cates y Orians, 1977) infÍuven sobre los niveles de herbivorta encontrados 

en un sistema, en un determinado lugar a un momento dado. 

Todo lo anterior ha llevado a analizar 1.os ·mecanismos que seleccionan las estrategias de 

las plantas capaces de evitar o disminulrc sú''disponlbilldad como potenciales victimas de 

herbivorla. Esto se ha hecho estudiando la ~éi!Íción costo-beneficio de la defensa con base en 

le asignación de recursos de las pla,nt~s; ·.: 
El hecho de que los r~curso~ 'e~t~~, dis~nlbles órferencialmente en espacio y tiempo, 

sugiere que la producción d~ · defensas de lai: plantas ser~ favorecida cuando sus coato• 

asociados sean menores a los beneflcio's adquirldos (lltyant et al., 1983; Coley et al., 1985). 
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Después de defoliación severa o repetida, algunas plantas (aparentemente muv tolerantes a la 

defoliación) son capaces de producir un follaje abundante; por sus caracteristicas juveniles, este 

nuevo follaje sufre también altos niveles de defoliación. Es decir, la actividad del herbivoro 

mantiene· ó incrementa contfnuamente la disponibilidad de recursos de alta calidad, lo que 

favorece subsecuentes generaciones de la misma especie de herbivoro, resultando en daños 

crónicos a Ja misma planta individual. Craig et el. (1986) acuñaron el término "regulación del 

recurso• para describir este fenómeno. En este caso se trata de especies vegetales con 

caracteristicas fuertemente competitivas que habitan en ambientes ricos en recursos de todo tipo, 

o bien en ambientes normalmente pobres pero sujetos a disturbios subletales que proveen pulsos 

de recursos !Craig et el., 1986). 

Lo anterior conduce a pensar que los ambientes ricos en recursos favorecen a las especies 

de plantas con un potencial para rápido crecimiento, pues estas especies pueden fácilmente 

reemplazar los recursos perdidos por la herbivoria v no necesitan invertir en defensas <Brvant et 

el., 1983). Por el contrario, en hábitats fuertemente influidos por recursos limitantes, el 

reemplazo de nutrimentos perdidos con la herbivorla se torna més costoso. En consecuencia, la 

inversión en defensas antiherbivoria resulta en mavores beneficios (Colev et el., 1985). 

Se han propuesto varias hipótesis para analizar la estrategia defensiva contra la herbivorla 

seleccionada según la disponibilidad de recursos (Figura 4). En ellas se combinan argumentos 

de calidad d.el ambiente, tipo de recu;s·~ limitante, costo metabólico de las defensas v vida media 
- • e 

de las hojas. Tales hipótesis; que a continuación se presentan, no son mutuamente excluventes, 

sino que se· complementan haciendo énfasis en una parte de la compleja ecologia de las defensas. 

Co.lev et'el. (1985) señalan que en un ambiente pobre en recursos, las plantas más 

exi.tosas corresponderén a especies de crecimiento lento, con vida media de hojas muv larga (de 

más de un año). Bajo esta condición, las hojas pueden acumular grandes daños por herbivorfa, 

por lo que se favorecerá la inversión en grandes defensas. Por tanto, será posible encontrar 

relativamente altos niveles de herbivorfa en plantas de rápido crecimiento que ocupen hábitats 

ricos en recursos; y relativamente bajos en plantas de crecimiento lento, bien defendidas v que 

ocupen hébitats con recursos limitados. 

Brvant et el. (1983) proponen que, ante una gran abundancia de recursos, las plantas 

tendrán pocas . defensas contra la herbivciria. En caso contrario, la defensa seleccionada 

dependerá de .un balance de la disponibilidacl'de carbono y nitrógeno. Si el ambiente es pobre en 

carbono P.ero ricci en nitrógeno (o, .alternativamente, si se trata de especies capaces de fijar 

nitrógeno simbióticarrÍent~). la · defens'a ·• sel~ccionada se basaré ampliamente en compuestos 

nitrogenados ·(e. tl aminoácidos tÓ~icos). Si el ambiente es pobre en nitrógeno pero existe alta 

disponibilidad de luz' soiar para realizar fotosíntesis, las defensas se basarén en compuestos 
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Figura 4. Hipótesis propuestas en torno a la selección de defensas contra la herbivoria con 
base en la disponibilidad de recursos. Las flechas pueden leerse como "lo que implica". 
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carbonados de todo tipo (e. g. espinas, taninos, terpenoides, néctar extrafloral). 

McKev ( 1984) pone en relieve la vida media de las hojas, el costo metabólico acumulado 

de las defensas v su movilidad de una hoja a otra. Indica que en plantas con hojas de mucha vida 

media, la inversión se orientará a defensas quimicas; mientras que si las hojas son de poca vida 

media, la inversión se orientará a defensas bióticas. las defensas quimicas muestran un costo 

iníci~I elevado, pero dada su inmovilidad, su costo acumulado tiende a permanecer constante a 

medida que transcurre el tiempo. Las defensas bióticas son mucho menos costosas de ser 

producidas, pero si se producen durante mucho tiempo para defender órganos individuales (hojas, 

flores, frutos), su costo acumulado crece infinitamente. Por tanto, las defensas bióticas serán 

útiles si el órgano en cuestión es defendido durante poco tiempo. De esta manera, la planta 

puede movilizar dichas defensas para ubicarlas en Jos sitios v en Jos momentos mAs relevantes 

para su adecuación v más susceptibles de ataque por herblvoros. 

1.4.3. Mutualismo a través de nectarios extraflorales 

Las plantas que secretan néctar ~~ntienen innumerables Interacciones con animales a 

través de éste (Bucklev. 1982; Beattie, 1985; Keelcr,: 1989) •. Generalmente se asume que estas 

Interacciones son de tipo mutualista, donde los participantes logran algún beneficio e incrementan 

su adecuación. Los beneficios de algunas interacciories ·mutualistas pueden ser directos si se 

trata de asociaciones uno a uno, con resultados obvios para ambas especies participantes, como 

es el caso de la polinización por Insectos o aves. En otras situaciones los beneficios pueden no 

ser tan directos o evidentes, particularmente si implican la participación de una tercera e&peeie. 

Tal es el caso en que un mutualismo le. g., asociación hormiga nectlvora-planta productora de 

néctar floral o extrafloral} pennite contrarrestar o disminuir los efectos de una interacción 

antagónica, como la herbivoria. En este caso, los visitantes buscadores de néctar logran reducir 

con su presencia v agresividad los daños causados por los herbívoros en hojas, flores o frutos. 

Los nectarios extraflorales son glándulas secretoras de néctar localizadas en pétalos, 

sépalos, peciolos. tanos, hojas, brllcteas v frutos IBentley, 1977a). Abundante evidencia 

experimental sugiere que los visitantes a los nectarios extraflorales, tales como hormigas y 

avispas. protegen a la planta contra la acción de herbívoros (e. q. Bentley, 1976, 1977b; Koptur, 

1984; Horvitz v Schemske, 1986; Rico-Gray, 1989; Rico-Grav v Thien, 1989a; Smith etsf .. 

t 9901. En estos ejemplos, las plantas con hormigas resultan mb beneficiadas !mavor producción 

de frutos V semillas) que plantas a las que se les ha imposibilitado el acceso de su potencial socio 
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mutualista JhormigaJ. Es necesario dest.acar que no en todos los casos ·estudiados se haii 

determinado beneficios para la planta como prnducto. de su asociación con hormigas (e. fl· 

O'Dowd v Catchpole, 1983; Tempel, 1983; Devall, 1987; Rico-Gray v Thien, 1989b). 

Las cualidades de la asociación entre las plantas con nectarios· extraflorales V sus 
.' .:,' 

visitantes mutualistas son definidas no tan solo por las caracterlsticas del néctar mismo, sino 

también por las condicionantes ecológicas de su secreción .(RicO-Gray, 1993). Esto es, la 

asociación mutualista a través de nectarios eictraflorales · esté matizada tanto por las 

caracterlsticas qulmicas del néctar como por la época del año, las condiciones meteorológicas, 

el fenoestado de la planta v los sitios de secreción del néctar. 

Los beneficios para la planta pueden ser medidos en términos de fecundidad, es decir, el 

número de frutos o semillas producido por temporada. (Buckley, 1982; Thompson, 1982; Beattie, 

1985; Keeler, 1989). En el caso de los visitant.es mutualistas, generalmente se asumen los 

beneficios, va que se considera que los o.btieneridirec~amente a través del alimento vio los sitios 

de anidación que ofrece la planta. 'Esto se h~~e asi ~~rque es més dificil medir la fecundidad de, 

por ejemplo, una colonia de hormigas, lo qÚe indica .unidireccionalidad en la interpretación de la 

asociación (Cushman y Beattie, 1991 ). 

Se ha sugerido que los nectarios extra florales· púdieron haber evolucionado como una 

defensa especifica contra los mutualismos hormiga·homóptero; las plantas, al ·ofrecer néctar como· 

sustituto de las secreciones de los homópteros, distraen a l~s h~rmigas de la a~ención a los 
• ~-- _-.. • . • e 

homópteros (Becerra v Vena ble, 1989, 1991). Un punto a favor de esta hipótesis es que, para 

las horn¡igas, los homópteros pueden requerir un cuidado mucho més complejo que los nectarios 

extraflorales (Carroll v Janzen, 1973). En contrapartida, algunos estudios de homópteros han 

mostrado que al menos algunas especies de hormiga realmente prefieren las deyecciones dulces 

sobre el alimento ofrecido por la planta (Bucklev, 1983; Rico-Gray y Thien, 1989b; Rala, 1990). 

Las hormigas prefieren néctar rico en azúcares v aminoácidos, v que son capaces de discriminar 

entre néctares pobres v ricos en nutrimentos (Lanza, 1988). Desde la perspectiva de la hormiga 

y considerando tan solo la composición de azúcares, los nectarios extraflorales de las plantas y 

las deyecciones dulces de los homópteros pueden ser muy similares (Carroll y Janzen, 1973; 

Beattie, 1985; Stone et al., 1985; Ruffner v Ciark, 1986), pero no lo son tanto si se consideran. 

otros componentes (Carroll y Janzen, 1973). El néctar extrafloral con frecuencia contiene casi 

exclusivamente glucosa y fructosa (Janzen, 1966) y glucosa, fructosa y sacarosa (Jeffrey et al .. 

19701; bajo condiciones de herbivoria incrementada, ei néctar extrafloral puede ser enriquecido 

con aminoácidos (Smith et a/., 19901, aumentando su atracción para ias hormigas. Perci aún as! 

este néctar enriquecido puede no poseer todos los nutrimentos que poseen las deyecciones 

dulces de los homópteros, ricas en proteinas, vitaminas, grasas v azúéares (Gray, 1952; Mattais 
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y Auclair, 1952; Ewart y Metcalfe, 1956; Strong, 1963. 1965; Carroll y Janzen, 1973). En tal 

caso, la única superioridad del néctar respecto de las deyecciones dulces de homópteros es su 

mayor disponibilidad como fuente de agua en ambientes secos. 

1.4.4. Mutualismo hormiga-planta 

En la literatura es posible encontrar varias categorizaciones de los mutualismos hormiga.

planta (e. g, Huxley, 1980; Schemske, 1983; Rico-Gray, 1987). Todas ellas tienden a distinguir 

el grado de interdependencia entre plantas y hormigas, $6gún la naturaleza del recurso ofrecido 

por la planta y el tipo de actividad defensiva de las hormigas. Los recursos Que las hormigas 

pueden encontrar en las planta pueden consistir en: (i) nectarios extraflorales que secretan una 

solución azucarada ocasionalmente enriquecida con aminoácidos; y (ii) un sistema de recursos 

donde las plantas proveen la comida rica en lipidos y proteínas, o sitios de anidación, o ambos, 

eventualmente en adición al nectario extrafloral. Los nectarios extraflorales, desde el punto de 

vista de las hormigas, liberan recursos alimenticios; altamente predecibles en espacio, tiempo, 

cantidad y cualidad (Carroll y Janzen, 1973). Por tanto, son fuente de una rigurosa defensa 

territorial (B. Carroll, citado en Carroll y Janzen, 1973). No obstante, también son 

extremadamente generalizados; es decir, no es necesaria una alta especialización para explotarlos 

(Carroll y Janzen, 1973). En consecuencia, las asociaciones hormiga-planta basadas en nectatio& 

extraflorales como canales de atracción por la planta, tienden a ser facultativas y difu5as (Rico

Gray, 1993). Los mutualismos hormiga-planta generalmente no resultan en un alto grado de 

especificidad v varias especies de hormiga no relacionadas comparten comúnmente un recurso 

a«menticio fácilmente explotable (Rico-Gray, 1993). Así. las interacciones en donde las plantas 

solo ofrecen néctar extrafloral se consideran como mutualismos generalizados. El caso en Que 

se ofrece un recurso completo comprende interacciones mutualiStas que pueden llegar a generar 

coevolución. Sin embargo, solo ocasionalmente la selección natural favorece la coevolucibn de 

especies de hormigas y plantas especializadas en explotar un mutualismo IThompson, 1982l. 

Pata que se dé una interacción benéfica entre hormigas y plantaS que producen néctar 

extrafloral, debe ocurrir lo siguiente: (í) las hormigas deben estar presentes en las plantas, mostrar 

conducta agresiva contra los animales herblvoros que afectan a la planta y ser efectivamente 

benéficas; Y (iiJ las plantas deben ser vulnerables v estar sujetas al ataque por animales 

herblvoros en alguna etapa de su ciclo de vida, asi como variar el flujo de néctar directamente con 

la actividad del herbfvoro (Bentlav, 1977al. 
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El primer estudio conocido de mutualismo hormiga-planta es la asociación entre la hormiga 

Pseudomyrmex ferruginea y Ja leguminosa Acacia cornigera, en el que se determinó que la 

hormiga defiende a la planta contra animales herblvoros v plantas trepadoras, recibiendo a cambio 

refugio y alimento (Janzen, 1966). Otros investigadores reportan casos de intera~ciones 

positivas similares (e. g. Koptur. 1984; Horvitz y Schemske, 1986; Rico·G~ay et al .. 1989; Riécí

Gray v Thien, 19B9a). Pero también se conocen asociaciones de tipo neaativci; erÍ-.d~~dé. la 

asociación hormiga-planta no resulta en beneficio mutuo a pesar de encónt;árse los eleiTl~nt~s 
que las podrlan generar. por ejemplo nectarios extraflorales (e. g. Thomp~~~; l S8l; o·oci'Nd y 

Catchpole, 1983; Tempel, 1983; Beattie, 1985; Oevall, 1987; Keeler; 19BS; ~i,i:o':~r~~ ~ Thien, 

1989b; Costa et al., 1 992; Rico-Gray, 1993; Vasconcelos, 1993; Bico'.Are:ii •. 1994). ··Por tanto, 

Jos resultados que indiquen la existencia de mutualismos, han de se~ interpre¡;¡d;;s con cuidado. 

La presente investigación se dedicó a·la eválua.~ión.de:Í.;sjiosiblés'·efectos mutua.listas 

en la producción de frutos de plantas cuyos néi:tarios eírt;afloraíes átrae~ a diversas especies de 

hormiga, as! como a la determinación de lo~ ef~~tikd~i~ g~rtl~oii~ en Ía produccl6n de frutos . 

y la determinación de la presencia (o ause~éÍal de s~b~t~~Í:Í~s aleloqulmi~as en t~le~ ~!antas. El 
.-,. .. ·'- '- .. ,;_·· . ' ..... . - .. - .. 

modelo de estudio fue la población natúral 'de Turnera ulmffólia L ITurr;iéraceael de_I Centro de 

Investigaciones Costeras La Mancha, en el estado· de Veracru:i:; Méxi'dd.. T. ulmifolia es una 

planta con nectarios extraflorales ubicados en la _base de i~shÓjas; m~v cerca.de ~Jlo~·'.cre~eri las 

estructuras reproductivas. Estos nectarios extraflorales no son prÓdÚ~vós to~o el tiempo, sino 

que su funcionamiento est6 asociado a los momentos de floración y fructificación;. lcis.neétarios 

extraflorales son visitados asiduamente por diversas especies de hormiga en las ocasione; eri que 

de ellos emana néctar. 
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2. OBJETIVOS E HIPOTESIS 

2.1. Objetivos 

1) Determinar experimentalmente el efecto de la herbivorla sobre la producción de frutos en 

individuos de Turnera ulmifolia. 

21 Determinar el efecto que diferentes especies de hormiga visitantes de los nectarios 

extraflorales de T. ulmifo/ia, tienen sobre la herbivoria sufrida y el 6xito 

reproductivo de la planta (medido como producción total de frutos por 

temporada). 

3) Determinar mediante anAlisis qulmicos la presencia o ausencia de aleloqulmicos en los tejidos 

de T. ulmifolia. 

2.2. Hipótesis 

-La producción de frutos de T. ulrrÍifo/ia es. uniforme. a 1.o l~rgo del año. 

-La producción de frutos de T. ulmifolia es independiente' de la especie (o mezcle de especies. si 

se presenta más de una) de hormig~· que visité sus nectarios extraflorales. 

-El número de frutos producido es igual en individuos de T. ulmifolia con hormigas que llin 

hormigas. 

-La producción de frutos es independiente del número de hormigas que visite los nectarios 

extraflorales de T. ufmifofia. 

-La herbivorla sufrida por individuos de T. ufmifofia es independiente del número de honnigas que 

visitan sus nectarios extraflorales. 

-La herblvoria no tiene efecto significativo sobre la producción de frutos en Tumera ufmifolia. 

-La presencia de aleloqulmlcos en los tejidos de T. ufmifofia debe ser mlnima. 
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3. AREA DE ESTUDIO 

3."1 . localización 

La investigación se realizó . en el Centro de Investigaciones Costeras La Mancha 

(CICOLMAl del Instituto de. EcÓl~la, A. C., en el municipio de Actopan, al centro del estado de 

Veracruz, México (19º3l; N,> 96;23'.: WÍ (Figura 5). Esta zona corresponde al punto de 

confluencia de las ~~ovincias fu;íllj;lréfi~s 'de el Eje Vol~nico Transversal, la Planicie Costera 
' ' ' ' •• ~·. : ~. • • • • • : • 1 

Nororiental y la Pl.anicie Co~ter~ Suroriental del Golfo de México (ver Rzedowski, 19781. 

•' 

ESTADO DE VERACAUZ ... 

.. 

GOLFO DE MUICO 

... ,, 

Figura 5. Ubicación del Centro de Investigaciones Costeras La Mancha, señalada con una flecha. 
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3.3. Clima 

El clima es del tipo Aw2, cálido subhúmedo, con lluvias en verano. La temperatura 

máxima extrema es de 34 ºC y la minima es de 11 ºC; la temperatura media anual varia entre 22 

y 26 ºC. La precipitación total anual oscila entre 1,200 y 1,500 mm (Novelo, 1978). 

Durante el estudio (que ocupó de mediados de 1991 a mediados de 1993, aunque con 

fines comparativos se ofrecen Jos datos climatológicos de todos los meses de cada año), la 

temperatura varió poco, pero la precipitación total fue mayor durante 1992 (Tabla 1 y Figura 6). 

La mayor precipitación ocurrió en junio-septiembre (verano-otoño); fuera de esta temporada fue 

notablemente escasa. Las mayores diferencias de precipitación en un mes dado de los tres años 

ocurrieron entre 1992 y 1993 (Tablas 2a y 2b, Anexo 1, página 661. La precipitación comparada 

mes a mes presentó correlaciones (Tabla 2c, Anexo 1, página 661 que fueron positivas y altas si 

la precipitación de los meses respectivos de un año se mantenlan más altas que las de los otros 

años; por ejemplo, las precipitaciones de enero, julio, agosto y septiembre, que muestran altas 

correlaciones, son los meses que en 1992 registraron picos mayores a los de los otros dos años. 

As! mismo, las correlaciones pueden ser bajas o bien altas y negativas para meses contiguos; es 

decir la precipitación do un mes podla afectar a la del siguiente. 

Tabla 1. Promedios mensuales de precipitación (P, en mm) y temperatura (T, en ºCl registrados 
en la estación CICOLMA durante los años en que se desarrolló el estudio • 

1991 . ·'· ' 1992. 1993 

Mes p T C' ·o.,· p:~· 1: T : p T 

Ene. 4.0 21.0 38.5 19.37 2.0 22.3 

Feb. 1 4.0 20.8 7.0 20.26 14.0 22.1 

Mar. 86.6 23.3 34.5 23.05 o.o 22.6 

Abr. 34.0 25.3· 57.0 24.18 a.o 25.0 

May. . 11.0 27.4 62.5 25.15 58.0 26.2 

Jun: 1. 285.4 26.4 166.5 26.70 479.0 26.2 

Jul. 312.5 26.6 370.5 26.10 337.0 26.3 

Ago. 256.0 26.9 510.5 25.97 258.0 26.3 

Sep. 305.5 26.1 424.5 25.93 315.5 26.7 

Oct. 105.2 25.5 84.0 25.45 16.5 25.6 

Nov. 48.0 23.0 10.5 25.53 13.5 23.7 

Dic. 51.0 21.8 8.5 23.69 o.o 22.0 

Total 1503.2 1774.5 1501.5 -
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Figura 6. Datos de 
temperatura V 
precipitación de la 
estación climatológica 
CICOLMA para los años 
1991, 1992 y 1993. 

El sustrato en el CICOLMA está constituido por grandes acumulaciones de arena que 

conforman dunas fijas, móviles v semimóviles. La cercania del mar confiere otras caracteristicas: 

aspersión salina provocada por la brisa marina y fenómenos estacionales (en verano-otoño o en 

otoño-invierno) caracterfsticos de las :costas del Golfo de México, tales como inundaciones, 

mareas aftas, ciclone~, t~;~~~tas y lo~ llamados "nortes• (Martfnez y Valverde, 1992). 

Ademfls de J~a lcip~grafiá ca.:nbiante como resultado de la motilidad de las dunas, la 

composición ar~Jósa-~er"-sllstrato v la cercanfa del mar propician condiciones deshidratantes . - .... 

debidas a Ía baja retención-de humedad; y escasez de nutrimentos en el suelo, que se agrava 

.debido a la rápida percolación de la materia orgánica (Salisbury, 1952). Otros factores abióticos 

importantes en la zona son la gran radiación solar, las altas temperaturas diurnas y nocturnas, 

v la marcada estaciOnalidad de las lluvias. 
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En consecuencia, la vegetación de la zona de estudio es sumamente dependiente de (a) 

la disponibilidad del agua, que cambia con la topografla, la cobertura vegetal y la estación del 

año; (b) lá evapotranspiración, que es muy alta, y (c) la duración del estiaje, que puede llegar a 

ocupar la mitad del año. Así, la vegetación se distribuye en mosaicos dispersos 

heterogéneamente. Los fenómenos fenológicos y, por tanto, las fisomias particulares de cada 

mosaico, reflejan muy estrechamente la disponibilidad estacional del agua (ver Lerdau et al., 

1991 ). Hay, sin embargo, algunos cuerpos de agua permanentes (la laguna costera de La 

Mancha y una pequeña laguna de agua dulce) que permiten la existencia de vegetación con 

fisonomia no estacional adyacente a la vegetación estacional, y que pueden servir de refugio 

durante la sequia a animales no migratorios capaces de explotar ambos tipos de hábitat. 

Los tipos de vegetación descritos para la zona son: selva mediana subperennifolia, selva 

baja caducifolla, manglar y matorral de dunas costeras (Figura 7) (Moreno·Casasola et B/., 1982; 

Figura 7. 
Distribución de los 
principales tipos de 
vegetación 
presentes en el 
CICOLMA, cuyos 
terrenos aparecen 
enmarcados 
(tomad o de 
Novelo, 1978), 

-Manglar 

g=;JTular 

,,,, -.:,, Selva bojo 
,,,,,, caduc1loha ~ZOf'IClde~dliva 
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Novelo, 1978; Rico-Giay y Lot, 1.983). Estos tipos de vegetación se distribuyen de manera 

discontinua, conformando mosaicos. de muy variables dimensiones v caracterlsticas 

microambientales de cobertura vegetal e insolación. Los elementos fiorístlcos corresponden a la 

Provincia de la Costa del Golfo de México,· Región Caribea del Reino Neotropical (Rzedowski, 

1978). 
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4. MATERIALES Y MÉTODO 

4.1. Descripción de la planta: Turnera ulmífolia L. (Turneraceae) 

Tllrnera uimifolia e~ un complejo polim6rfico poliploide de hierbas perennes, nativas de 

una gran pane de los trópicos del Nuevo Mundo v advenedizas en panes de Africa, India v el 

sudeste de Asia (Barret y Shore, 19871. Se reconocen 12 variedades integradas dentro de este 

complejo, aunque tratamientos regionales han elevado algunas variedades al rango de especie, 

mientras otras tienen un starus taxonómico dudoso !Barret y Shore, 19871. Detalles de la 

variación morfológica y de interfertilidad se encuentran en Shore V Barret (1985). 

En T. ulmifolia ocurren dos patrones contrastantes de morfologla floral asociados con la 

cruza (e. g. tamaños de estilo, estambres y polen), de modo que las poblaciones son dim6ñicas 

o monom6rficas (Barret, 19781. Las poblaciones dim6rficas son fuertemente autoincompatibles 

sexualmente. las poblaciones monom6rficas pueden sufrir autopolinizaci6n automática si el 

morfo múestra sus órganos sexuales ITiuv,pr6ximos. En México se encuentra la variedad vetuliM, 

la cual es monom6rficá v,aútéicompatible sexualmente lBarret y Shore, 1987). 

Las poblaciones <fe T. ulmifolia son conspicuas como hierbas a la orilla. de caminos y en 

lugares abienos, pero raramente colonizan tierras arables <Barret, 1978). En sii distribÚción por 

continente~ e lsla~ siguen prin~ip~lmente las vertientes costeras. Habitan en dité;e~te~ tipos de 

vegetación: selvá mediana subperennifolia, selva baja caducifolia, matorral de dunas costeras V 

pastizales. Ü pobl~ciÓn en el área de estudio se ubica en dunas fijas y semifiJas;) u~os' 1'00-300 

m de la playa. siguiendo la línea de la costa. Esta población consta de agru~aí:i0,ne5,de'5:10 
individuos, los cuales forman mosaicos de 1-5 m de diámetro distribuidos' e'i{las·,:Zonas· m4s 

abienas de los matorrales de duna. Cada mosaico es visitadÓ de·;,;a;;~~a do"oíilla~te 'por'una 

especie de hormiga, aunque puede habér mezcla de dos o más es¿eci~i: '< ? . ··~ 
.La plariw es pequeña, subfrútlce, de 0.4-1 ;2 m de alto, e;ect~. ar~n'lática; el tallo es 

ramificado. el indumento de pelos simples, más notorios en fas partes inrri~dura¿;. Las hojas son 

alternas 'y/o verticiladas, ligeramente mlls claras en el envés, variables_ en Io.rma,,angostamente 

el!pticas a lanceolatlas, raramente .oblongolariceoladas, de 0.4-7 cm de largo; 0.4-3.1 cm de 

ancho, pubescentes,,~~ ~,;,'ba; superficies, el envés con la nervaci6n ligeramente prominente, el 

margen crenado én la mitad basal, el ápice acuminado a agudo, fa base redondeada, cuneada o 

atenuada, algunas veces con dos glándulas basales conspicuas o inconspfcuas; peciolo linear, de 

hasta 5 mm de largo, densamente adpreso-seríceo, piloso o glabro. el indumento más notorio en 
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las partes inmaduras. Las inflorescencias son axilares, de apariencia cimosa cuando inmaduras; 

las flores son solitarias sobre pedicelos al desarrollar el fruto; pedicelos unidos al peciolo foliar. 

cortos, de 2 mm de largo, o del mismo largo que los peciolos sustentantes; bracteolas lineares 

o subuladas, de 10-1 & mm de ancho, pubescentes, con el margen liso o aserrado; florea 

amarillas, de 1.5-3 cm de largo,; sépalos angostamente triangulares a lineares, de 5-15 mm de 

largo, pubescentes o puberulentos en la superficie abaxial; pétalos amarillos. o algunas vecea 

púrpura obscuro o pardos en la base, obovados, ligeramente unguiculados, de 2.5 cm de largo. 

translúcidos, unidos en la parte inferior formando un tubo lhipanto); estambres insertOS carca de 

la base del hipanto, de 1-1.5 cm de largo, los filamentos de 8-12 mm de largo, las anteras de 4 

mm de largo; ovario súpero, densamente sericeo, los estilos de 5-1 O mm de largo, los estigmas 

de 1.7 mm de largo, densamente fimbriados. El fruto es una cápsula verde, ampliamente 

elipsoide, de 4-9 mm de largo, de 5:12 mm de ancho, trivalvado, el pericarpo verdoso, 

tuberculado a densamente serlceo a corto- piloso, verrucoso a ampollooo; semillas ovoide

oblongas, Hgaramente incurvadas, da 3 mm de largo, reticuladas, glabras (Gama et al. 19851 

(figura 8). 

Turnera ulmifo/ie florece todo el año. Las ramas crecen continuamente por el meristemo 

apical, produciendo hojas regularmente y alrededor de una flor diaria 11 ·3). Las flores se originan 

de yemas en la axila del peciolo de las hojas; no a todas las hojas se asocia una flor. Las flores 

duran menos de un dia en antesis; una vez polinizada, la formación del fruto dura alrededor de 

20 dias, hasta que se seca y abre. Las semillas muestran el elaisoma muy conspicuo. Las hojas 

permanecen durante todo el desarrollo del fruto y continúan aún después de la apertura de éste. 

Las hojas presentan nectarios extraflorales a ambos lados del peciolo (Figura 81, muy 

carca da la inserción del pedúnculo floral. El néctar producido por los nectarios extraflorales 811 

una solución balanceada de sacarosa, glucosa y fructuosa, que puede ser utilizada directamente 

por los insectos sin tener que realizar ningún tipo de conversión IElias et al. 1975). Los nectarios 

extraflorales son asiduamente visitados por varias especies de hormiga (Camponotus p/8118tus 

Rogar. Camponotus re<;tanqu/aris Emery, Conomyrma sp., Forelius sp., CrematD{)8SIBr 

brevispinosa Mayr.), dos especies de avispa (f'o/istes sp. (Vespidael y una especie desconocida) 

y abejas (Apis mellifera L.). Los herblvoros observados (junio-septiembrel, son las orugas de la 

mariposa éuptoiera claudia llepidoptera: Nymphalidael, que se alimentan de las hojas de la 

planta, y un insecto escama ICoccididae: Homapteral, que se alimenta de fluidos en el extremo 

apical de las ramas. 
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Figura 8. Turnera ulmifalia. a, rama con flor y fruto; b, detalle de la hoja con nectarios 
extraflorales; c, corola abierta con estambres; d, detalle del cáliz; e, semilla con elaiosoma 

(tomado de Gama et al., 1985). 
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4.2. Descripción general de las hormigas (Hymenoptera:Formicidae) 

El género Crematogaster (Myrmicinae) se caracteriza por tener antenas con ocho 

segmentos. El peciolo se encuentra sujetado a la superficie dorsal anterior del primer segmento 

del gáster. El perfil del dorso del gflster en ligeramente convexo, plano, o cóncavo, en contraste 

con la fuertemente convexa porción ventral. En vista dorsal, el gflster es mfls o menos de forma 

acorazonada y es capaz de ser flexionado hacia adelante sobre el elitronco. El peciolo aplanado 

dorsalmente; el nodo es in conspicuo o ausente (Hólldobler y Wilson, 1990) !Figura 9). 

El género Forelius IDolichoderinae) se caracteriza por tener mandibulas con cinco dientes 

prominentes !Incluyendo al diente basal o flngulo), con 1 ·4 dentlculos que separan el cuarto del 

tercero y el diente basal o fmgulo. De perfil, el clipeus tiene dos o mfls pelos erectos, largos y 

derechos, que se proyectan hacia adelante y/o hacia arriba, y dos o mfls pelos (como regla mfls 

largos que los pelos rectos) originados en o cerca del margen anterior que se curva hacia abajo 

sobre las superficies superiores de las mandibulas cerradas. La región metanotal ligera a 

moderadamente impresa; el perfil propodeal ligera o moderadamente distinto del resto del 

elitronco IHólldobler y Wilson, 1990) IFigua 9). 

El género Conomyrma IDolichoderinae) se caracteriza por la falta de una proyección 

hipostomal tipo diente, adyacente a la superficie ventral de las inserciones mandibulares. El 

integumento es delgado y flexible, rara vez consplcuamente esculpido. Las espinas torflxicas 

estén generalmente ausentes, sin embargo, en vista de perfil se presenta en la unión de las caras 

propodeales una protuberancia tipo diente, que se proyecta mfls o menos verticalmente y/o hacia 

atrfls desde la unión de las caras basal y declivicea. La tercera articulación de los palpos 

maxilares es usualmente elongada, comúnmente tan larga o mfls que los tres articulaciones 

distales combinadas. De perfil, el diente propodeal se proyecta hacia arriba (algunas veces 

ligeramente hacia adelante o hacia atrfls). El peciolo, tipo escama, no nodiforrne, su cresta de 

moderadamente a muy afilada IHiilldobler y Wilson, 1990) (Figura 9). 

El género Camponotus IForrnicinae) se caracteriza porque el perfil del elitronco es 

uniformemente convexo, con el propodeum no deprimido debajo del nivel del promesonotum y, 

la región metanotal, si acaso ligeramente impresa (usualmente no impresa). El elitronco en vista 

dorsal es usualmente de forma de cuña y se estrecha posteriormente. Sutura metanotal 

usualmente presente a través del dorsum" y elitronco. La carina mesepisternal raramente elevada, 

abruptamente y reflexa cerca de la b~se de las coxa de las patas delantera, alcanzando hasta la 

base interna de la coxa media. Las obreras son continuamente polimórficas y algunas veces 

dimórficas. La cabeza en general no oblicuamente truncada en el frente; y, si acaso truncada, 
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Figura 9. Géneros de hormigas identificados visitantes de los nectarios extraflorales de 
Turnera u/mifolia en el CICOLMA durante el estudio. 
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la zona truncada no tiene mflrgenes afilados. La madibula dentada a lo largo de todo el margen 

masticador (Hólldobler v Wilson, 19901 (Figura 9). 

4.3. Método 

La investigación tuvo una d~;aÍ:iói{de .dos aftos. Constó de una serie de experimentos 

v observaciones en el campo (con un~ perl~di~idadde 15 dias para las visitas de campo v una 

duración de cuatro o cinco horas po.r• ~ada ;Jisita), v ·de análisis estadísticos de los datos 

generados. Los sitios de muestreo se establééieron a unos 100 m de la playa. Para alcanzar el 

primer objetivo, dedicado a la determinación experimental del efecto de la herbivoria sobre la 

producción de frutas, se realizó un experimento de herbivorla artificial sobre individuos de T. 

ulmifolia. Para cubrir el segundo objetivo, sobre la determinación del electo que tienen diferentes 

especies de hormiga visitantes de los necta~i.os extraflorales en el éxito reproductivo, se hicieron 

observaciones sabre la producción de frutos en pf!'ntas T. ulmifolla visitadas por hormigas v en 

plantas donde las hormigas visitantés fueron excluidas experimentalmente. Para lograr el tercer 

objetivo, orientado a la determinació~. d~ ia. ¡,;esencia o ausencia de aleloqulmicos, se realizaron 

análisis qulmico·biol6gicos .sobre m~teriar seca· de' plantas de T. ulmifolie colectadas frescas en 

la zona de muestreo. Las acti~i~~d;ire~lizadas ím la consecución de cada objetivo fueron las 

que se indican a continuación. 

4.3.1. Herbivoria artificial 

Se eligieran cuatro grupos de plantas en los matorrales de dunas semimóviles, con tres 

individuos cada uno, visitados por una ·sola especie de hormiga (Camponorus p/anarus) y en 

similares condiciones de vigor v talla. Cada grupo se sometió aleatoriamente a 0%, 25%, 50% 

V 75% de herbivoria artificial. Para ello se eligieron en cada planta dos ramas de unos 20 cm de 

largo, en las que todas las hojas con más de 0.5 cm de largo fueron cortadas con tijeras rectas 

en los porcentajes respectivos v según indica la Figura 1 O. Cada 15 dlas durante das meses se 

practicó la defoliación correspondiente, se contaron v retiraron los frutos producidos v se 

contaron las hojas nuevas. Con los datos obtenidos se validaron las hipótesis nulas indicadas en 

la Tabla 3. 



Figura 1 O. Proporción de 
defoliación en cada hoja de las 
plantas de Turnera ulmifolia 
incluidas en el experimento de 
herbivoria artificial. Para 
detalles vea el texto. 

o.o 

0.5 
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0.75 

Tabla 3. Hipótesis nulas (Hol consideradas en el primer objetivo 
y anélisis estadístico realizados para validarlas (ver Zar. 19841. 

Ho Prueba estadistica 

al La herbivoria artificial no tiene efecto significativo sobre la Spearman 
producción de frutos 

bl La producción de hojas nuevas no tiene efecto significativo Spearman 
sobre la producción de frutos 

c) La herbivoria artificial no tiene efecto significativo sobrn 1.a Spearman 
producción de hojas nuevas 

.. 

4.3.2. Efectos de las hormigas 
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En este punto es necesario adelantar un ·poco los resultados para explicar los métodos 

de trabajo. Al inicio de la investigación;' de mediados de' 1991 y durante todo 1992 (que fue una 

temporada muy U~~iosa), · la.s plantas. bajo est~dio !~ero~ ;visitadas constantemente por una 

especie de hormiga ci, e~ el caso de mezcla deespeciés, esta mezcla se mantuvo constante. 

Después, d.urante i 99J (q~e fue un añ~ m~nos Uu~ic:i~o. c~n un estiaje muy severo), la situación 

i:ambió not~bl~,,;ente; en primer 'lüg~r~11a~pobla~iÓn- d~- T. -uimÍfolia en el sitio de muestreo - . . ' . 
disminuyó notablemente, a unos 15 indivuos en· total; aislados y muy separados entre si (mas de 

30 mi; luego la dominancia de las especies d~·ti~r~iga visitantes de las plantas muestreadas 

cambió con frecuencia. En este año las pla~tas mostraron una mezcla cambiante de especies de 

hormiga visitantes y de número de individuos por cada especie de hormiga. En esta situación, 
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cada especie de hormiga tendió a dominar solo un conjunto de ramas de cada planta, con 

modificaciones periódicas en 1.as ramas dominada•:. P~r tanto se hicieron más observaciones para 

estudiar esta nueva situación, una vez que .la población volvió a crecer (más de 100 plantas, 

formando mosaicos de 1 -5 individu.os) .. · · 

OBSERVACIONES DEL PRl,MER;A~O.'. Se eligieron cinco grupos de plantas para el 

muestreo, con un número inicial de ~i~¿o _indivíciúos' por grupo. Cada grupo de plantas se 

clasificó de acuerdo con la identidad dé' la;'.espeCie'de hormiga presente como Csmponotus 

p/anatus, Camponotus rectan¡;¡u/aris, C~:;,;,::,,;~;ma· sp: y mezcla de especies (Conomyrma sp., 

Fore/ius sp .. Cremato¡;¡aster brevispinosa)>' Con un quinto grupo de plantas se estableció un 

experimento de exclusión de hormigas;: para contrastar el efecto de éstas sobre el éxito 

reproductivo en los otros grupos de pla,Íitas. ·Para ello se aplicó una resina con insecticida 

(Tanglefoot) en la base de las plantas incluidas en el grupo y se limpió de hojas y ramas el área 

para impedir todo acceso de las hormigas a las plantas. A este grupo se le clasificó como 

Experimental. En cada uno de estos grupos,.cada 15 días durante un año (agosto de 1991 a 

junio de 19921, se contaron y removieron (no se les pudo marcar con tinta o etiquetas) todos los 

frutos por planta, excepto en el tiempo cero, en que todos los frutos fueron retirados sin ser 

contados. Con los datos obtenidos se validaron las hipótesis nulas indicadas en la Tabla 4. 

Adicionalmente se propiciaron encuentros entre las hormigas y los herblvoros localizados sobre 

las plantas en estudio. Para ello en cinco ocasiones-se. tomó un ejemplar de tales herbivoros y 

se colocó sobre los tallos y las hojas donde se velan hormigas circulando. 

Tabla 4. Hipótesis nulas y análisis estadisticos realizados para validarlas considerados 
para el segundo objetivo durante el primer año de observaciones (ver Zar 1984) 

Ho Prueba estadística 

a) No existen diferencias en la producción de frutos entre los Kruskal-Wallis 
distintos grupos de plantas 

bl La producción de frutos de un mes dado no tiene correlación con la Spearman 
precipitación y la temperatura del mismo mes y de uno y dos meses 
posteriores 

c) La variación en la producción de frutos no es explicada por la Pearson al 
variación de la precipitación y la temperatura sin desfasar y cuadrado 
desfasadas uno dos meses posteriores 

' ' 

1 

OBSERVACIONES DEL SEGUNDO AÑO. Se eligieron 40 plantas para ,,'.¡ues;reo: en cada 

una de las cuales se marcaron al azar tres ramas para h~cer c~ni~~s de ~ro~~c~i6n d~ frutos. 

Estas plantas fueron aleatoriame~te asignadas a d~s grupos .de ~la'nra~: u~ri con hormigas y otro 
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en el que se excluyeron experimentalmente las hormigas como en el caso anterior (Experimental). 

Cada 15 dias durante 4 meses (en la época de mayor actividad de la planta, junio a septiembre 

de 1993) se contó el número de hormigas presentes, se identificó la epecie a que perteoecia cada 

una de ellas y se contó la producción quincenal de frutos de cada una de las ramas muestreadas, 

y se asignó además una categoria de la herbivoria (Tabla 5) observada por cada planta individual 

en cada fecha de muestreo. Por razones desconocidas se perdiaron 14 plantas; de las 26 

restantes, 18 correspondieron a las plantas con hormigas y ocho al grupo Experimental. Con los 

datos generados se validaron las hipótesis nulas presentados en la Tabla 6. Ademfls, se 

repitieron Jos encuentros propiciados entre hormigas y herbivoros. 

Tabla 5. Categorias de defoliación por herbivoria asignadas a cada planta en cada 
fecha de muestreo v atributos representados de defoliación natural aparente. 

Categoria Atributo representado 

o 0% 

1 Mayor a 1 % v menor o igual a 10% 

2 Mayor a 10% v menor o igual a 20% 

3 Mayor a 20% v menor o igual a 40% 

4 Mayor a 40% y menor o igual a 60% 

5 Mayor a 60% 

Tabla 6. Hipótesis nulas y análisis estadísticos realizados para validarlas considerados 
para el segundo objetivo durante el segundo año de observaciones (ver Zar 1984) 

Ho Prueba estadlstica 

l) la producción de frutos es uniforme a lo largo del año Kruskal-Wallis 

ii) la producción de frutos es igual en plantas con v sin hormigas Krusl<al-Wallis 

iii) La cantidad de frutos producidos no depende de la cantidad de Spearman 
hormigas presentes en la planta 

iv) la herbivoría no depende del número de hormigas Spearman 

v) El nivel de herbivoria no tiene efectos sobre la producción de frutos Spea¡man 

4.3.3. Ani!ilisis químico-biológicos 

Se colectaron plantas frescas de T. ulmifolia hasta reunir 5 kg en peso seco para 



39 

someterlo· a anélisis para Ja determinación de compuestos con potencial actividad defensiva, 

siguiendo métOdos estandarizados en el Departamento de Bioqulmica y Farmacia de la Facultad 

de Oufmica, UNAM. El material colectado se secó al aire; al cabo fué desmenuzado finamente 

en un molino de cuchillas (Wiley 4) y se prepararon por maceración (dos veces por periodos de 

48 horas cada vez, con un volúmen aproximado de 500 mlJ extractos metanólico, clorofórmico 

v. hexánic~· ·,de 20 g' de planta; luego cada uno de ellos se filtró y se concentró al vacío. Los 

extractos resultantes fueron sometidos a un análisis cromatográfico detellado, mediante 

cromatografía en capa delgada. De manera adicional se realizaron pruebas cualitativas para la 

detección de esteroides, flavonoides, alcaloides y triterpenoides. 

Con estos mismos extractos posteriormente se determinó Ja toxicidad para el crustáceo 

Anemia salina. Adicionalmente se evaluó el potencial antimicrobiano en organismos Gram

positivo, Gram-negativo y Candida albicans, utilizando el método de difusión en agar. 



40 

5. RESULTADOS 

5.1. Algunos aspectos de la historia natural de la asociación 

La planta es perenne y produce hojas, flores y fiutos contfnuamente, aunque durante la 

época de sequla (enero-mayo) algunos individuas piÓrden una gran cantidad de hojas, 

renovándose al iniciar la temporada de lluvias (en junio). Asl mismo, la población puede disminuir 

notablemente si el estiaje es muy severo, pero el número de individuos vuelve a crecer durante 

las lluvias. Esto sugiere que la germinación de semillas ocurre en la estación lluviosa. 

Las honnigas se encontraron presentes todo el año en la zona de estudio y se les observó 

forrajeando el néctar extrafloral de Turnera ulmifo/ia diariamente todo el año. Cada una de las 

especies dominaba varias plantas o ramas dentro de su ámbito de influencia. En algunos casos 

la cercanla del nido no era mérito suficiente para dominar una planta completa; específicamente 

se pudo observar que algunos nidos de Forelius sp. estaban a unos 1 O cm de la base de algunas 

plantas, pero estas plantas eran visitadas también por individuos de Conomyrma sp. o 

Camponorus planatus. La dominancia era igualmente influida por el clima; por ejemplo, si no 

habla lluvias, tendlan a dominar las hormigas de mayor talla, especialmente C. pl8natus; si habla 

lluvias, las especies que permaneclan eran Conomyrma sp. y, secundariamente, Crematouaster 

brevisp(nou. Conomyrma sp. era la especie que podla apropiarse más pronto y en mayor número 

de recursos alimenticios (restos de plantas y animales) liberados repentinamente. 

Se observaron larvas de Euptoieta claudia ILepidoptera: Nymphalidae) alimentándose de 

las hojas inferiores (las más viejas) de T. ulmifolia y a individuos de un homóptero no determinado 

alimentándose del sistema vascular en el extremo apical de las ramas. La presencia de tales 

organismos se registró a lo largo del año, particularmente en el otoño, pero esta presencia no fue 

constante ni sobre todas las plantas. En el primer año de observaciones no se percibieron graves 

Infestaciones (una oruga por cada ocho plantas y cinco homópteros por cada cinco o seis plantas) 

o herbivoria (pérdida del follaje menores al 20% en la población en general). En el segundo año 

de observaciones el ataque por homópteros fue aparentemente menor, pero el ataque por orugas 

fue mucho mayor; en las plantas con orugas la defoliación sobrepasó el 20% (categorfa 3 de 

herbivorfa; véase Tabla 4, página 37) del área foliar total y en dos casos en que rebasó con 

. mucho el 60% (categoria 5 de defoliaclOn), las plantas murieron. Siempre se observó que las 

hojas con mayores daños por herbivorla tendlan a caducar en menor tiempo que las restantes. 

La presencia de estos insectos se registró principalmente en las ramas no productoras de ttores 
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y frutos. nunca en las ramas visitadas por las hormigas (aquellas· con producción de flores Y 

frutos v con nectarios extra florales funclonaiesJ .. No ·se" observó que las horm.igas · ata~aran 
activamente a estos herblvoros, sino que más blen pa~eclan ser indiferen;es a ellos;' sin embargo, 

en encuentros entre hormigas v orugas' pro~o~ados .;;,, ~I aut~r. las orugas hul~n' muy 

activamente al menor contacto. Cerca dé l~s táiios se ob;~frár~n ta;,;bién deq~~ñ~sará~~idos, 
particularmente en los puntos () casos e;, qtfe las hormigas éstaban' au~entes. · .· . . · 

Durante el segundo· añ~ d~ obs~rv~ci~·~es • nd"~~, ~~gistr6 ° la p;~;~ncia d~ Ía • tíórmiga 
.· ··~·- .. : .. • ·:¡/·::·-·-,-_;;,.' .:\',:«; .. :x.~:'._~··\·i·i::.'-·-·.:·,:.-<,::. ··:~-º"' ··::'.'. -.--_.'.:.· ., .. · 

C!mponotus rectangu/aris, vista en el pri'."~' añ(J; v1.1mpoco .del grupo .de ~lantas que visitaba .. 

En cambio, se presentar~n d~s ~~P~6ieicle hor~i1a'n~ ci~f~r,;;in'adas, lla;;~das ~~ul Desconocida 

1 (negra, 1 mm de largÓJ y
0

De~6c,~¿~id~2'.1i~Já/6;;;;;,)~.1~;~~)~ La'e~~~ciéD~~~onocida 1 

visitaba los nectario~ e~~raflor~Í~s! rni~~tr~~ que i~ D~~conoéida 2·per"1ane:I~ enJos tallos. 

superiores con iás m~ndÍbuÍa·; a~i·e~~; c~za~do in'scicio; ¡;~cÍuv~ndo ho~migasJ. 0 lgu~lm~nte, en 

el segundo año se regis;rÓ ¡~· 0pre~~n6i~ ocasÍonaf ~~. un°hirnenópi~;o ~ol~doi no determinado que 

cazaba hormigas íe~~ecialni;~t~ 'e: pla,;~w;J ~i~itarit~s;de• i..ui/n;roli~ ~n l~psos .de 15. r'nin:. 

Entre las pial1ias1íciiri~tfdasal experim~nto'cieíixCíusiÓn de hormigas (grupo Experirnentall ' ' . . -· .. . . ··- .. -:·· .,. ·. ··.. ; ; -- ... _. ~ .. ,. ,_ - . . . . . - . . ·. --;:; . '• _, ' 

en los dos años de ',obs~rvaciones, .durante lií temporada de-Uuvias'.1ós.nectari6s · eíctra!i.orales · 

fueron coloni~ad.os ;,¿,; hongos (CapnodÚim ~p.; DothiUales: As~omyi:oiVna)(G •. CarrÍó;,, com. 

pers.J, que creclan sobr~ el néCtárno corÍ~utilido queeséüfr1á rarria abajo> Durante el prim~r año 

de. observaciones; ,¡;, .· 1,¡· segÜnda . mitad Ílei• verano v .. principiÓc deL ciiÓño;'¡¿,i{ nectários sin 

hormigas fueron asiduam~nt~. ~isltados po'. ·P~listessp: (Hy;;;e~.opter.~! Ve~~Íd~~). V. otr~· e~pecie 
de avispa no deté;miriada (un; o d~~ avi~~.~:p~r cad~ g;;-;pci de ~inéci ·plantas; cada 15-30 min 

aproximadamente). >~:·~;-~-~·~,, 
A lo largo de los dós ~fÍós de obs~;~aci~nes se reQisirÓ la visita de abejas (Apis me/liferal . . . ,- ·-· .. ·-·"·., ,,.,.,, -_ ··-·. ·-. 

a las flores v de hormigas a los frutcis:ablertós,S:-tás.horniigas tomaban las semillas v se las 

llevaban, al llegar ál suek1 las d~-~pÓj~ban de(eiaiosoma y las arrojaban al piso. Las abejas 

visitaban especifica'merÍie .ias ánt-;;ras' t~rfai~a'~i:lo polen; pe;o con mucha frecuencia también se 

les podía ver en I~ bas~ d~l pisti1d'~éarici~. Ía lengua,· ~parentemente forrajeando néctar . 

. Otros visitantes ocasÍo~al;~ 'cie la~:flores fueron un robador de néctar (no observado) v 
hormigas, especialine~te ConónMm:. 

0

sp.,' Cre'matogaster brevispinosa y la especie Desconocida 

1 . · El robador de néct~r prabti~a-bá·Jii a~ufe-rá de u~os 2 mm de diámetro en la base de flores sin 

abrir. El robo sucedÍa ¡'~variabl~in~ri!Ei á horas tempranas de la mañana, presumiblemente en la 

madrugada, antes d~ que las florés ~brieran:· y siempre en flores de plantas o ramas visitadas por 

Conomyrma sp: La~ flores asi r~
0

bada~ nunca alcanzaron la antesis. Este robo ocurrió con muy 

baja frecuencia : (apareritem~~te. en menos . del 1 O % de la población, en una flor por. ~!anta 
Por .su parte,· las. hormigas visitantes de las flores solo las patrullaban, excepto en el 
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caso de encontrar flores perforadas por el robador de néctar.. en cuyo caso las hormigas (siempre 

Conomyrma sp .. en números de 6-B individuos) aparémemente forrajeaban el néctar floral, 

cumpliendo un posible papel de robador secundario. lás visitas de las tres especies de hormiga 
' .. ' . ' . - •' 

al interior de las flores era ocasional y parec!a ser sólo de pátrullaje, aunque se observaron grupos 

de 2-6 individuos de la especi~~oesco~~c¡d;) l. erÍ la base·del. pistilo de una o dos flores de 

aproximadamente cada cinco pl~~t~~:e~· aÍg~~~sd!as de máyor radiación solar. 

Todos estas in~eracciones se re~r~s~nta~'eri la Figura 11. '.En ella se indican los visitantes 

Hormigas 
nect!voras 

Insectos 
-defoliadores 

Hormigas 
cazadoras 

Figura 11. Tumera ulm1folia y los organismos que se le asociaron durante 
el estudio en el Centro de Investigaciones Costeras La Mancha. 
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de T. ulmifolia observados a lo largo del estudio, los cuales no necesariamente podían concurrir 

en una misma planta en un mismo instante. El escenario mínimo que presumiblemente resulta 

de la reunión de todos estos organismos muestra una gama muy compleja de interacciones tanto 

negativas como positivas o de resultados diflciles de predecir !Figura 12). Es necesario destacar 

que un modelo més completo Indicaría tanto variaciones en la intensidad v el resultado de las 

interacciones debido a fluctuaciones en el ambiente, como relaciones de cada uno de los 

organismos registrados con otros organismos de la comunidad, mostrando asl un sistema abierto. 

Figura 12. Escenario ecológico presunto de las interacciones de la población de Turnera ulmifolia 
estudiada. Se incluyen solo los elementos bióticos. Las líneas gruesas y los nombres en 
mayúsculas representan a la planta v sus partes. Los símbolos ·, +, ? v O indican el resultado 
de la interacción tanto para la planta como para los organismos que se le asociaron durante el 
estudio (véase la Figura 11 ). Simbología: - =antagonismo; + ~algún tipo de beneficio; O= ningún 

perjuicio o beneficio; ? =resultados difíciles de predecir. 
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5.2. Herbivoria artificial 

Los resultados del experimento de herbivoria artificial se presentan en la Tabla 7 (Anexo 

11, pAgina 67). De acúerdo con estos datos, la correlación: al entre la producción de frutos fue 

significativamente menor en los grupos de plantas con mayores niveles de herbivoria artificial 

(Figura 13); ·b) entre la producción de hojas nuevas y el nivel de herbivorla artificial fue no 

significativa (Figura 14), y c) entre la producción de frutos v el número de hojas nuevas fue no 

significativa (Figura 15). 

Figura 13. Producción de frutos en plantas 
de Turnera ulmifolia sometidas a diversas 
proporciones de herbivorla artificial. 
(Correlación de Spearman.- Ho: r5> O vs. 
Ha: r5 <0; n=48, a=0.05, r5 =·0.268, 
Zc.1cu .. da =rs(n-1 )112 =-1.8373, Zrabulatt• = 
-1.64. Como 1 Zc,.,,,,, 1 > 1 Zm,.,, ¡,se 
rechaza Ho en favor de Ha, es decir la 
correlación es significativamente negativa). 
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Figura 14. Producción de hojas nuevas 
en plantas de Turnera ulmifolia sometidas 
a diversos niveles de herbivorla artificial. 
(Correlación de Spearman.- Ho: r6 =0 vs . 
Ha: r#; n=36, a= 0.025, r8 =0.137, 
Zcoicutad•=rsfn-1 )112 =0.8105, Zr.oui.cii = 
1.96. Como 1Zc • ., ... 1 < 1 ZT..., ... ¡,se 
acepta Ho, es decir la correlación es no 

significativa) • 
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Figura 15. Producción de frutos con "10 -

relación a la producción de hojas nuevas en 
m " • plantas de Tumera u/mifolla sometidas a r 8- " " 

diversos niveles de herbivorla artificial. o " 
(Correlación de Spearman.- Ho: r5 =0 vs. d ·- s 
Ha: r .=!=O; n = 36, a=0.025, r5 =0.23, .. " z,,,.,,. .. =r5(n-1I'"=1.5768, z,...,..,, = 1.96. ·- " " Como 1 Zca1cu11d1 1 < 1 ZTabulad• 1 ' se acepta r " ~ 

Ho, es decir la correlación es no u 
" " ~ " t ·- e,: 

significativa). o " 3 s " " 8 a, C¡) r.: , ~: ~1 ~: 
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Número de hojas nuevas 

5.3; Efectos de las hormigas 

OBSERVACIONES DEL PRIMER AÑO. Los resultados se muestran en la Tabla 8 (Anexo 

111, página 681. La producción de frutos varió grandemente dependiendo de la temporada del año 

y de la especie de hormiga visitante (Figura 16). A excepción de las plantas asociadas con 

Conomyrma sp., que desde el inicio tuvo una producción de frutos comparativamente pequeña, 

en todos_ los grupos de plantas muestreadas inicialmente hubo una producción_ de' !~litas muy 

similar. Después, todas mostraron una tendencia igualmente declinante a lo largo del año, . a 

excepción de las plantas asociadas con C. rectangularis, que es la especie de hormiga de mayor 

tamaño. En este grupo las mayores cantidades de frutos producidos se dieron en los meses· de 

noviembre y mar>o-junio, cuando en los restantes grupos de plantas fue notoriamente menor. 

Con esto se rechaza la hipótesis nula de no diferencia en la producción de frutos dependiendo de 

la especie de hormiga visitante de los nectarios extrallorales. 

Asl mismo hubo una diferencia significativa en la cantidad de frutos producidos por las 

plantas con hormigas respecto de las plantas sin hormigas (grupo Experimental). Sin embargo, 

las diferencias no fueron uniformes, es decir. la producción del grupo de plantas asociadas con 

C. rectangularis fue significativamente mayor que la del grupo Experimental, mientras que para 

los grupos asociados con C. planatus, Conomyrma sp. y con una mezcla de especies · 

(Crematogaster brevisplnosa, Fore//us sp. y Conomyrma sp.) fue significativamente menor que 
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Figura 15. Producción mensual de frutos en plantas visitadas par las especies de hormiga 
indicadas durante el primer año de observaciones. fANOVA de Kruskal-Wallis: diferencias 

significativas con p<0.05). 
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la producci6o de frutos del grupo Experimental. 

La correlación (Pearson) de la producción mensual de frutos junto con los datos climáticos 

(precipitación v temperatura) produjo las matrices dadas en las Tablas 9a, 9b y 9c (Anexo 111, 

página 69). La Tabla 9a corresponde a la correlación de los datos de producción de frutos 

sincronizados con los datos de los meses correspondientes. En las Tablas Sb v 9c los datos han 

sido desfasad0s. uno y dos meses, respectivamente; es decir, se hizo que a los datos de 

producción ·de frutos de un mes dado le correspondieran los datos ~limáticos de uno y dos meses 

anteriores. Las altas correlaciones (señaladas con asterisco) entre producción de frutos de los 

lotes de plantas se pueden interpretar como respuestas similares a los condicionantes de la 

producción de frutos; cualesquiera que hayan sido. Para las asociaciones numéricas entre 

variables climáticas v producción de frutos, esto implicarla influencia significativa de la 

precipitación o la temperatura en la producción de frutos del tratamiento respectivo. Las Tablas 

1 Oa, 1 Ob y 1 Oc (Anexo 111, página 70) presentan el porcentaje de variación explicado entre las 

variables para datos sincronizados y desfasados uno y dos meses. El análisis de correlación 

(Spearman) uoi.ando los datos de producción de frutos sincronizados y desfasados uno y dos 

meses respecto de los datos climáticos, indicó correlaciones positivas significativas en cuatro de 

los cinco tratamientos (la excepción es el lote con C. recrangu/aris) con la precipitación y la 

temperatura. Los resultados se enlistan en la Tabla 11 (Anexo 111, página 71 ). Para datos 

desfasados un mes las correlaciones fueron menores y para un desfasamiento de tres meses las 

correláciones se tornaron no significativas. 

OBSERVACIONES DEL SEGUNDO AÑO. Los resultados de estas observaciones se 

muestran en las Tablas 12 a 19 (Anexo IV, páginas 72-79). Estos resultados difirieron 

notablemente de los resultados del año anterior. Los análisis estadlsticos permitieron rechazar 

con altoS niveles de significancia todas las hipótesis nulas propuestas en relación a los efectos 

de las hormigas sobre T. ulmifolia analizables con este conjunto de datos. Esto es: i) la 

producción de frutos fue significativamente diferente a lo largo del año (Figura 17); ii) la 

presencia de honnigas (sin Importar la especie) produjo una diferencia significativa en la 

producción de frutos respecto de las plantas sin hormigas (Figura 18); iii) la producción de frutos 

aumentó significativamente con la cantidad de hormigas visitantes (sin importar la especie) (Figura 

19); vi la cantidad de hormigas (sin importar la especie de que se trate) presentes en cada planta 

tuvo una correlación positiva significativa con la cantidad de daño por herbivoría sufrida por la 

planta (Figura 20); iv) la producción de frutos fue significativamente mayor mientras menar fuera 

el daño por herbivoria sufrido por las plantas (figura 21). Esta última correlación es 

cualitativamente igual a la del experimento de herbivoria artificial en cuanto a la producción de 

frutos y herbivorta. 
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Figura 18. Producción promedio de frutos 
por planta de Turnera ulmifalia en 
individuos con y sin hormigas en el 
segundo año de observaciones. (ANOVA 
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Figura 17. Producción de frutos de 
Turnera ulmifalia por quincena de 
muestreo en el segundo ano de 
observaciones. (ANOVA de Kruskal
Wallis: diferencias significativas con 
n =204, KW= 17.355, a=0.15, g.1=71. 
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Figura t 9. Producción de frutos de 
Turnera ulmifo/ia con relación al número 
de hormigas visitantes en cada quincena 
de muestreo en el segundo año de 
observaciones. (Correlación de 
Spearman.- Ha: r5 <O vs. Ha: r5 >0: 
n=204, a=0.01, r5 =0.485, z.:...,.,,= 
r51n-1)112 =6.91, z,.,,,..,=2.33. Como 
1 ;;,..,.,, 1 > 1 Z,,,, ... 1 , se rechaza Ha 

en favor de Ha, es decir la correlación es 
significativamente positiva). 
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Figura 20. Categorlas de herbivorla 
sufrida por Turnera u/mifolia en relación al 
número de hormigas visitantes en el 
segundo año de observaciones. 
!Correlación de Spearman.- Ho: r6 >0 vs. 
Ha: r5 <0; n=204, a=0.01, r5 =-0.329, 
Zc11cu1td• = r s (n-1 ) 112 = -4.63, Zr1tiui.ct1 = -2.33. 
Como 1 Z.:.."""" 1 > 1 z,,.,,.., f , se 
rechaza Ho en favor de Ha, es decir la 
correlación es significativamente negativa~ 
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5.4. Análisis químico-biológicos 
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Figura 21 . Producción total de frutos de 
Turnera u/mito/la por categorías de 
herbivoría en el segundo año de 
observaciones. (Correlación de 
Spearman.- Ho: r5 >0 vs. Ha: r5 <0; 
n=204, o=0.01. r 5 =-0.378, 
Zea1cu11i:1a =rs(n-1 )112 =-5.386, Z111bui.d1 =-
2.32. Como 1 Zc""'"' I > 1 Z'"""" 1 , se 
rechaza Ha en favor de Ha, es decir la 
correlación es significativamente negativa). 

Los anélísis realizados sobre los extractos obtenidos del material seco descartaron en la 

población de T. ulmifolia muestreada la existencia de asteroides, flavonoides, alcaloides y 

tríterpenoides. As! mismo, no se reveló la existencia de substancias con algún poder 

antimicrobiano importante. 
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6. DISCUSION 

los factores abióticos do precipitación y temperatura en la zona de estudio fueron muy 

variantes a lo largo del estudio. Parecieron ser los principales determinantes de la fisonomía y 

funcionamiento de la vegetación, influyendo con ello en las conductas de las especies animales. 

Esto se reflejó en las interacciones de Turnera ulmifolia, la cual mantuvo relaciones con muchos 

otros organismos además de las hormigas nectlvoras, conformando un escenario ecológico 

complejo que varió grandemente de un año a otro. 

la visita de individuos de todas las especies de hormiga fue diaria y constante a lo largo 

del año, a excepción hecha de Camponotus rectan¡¡u/aris, que fue vista tan solo en el primer año 

y no en oJ segundo. Esto no implica que la especie haya desaparecido de Ja zona, sino que tal 

vez el nido fue destruido o movido de Jugar, o que al desaparecer el grupo de plantas de las que 

forrajeaba hubiera optado por otra fuente de alimento. Rico-Gray 11993) reportó que algunas de 

las especies de hormiga visitantes de los nectarios extraflorales de T. ulmifo/ia le. ¡¡. C- p/anatus, 

Cremato¡¡aster brevispinosa) utilizan varias fuentes de alimento, incluyendo néctar extrafloral de 

varias especies de plantas 172 y 42 fuentes diferentes a lo largo del año, respectivamente). 

Se observó que las hormigas. patrullaban poco las panes basales (las mis viejas de la 

planta!, en cambio patrullaban muy activa mento los extremos distales de las ramas, donde se 

generaban hojas nuevas, flores y frutos. Muchos factores pueden afectar Ja distribución del 

patrullaje de las hormigas, tal como la distribución de comida ofrecida por la planta (Janzen, 

1966, 1967). Por ejemplo, los nectarios extraflorales pueden ser más activos en hojas jóvenes 

(Bentley, 1977a; Tilman, 1978; Koptur, 1984). Se ha sugerido que también la captura de 

insectos que complementen la dieta de las hormigas puede ser mayor en las hojas jóvenes 

IMcKey, 1984). la actividad de los nectarios extraflorales en T. ulmifofia está asociado con la 

producción de flores y frutos, como lo demuestra el hecho de que los nectarios visitados por 

honnigas y avispas, asl como los atacados por hongos, fueron tan solo los de hojas cercanas a 

flores o frutos en desarrollo. Sin embargo, estas estructuras reproductivas no parecieron sufrir 

ninguna herbivorla. Por tanto, la protección de las hormigas estuvo dirigida solamente hacia las 

hojas. Asl, puede ser importante defender a las hojas como fuentes de energla para flores y 

frutos. los resultados del experimento de herbivoria artificial apuntan en este mismo sentido, es 

decir hacia ventajas de protección contra la herbivoria para la mayor producción de frutos, va que 

la correlación entre número de frutos v nivel de herbivoría artificial fue significativamente 

negativa. 
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flores o frutos en desarrollo. Sin embargo, estas estructuras reproductivas no parecieron sufrir 

ninguna herbivorfa. Por tanto, la protección de las hormigas estuvo dirigida solamente hacia las 
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La discriminante distribución del patrullaje de las hormigas permitla a algunos herbivoros, 

como la oruga de la mariposa Euptoieta clsudis, permanecer en las partes menos patrulladas. 

Esto Podría interpretarse como evidencia de que las hormigas no ofrecen una protección efectiva. 

Pero también podría indicar que las hojas no patrulladas (las más viejas) no son del todo 

imponantes para el crecimiento, el mantenimiento o la reproducción de la planta. Se ha sugerido 

que la actividad de patrullaje de las hormigas restringida a hojas jóvenes puede interpretarse como 

el direccionamiento solo a aquellos tejidos de la planta que realmente requieren protección por 

hormigas, lo cual refleja el valor para la planta de cada clase de hoja le. a. Downhower. 1975; 

McKey, 1984). Igualmente se ha sugerido que la vulnerabilidad de los tejidos al ataque da 

herblvoros, tanto como su valor para la planta, puede influir en la inversión de la planta en su 

defensa específica (McKey, 1974). La aparente no agresividad de las hormigas hacia animales 

de talla mayor (como el propio autor), puede indicar que la defensa esté dirigida a pequeños 

herblvoros, como las orugas de mariposas. De tal modo, las hormigas serán agresivas v atacarán 

efectivamente a insectos herbívoros de talla equivalente que cotidianamente ataquen a la planta, 

v no lo harán contra orgánismos antagonistas que se salgan de ese rango de talla, que 

inusualmeme interaccionen con la planta v que sean poco importantes para su crecimiento 

(McKey, 1984); 

Varios tipos de evidencias indican que las hormigas atraldas a los nectarios exuaflorales 

incrementan la adecuación de la planta visitada (e. g. Janzen, 1966; Bentley, 1977a; Schemske, 

1980; Strong et si., 1984; Rico·Gray, 1987; Madden v Young, 19911, es decir aumentan su 

sobrevivencia v éxito reproductivo. Aparentemente, T. u/mifolis cuenta contra la herbivorla tan 

solo con este tipo de defensa bi6tica, pues carece de defensas mecánicas (espinas, pelos u hojas 

duras) y, de acuerdo con los resultados de los análisis químico-biológicos, no parece contar con 

defensas químicas. Tampoco muestra estrategias de escape en espacio, va que donde habita 

(microamblemeg abiertos o semiabiertosJ parece bastante conspicua para sus potenciales 

herbívoros. Igualmente no parece contar con estrategias de escape en tiempo, dado que no 

muestra pulsos de productividad sino, por el contrario, produce hojas, flores v frutos todo el 

tiempo, lo que la hace una especie particularmente atractiva para los herbívoros. Pero la defensa 

contra la herbivorla no es algo de todo o nada, sino que es en extremo circunstancial. Los 

factOres que dan valor a la defensa son, por un lado, las consecuencias del daño recibido, es 

decir al valor (fotosintético, nutritivo, reproductivo) del tejido removido (Downhower. 1975); y, 

por otro lado, la vulnerabilidad de los tejidos, o sea, la posibilidad de ser atacados si no fueran 

defendidos mediante una estrategia en particular (McKey, 1974). Las circunstancias que hacen 

oscilar en un sentido u otro (entre negativo v positivo, según los intereses de la planta) el balance 

costo·beneficio de la defensa están en relación tanto al fenoestado de la planta (Dirzo, 1984) 
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como a los factores bióticos y abióticos del escenario ecológico en que se da la interacción 

hormiga-herbivoro-planta. 

La producción de frutos en T. ulmifolia varió grandemente de un mes a otro en un mismo 

año y de un año a otro. Dos factores parecen explicar la variaci6n# al menos en el primer año de 

observaciones: el primer determinante de esta variación aparentemente estuvo en relación con 

el cambio en la precipitación y la temperatura; el segundo determinante dependió de la especie 

de hormiga visitante de los nectarios extraflorales. 

Considerando sincronizadamente los datos de producción de frutos, precipitación Y 

temperatura, las variables ambientales no influyeron significativamente en la producción de frutos. 

Para datos desfasados un mes aumentó la posibilidad de influencia de las variables ambientales 

en la producción de frutos, particularmente para la precipitación. Para datos desfasados dos 

meses las correlaciones fueron aún mayores. Esto significa que las lluvias por si mismas no 

tienen un efecto instantáneo sobre la producción de frutos, pero la posibilidad de su influencia 

aumenta con el tiempo. Las razones da esto último podrían ser que el manto freático alcance un 

nivel importante para las plantas solo después de varias semanas de haberse iniciado las lluvias, 

o que las plantas puedan tener un tiempo de no-respuesta a los cambios ambientales en el que 

acumulen metabolitos y/o sus células meristemáticas dedicadas al crecimiento alcancen un 

número critico. 

Los beneficios obtenidos del papel protector de las hormigas también cambiaron a través 

del tiempo. Las posibles razones que ~explicarlan la mayor producción de frutos en el grupo en 

el que fueron excluidas las hormigas en comparación con el grupo con hormigas (en tres de 

cuatro comparaciones) durante el primer año de observaciones, podrían relacionarse con la 

presencia de avispas. Solamente las plantas sin hormigas (grupo Experimental) fueron visitadas 

asiduamente por avispas nectlvoras (especialmente en verano-otoño), que podrían haber ofrecido 

algún papel protector para las plantas, reduciendo la diferencia en la producción de frutos en las 

plantas con y sin hormigas. Es de destacar que las plantas en el grupo Experimental ocuparon 

el segundo lugar en la producción de frutos durante el primer año de observaciones, cuando 

estuvieron presentes las avispas. Este hecho sugiere que hormigas y avispas pudiesen competir 

por el néctar extrafloral de T. ulmifo/ia. Esto no sorprende, ya que a hormigas y avispas se les 

han reconocido características similares en cuanto al potencial de interacción mutualista con 

plantas, de modo que podría no solo existir competencia por el néctar. sino también interferencia 

ante una mejor relación mutualista lsi la hubiese) para la planta, aunque esta se diera únicamente 

de manera estacional (Beanie, 1985; Dominguez et al .. 1989). 

Es notable que durante el primer año de observaciones, únicamente en el grupo de plantas 

asociadas con Camponotus rectanoularis (el grupo de plantas de mayor vigor y la especie de 
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de hormiga de mayor talla). la producción de frutos fue significativamente mayor en comparación 

con el grupo control. Las causas de ello podrían ser dos: que la producción de frutos tuviera 

relación con las condiciones microambientales (por ejemplo. mayor cercanía del manto freático) 

y no con la identidad de la hormiga visitante, la cual solo estaría aprovechando un recurso de alta 

calidad sin ofrecer mayor protección contra herbivoros potenciales; o bien, que la calidad de la 

protección ofrecida contra herbívoros por esta especie de hormiga fuera efectivamente más alta 

que la ofrecida por las restantes especies en virtud de la diferencias de talla y/o agresividad. La 

evidencia parece favorecer esta segunda explicación. Las diferencias de talla entre las especies 

de hormiga visitante, en orden decreciente, fueron: C. planatus > C. rectangularis > Mezcla 

de especies !Crematogaster brevispinosa, Forelius sp. y Conomyrma sp.) > Conomyrma sp. Las 

diferencias en la producción de frutos, todas ellas significativas, entre los grupos de plantas 

asociadas a cada especie de hormiga siguieron exactamente el mismo orden decreciente, por lo 

que es posible que la identidad !más especlficamente la talla) haya participado efectivamente en 

la mayor producción de frutos del lote de plantas en cuestión. En otros estudios de interacciones 

planta-hormiga se ha' asociado mayor calidad en la protección mutualista contra herbivorla a 

especies .de h()rmiga ,de talla mayor le. g. Rico-Gray y Thien, 1989a). En consecuencia, desde 

el punto de vista de los intereses de la planta, durante el primer año de observaciones. las 

hormigas (excepto C. rectangu/arisl no tuvieron el mejor papel protector y habrla resultado mejor 

no recibir su visita. 

En el segundo año de observaciones la interacción hormiga-planta cambió notablemente. 

No se dieron asociaciones de T. ulmifolia con una sola especie de honniga, sino que era frecuente 

observar más de una especie visitando los nectarios extraflorales de la planta, aunque cada 

especie fuera dominante en una rama. Bajo estas condiciones, la mayor calidad defensiva de las 

honnigas contra los herblvoros aparentemente provino del número de hormigas y no de su 

identidad. A mayores números de hormigas se asociaron significativamente menqres daños. por 

herbivorla y mayores números de frutos producidos. De la misma manera, se observó que las 

plantas sin honnigas sufrieron significativamente mayores niveles de herbivoña y produjeron 

menos frutos que las plantas con hormigas. Esto está en concordancia con el resultado del 

experimento de herbivoria artificial que indica una producción de frutos declinante al aumentar' 

los niveles de herbivoria artificial. 

Es muy dificil aventurar una hipótesis para explicar los enlaces mecanisticos de tan 

grandes variaciones si no se conocen todas las condicionantes de la comunidad a lo largo del año. 

'Sin embargo, no es desconocido que en las comunidades vegetales como la de La Mancha, donde 

hay una estrecha relación entre disponibilidad estacional de agua y fenologla de la vegetación, 

el agua es el factor más importante en la regulación de productividad, biodiversidad, respiración 
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del suelo, etc. (Lerdau et al .. 1991 ). Asl mismo, mientras el agua es el factor abiótico mfls 

importante en este tipo de vegetación, los insectos herbívoros y los polinizadores son los 

determinantes en las interacciones bióticas, pues, por ejemplo, las tasas de herbivoria anual son 

elevadas y no son raros los aumentos explosivos de insectos y los eventos de defoliación 

completa (Lerdau et a/., 1991 ). Las condiciones de semiaridez en la época seca propician en las 

plantas un cambio de disponibilidad y palatabilidad de sus tejidos como comida para potenciales 

herblvoros, ya sea por muerte de las partes aéreas o por incremento en la cantidad relativa de 

fibra con bajo contenido alimenticio, bajo contenido de agua y cutículas gruesas (levit, 1972). 

Esto significa para los herblvoros la pérdida de las mayores fuentes de agua y una disminución 

drflstica en la disponibilidad de comida. Para las plantas siempreverdes y que no modifican las 

caracterlsticas de sus tejidos en la época seca del año, como parece ocurrir en T. ulmifolia, el 

cambio funcional de la vegetación durante la sequla podria traducirse en un incremento en la 

presión de los herblvoros para alimentarse de ellas. En tales condiciones, el néctar extr.aftoral 

serta una de las pocas fuentes permanentes de agua y azúcares, estacionaria, inmediatamente 

renovable, · rflpidamente utilizable, de fácil localización y extremadamente generalizada para 

cualquier especie de hormiga que lo encuentre (Carroll y Janzen, 1973; Rico-Gray, 1989, 1993), 

o para cualquier organismo que pueda adueñarse de él en ausencia de las hormigas (como avispas 

u hongos). Tal reunión de recursos alimenticios (hojas, néctar, insectos) sobre una misma 

especie de planta puede atraer la atención de insectos depredadores de otros insectos que pueden 

aportar para la planta, ya sea algún beneficio (si disminuyen los daños por herbivorta y si no son 

interferidos competitivamente o depredatoriamente), o bien por el contrario, algún perjuicio (si 

interfiere compitiendo o depredando a especies que disminuyen efectivamente los daños por 

herbivorta). Ast, el escenario ecológico resultante incluye una serie de interacciones positivas y 

negativas que no permiten prever el balance final de la inversión de la planta en su propia 

defensa. 
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7. CONCLUSIONES 

Los experimentos llevados a cabo mostraron ventajas de la protección contra la herbivoria 

en Turnera ulmifolia, tanto para la mayor producción de frutos como para la mejor sobrevivencia 

debido a los menores daños por herbivorla. Al notar esto y al observar hormigas visitando los 

nectarios extraflorales de la planta, y registrar que donde estfln las hormigas no hay insectos 

defoliadores, tal como ocurrió entre las plantas estudiadas, se podrlan tener razones para creer 

que se estfl atestiguando una interacción mutualista. Sin embargo, la naturaleza compleja del 

mutualismo hormiga-planta puede deparar varias sorpresas. La principal proviene de la gran 

dependencia del mutualismo respecto del ambiente, lo que hace que los efectos potencialmente 

benéficos para las especies panicipantes sean en extremo circunstanciales. En el caso aqul 

analizado, al intentar demostrar los posibles efectos protectores contra la herbivoria derivados de 

la interacción de T. ulmifolia con varias especies de hormiga, los resultados a lo largo del tiempo 

fueron contradictorios, pues el efecto protector. la producción de frutos y la presencia de las 

especies de hormiga sobre la planta cambiaron de un año a otro, modificando con esto el sentido 

de la interacción, oscilando entre beneficios y posibles perjuicios para la planta. 

Es necesario destacar que las interacciones no son estables y pueden cambiar de un año 

a otro, dependiendo de un sinnúmero de factores (Thompson, 1988). En el caso presente, el 

principal de estos factores, o al menos con el Que todos estuvieron relacionados en principio, fue 

la precipitación. La variación interanual en la precipitación y su muy desigual distribución 

estacionar tuvieron efectos significativos directos e indirectos sobre la producción de frutos de 

T. ulmifo/ia. El efecto directo consistió en una mejor (o peor, durante la sequla) sobrevivencia 

de la planta. El efecto indirecto probablemente consistió en la modificación del tipo, número e 

intensidad de Interacciones bióticas de la planta debido a las muchas posibles modificaciones en 

el total de la comunidad. Un resultado de tales modificaciones serla el aumento de Ja presión de 

alimentación sobre esta planta, particularmente atractiva para animales follvoros, polinlvoros, 

granfvoros o nectlvoros por su continuidad en la producción de hojas, flores, frutos y néctar 

extrafloral, cuando las fuentes de agua y alimento escasean debido a la desecación del resto de 

la vegetación. El entrejuego de todas estas variables podría rendir consecuencias tan diferentes 

como hacer que la interacción de las hormigas nectlvoras con T. ulmifo/ia variara de un año a otro 

entre perjuicios v beneficios netos para la planta. 

Los mutualismos son abundantes en la naturaleza. La mayor parte de las especies están 

involucradas en al menos uno y la organización de la comunidad es, en pana, producto de su 
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número y diversidad (Beattie, 1985, 1991 ). Sin embargo, existe la dificuhad de identificar los 

beneficios para los participantes y, cuando esto se logra, no es fácil traducirlo a una medida de 

ventaja selectiva, como sobrevivoncia o tasa reproductiva (Beanie, 1991; Cushman y Beattie, 

19911. El problema se complica al involucrarse los neclarios extraflorales como el canal de 

interacción mutualista, dado que constituyen una fuente de agua y nutrimentos rápidamente 

utilizable. de fácil localización y extremadamente generalizada para cualquier organismo que sea 

capaz de apropiársela (Carroll y Janzen, 1973; Rico-Gray, 1989, 1993), con lo que no es posible 

especular acerca de las caracterlsticas e identidad del organismo visitante potencialmente 

benéfico. 

Por otro lado, sa han demostrado de diferente manera Jos beneficios para las plantas 

involucradas con hormigas (e. g. Janzen, 1966; Koptur, 1984; Rico-Gray et si., 1989; Rico-Gray 

y Thien, 1989a), pero prácticamente se carece de beneficios demostrllbles para las hormigas. 

Por ejl!mplo, los recursos proporcionados por las plantas, incluyendo alimento, podrían tener poco 

impacto cuantitativo sobre la demograffa de las hormigas (Beattie, 1891; Cushman y Beattie, 

1991 l. Según Carroll y Janzen (19731, los volúmenes de recursos apropiados o las frecuencias 

de apropiación por las colonias de hormiga podrían ser medidas muy pobres de la reducción de 

la adecuación de la colonia que podría ocurrir si se modificaran dichos volúmenes o frecuencias. 

Diversos estudios han demostrado para las plantas, eJ participante mejor conocido, variación 

extrema en el resultado de las interacciones con hormigas (Horvitz y Schemske, 1986; Koptur 

y Lawton, 19881. Asl, algunos mutualismos aparentes que involucran a hormigas defensoras 

contra herblvoros, no necesariamente benefician a las plantas (e. g. O'Dowd y Catdlpole, 1983; 

Tempel, 1 983; Rico-Gray y Thien, 1989b; Mackay y Whalen, 1991; Rashbrook et si., 1991 ), o 

a las hormigas. 

Es igualmente difícil pensar en el destino coevolutivo de la interacción de T. ulmifolia y 

las hormigas que le visitan. Algunos puntos de la interacción parecen favorecer tal coevoluclón 

desde Ja perspectiva de los intereses de la planta: ( 11 la planta efectivamente requiere de 

protección contra herblvoros; (2) la presencie o ausencia de herblvoros sobre hojas importantes 

para la planta es dictada por el patrullaje de las hormigas; y (3) la presencia de las hormigas 

puede llegar a contribuir a la mayor producción de frutos. Desde la perspectiva de los intereses 

de las hormigas nectivoras, es posible identificar al menos tres puntos favorables: (1) el néctar 

extrafloral es un alimento fácilmente apropiable y altamente predecible en espacio y tiempo; (2) 

la posición fija de la fuente de néctar puede facilitar la orientación visual para encontrar el 

ºalimento o para encontrar el camino después de una acción evasiva ante depredadores (Carroll 

y Janzen, 1973); y (3) las hormigas son altamente territoriales ICarroll y Janzen , 19731, de. 

modo que la ocurrencia de la planta en grupos, además de la posible abundancia de nectarios 
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funcionales por cada rama, es propicia para la manifestación de esta territorialidad. En 

contrapartida, son varios los puntos opuestos a esta coevolución: ( 1 J una colonia de hormigas 

reúne una gran cantidad de necesidades de corto v largo plazo (Carroll v Janzen, 19731 que 

deben ser cubiertos tanto por el sitio de anidación como por la fuente de alimento; {2) el néctar 

extrafloral no es un alimento completo, su abundancia varia junto con el número de plantas 

sobrevivientes en el momento de mayor necesidad (durante la sequía) v la planta por si misma 

no ofrece más que este recurso; (3) la alta impredectibilidad de las consecuencias de las 

variaciones ambientales obliga a la apropiación oportunista de recursos, pues hace improbable 

el crecimiento cercano de especies de plantas que en conjunto puedan ofrecer un recurso 

completo o que pudieran permitir a las hormigas exhibir patrones de forrajeo capaces de minimizar 

Ja reducción proporcional de plantas alimenticias deseables dentro del territorio de la colonia; (4) 

la fácil ubicación de las hormigas para sus depredadores; v (5) la inconstancia de la presencia v 
conducta de las hormigas. Asf, el resultado más viable de la coevolución entre T. ulmifolio y las 

hormigas que se le asociacian apunta hacia un mutualismo difuso, con consecuencias variables 

de acuerdo con las condicionantes ambientales. 

En suma, la simple asociación de especies potencialmente mutualistas no es en general 

suficiente para que ocurra un mutualismo. Ha resultado claro en años recientes lo inadecuado 

de clasificar B priori y arbitrariamente a las interacciones entre especies como antagónicas, 

neutrales o mutualistas. Las interacciones directas e indirectas entre especies pueden variar entre 

mutualismo y antagonismo dependiendo de los contextos intrinseco v extrlnseco de Ja 

interacción. La naturaleza condicional de la interacción (Cushman v Whitham. 1989; Cushman 

y Addicott, 1991; Cushman v Beattie, 1991) hace que el resultado de una asociación particular 

dependa de dónde se encuentre en el espacio (May, 1976; Schaffer y Kot, 1985) o en el tiempo. 

Para superar la metodología de este tipo de investigaciones, es necesario tomar en cuenta 

varios factores de la comunidad, tales como el mosaicismo de Ja vegetación y de la fauna, asl 

como la distribución y tamaño de tales mosaicos, va que es importante definir bien la estructura 

de Ja comunidad de insectos, su densidad de población y el tipo de crecimiento, conjuntamente 

con la diversidad del ecosistema (Strong et el., 1984). También es necesario determinar los 

efectos de la interacción sobre la adecuación de las colonias de hormigas incluidas en el estudio 

(Beattie, 1991), y afinar las mediciones de sus efectos protectores sobre la planta para poder 

distinguir con precisión factores que están en el umbral de influencia de la interacción pero que 

son importantes para su correcta dilucidación en términos de adecuación de la planta, como 

eficiencia de la polinización, número de frutos abortados (además de los logrados), tamaño de los 

frutos logrados y número de descendientes efectivos. 
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ANEXO 1 

Tabla 2a. Coeficientes de correlación de Pearson para los datos de precipitación 
de los años 1991, 1992 v 1993. 

1991 1992 1993 

1

1991 1.000 0.863 0.922 
1992 1.000 0.734 
1993 1.000 
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Tabla 2b. Modelos de regresión lineal simple v múltiple para la precipitación mensual durante le& 
años en que en parte se realizó el estudio. Simbologla: P9 , = precipitación promedio mensual 
en 1991; P., = precipitación promedio mensual en 1992; P83 = precipitación promedio mensual 
en 1993; R = coeficiente de regresión; A' = porcentaje de variación de la variable dependiente 

, explicado por la variable independiente. 

Modelo R R' 

Pa2 = 1.347P91 + 12.518 0.863 0.745 

Regresión simple P113-= 1.259P9 , - 32.645 0.922 0.851 

P93 = 0.642P02 + 24.772 0.734 0.539 

Regresión múltiple P93 = 1.544P9 , - 0.211 P., - 35.289 0.930 0.866 

Tabla 2c. Coeficientes de correlación de Pearson para la precipitación promedio mensual de 
1991, 1992 y 1993, usando el reciproco de la matriz de datos para la tabla 2a. Las correlaciones 

positivas mayores se indican con un asterisco. 

Ene Feb Mar Abr May Jun Jul Ago Sep Oct Nov Die 

Ene 1.00 -0.27 -0.07 ·0.01 0.53 -0.82 •o.94 ·0.99 •Q.99 0.33 ·0.52 -0.31 
Feb 1.00 -0.94 -0.71 •o.65 •o.1a 0.09 ·0.22 -0.15 -0.99 -0.68 -0.83 
Mar 1.00 0.43 -0.BB -0.51 ·0.42 -0.12 -0.19 •o.92 •o.89 •o.97 
Abr 1.00 0.04 -o.99 •o.64 •o.84 •0.01 •o.75 -0.04 0.19 
May 1.00 0.06 ·o.79 0.57 •Q.63 ·0.63 -1.00 -0.97 
Jun 1.00 ·0.56 -0.79 -0.74 ·0.82 -0.07 -0.28 
Jul 1.00 °0.95 °0.97 -0.02 ·0.79 -0.63 
Ago 1.00 •o.99 -0.28 ·0.57 -0.37 
Sep 1.00 0.22 -0.62 -0.43 
Oct 1.00 •o.63 0 0.79 
Nov 1.00 •o.s1 
Die 1.00 
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ANEXO 11 

Tabla 7. Resultados del experimento sobre herbivoria artificial en cada quincena de muestreo. 
Simbologla: % HERB.= porcentaje de herbivorla artificial: F =número de frutos contados; H = 
número de hojas nuevas; R =rama muestreada (1 6 21. Los guiones indican que no se pudieron . 1 d tomar os atas. 

QUINCENA 1 QUINCENA 2 QUINCENA 3 QUINCENA 4 

R1 R2 R1 R2 R1 R2 R1 R2 
% 

F H F H F H F H F H F H F H F H PLANTA HERB 

1 o 3 4 o 3 o o 1 - 2 -
2 o 4 3 3 2 4 - o 5 3 

3 o 3 3 3 2 3 1 1 - 2 

4 25 2 6 6 6 1 2 3 3 o 3 o 6 o 2 4 3 

5 25 2 2 2 2 o o 2 1 3 3 4 1 1 3 1 o 
6 25 2 3 6 5 2 1 1 3 1 1 4 o o 2 1 o 
7 50 5 2 6 2 1 3 o o o 5 o 3 o 1 o 1 

8 50 3 6 4 4 o 2 2 6 3 3 4 1 3 3 o o 
9 50 4 7 2 5 1 2 o 2 1 5 o 5 2 2 o 2 

10 75 3 4 5 3 1 1 o 2 o 2 o 3 o 1 3 3 

11 75 3 5 3 1 2 2 o 1 1 3 o 3 o 2 o 1 

12 75 4 4 5 5 1 2 3 3 o 3 2 4 o 2 2 2 
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ANEXO 111 

Tabla 8. Producción mensual y total de frutos de grupos de Turnera ulmifolia visitados por las 
especies de hormiga que se indicen y del grupo Experimental (sin hormigas), durante el primer 
año de observaciones. Se anexan los datos de precipitación y temperatura de los meses 
respectivos. Simbologla: CR = Camponotus rectangularis; CP = Camponotus planatus; MX = 
mezcla de especies (Crematoqasterbrevispinosa. Forelius sp .. Conomyrmasp.J; CO = Conomyrms 
sp.; EX= grupa Experimental (exclusión de hormigas); PR =precipitación promedio mensual, en 

mm; TE= temperatura promedio mensual, en ºC. 

LOTES DE PlANT AS DATOS CLIMATICOS 

MES CR CP MX co EX PR TE 

Ago 225 235 176 97 249 256 26.9 
Sep 254 261 233 152 226 305.5 26.1 
Oct 164 195 168 117 244 105.5 25.53 
Nov 373 121 142 89 212 48 23.0 
Die 123 55 43 60 100 51 21.74 
Ene 128 34 5 12 71 3.5 19.37 
Feb 119 44 o 28 51 7 20.26 
Mar 306 57 o 68 73 34.5 23.05 
Abr 308 13 o 16 12 57 24.18 
May 304 o 10 o 53 62.5 25.15 
Jun 322 15 18 5 135 166.5 26.75 
Jul 169 63 10 10 169 370.5 26.1 

TOTAL 2607 1156 818 654 1560 
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Tabla 9a. Coeficientes de correlación de Pearson de la producción mensual de frutos de Turnera 
u/mifolia bajo los tratamientos que se indican, v de los datos de precipitación v temperatura 
correspondientes (véase Tabla 8). Los números señalados con asteriscos indican alta correlación. 
Simbologia: CA= CamponotusrectanQularis; CP = Camponotusp/anatus; MX =mezcla de especies 
(Crematouaster brevispinosa, Forelius sp .. Conomyrma sp.); CO =Conomyrma sp.; EX=grupo 
experimental (exclusión de hormigas); PA =precipitación promedio mensual; TE= temperatura 

promedio mensual. 

CA CP MX co EX PA TE 

CA 1.000 -0.056 0.102 0.036 0.097 -0.004 0.427 
CP 1.000 ·o.888 •0.919 ·o.956 0.522 0.423 
MX 1.000 •0.825 •o.931 0.413 0.472 
co 1.000 ·0.912 0.276 0.256 
EX 1.000 0.441 0.443 
PR 1.000 ·o.754 
TE 1.000 

Tabla 9b. Coeficientes de correlación de Pearson para la producción mensual de frutos de 
Turnera ulmifolia bajo los tratamientos que se indican, y los datos de precipitación y temperatura 
adelantados un mes. Se señalan con asterisco las mayores correlaciones. Simbologla: CR = 
Camponotus rectangularis; CP = Camponotus planatus; MX =mezcla de especies; CO = 
Conomyrmasp.; EX=grupoexperimental (exclusión de hormigas); PA=precipitación promedio 

mensual; TE=temperatura promedio mensual. 

CA CP MX co EX PA TE 

CA 1.000 -0.049 0.117 0.045 0.129 -0.111 0.248 
CP 1.000 ·o.926 ·0.942 •o.836 ·o.849 0.537 
MX 1.000 ·0.912 ·o.918 •0.822 0.401 
co 1.000 •0.821 •o.682 0.128 
EX 1.000 •o.794 0.413 
PR 1.000 0 0.622 
TE 1.000 

Tabla 9c. Coeficientes de correlación de Pearson para la producción mensual de frutos da 
Tumera ulmifolia bajo los tratamientos que se indican, y los datos de precipitación y temperatwa 
adelantados dos meses. Se señalan con asterisco las mayores correlaciones. Simbologia: CR = 
Camponotus rectangularis; CP = Camponotus planatus; MX =mezcla de especies; CO = 
Conomyrma sp.; EX= grupo experimental (exclusión de hormigas); PA =precipitación promedio 

mensual; TE =temperatura promedio mensual. 

CA CP MX co EX PA TE 

CR 1.000 -0.056 0.097 0.036 0.032 0.117 -0.168 
CP 1.000 0 0.956 •0.919 0 0.864 0 0.914 º0.690 
MX 1.000 ·0.912 0 0.872 •o.971 0 0.769 
co 1.000 ·0.743 0 0.882 0.561 
EX 1.000 0 0.899 º0.869 
PR 1.000 0 0.795 
TE 1.000 
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Tabla 1 Oa. Porcentajes de variación que cada una de las variables explica con respecto a la 
variación de las otras, suponiendo normalidad en la distribución de las frecuencias de los datos. 
Se obtuvieron elevando al cuadrado los coeficientes de correlación de la matriz de correlaciones 
de producción de frutos de TurnerB ulmifolia entre si y con los datos climatológicos de los meses 

respectivos (Tabla 81. Se señalan con asterisco los mayores porcentajes de variación. 

CR CP MX CD EX PR TE 

CR 1.000 0.003 0.010 0.001 0.009 0.000 0.182 
CP 1.000 •o.789 ·o.845 0 0.917 0.272 0.179 
MX 1.000 ·0.681 •o.867 0.171 0.223 
CD 1.000 ·o.832 0.076 0.065 
EX 1.000 0.194 0.196 
PR 1.000 0.569 
TE 1.000 

Tabla 1 Ob. Porcentajes de variación que cada una de las variables explica con respecto a la 
variación de las otras, suponiendo normalidad en la distribución de la frecuencia de los datos. 
Se obtuvieron elevando el cuadrado el coeficiente de correlación de la matriz de correlaciones de 
producción mensual de frutos de Turnera ulmifo/ia entre sí y con datos clímatológícos desfasados 

un mes. Se señalan con asterisco los mayores porcentajes de variación explicados. 

CR CP MX CD EX PR TE 

CR 1.000 0.002 0.014 0.002 0.017 0.012 0.062 
CP 1.000 ·o.908 •o.888 º0.699 0 0.722 0.288 
MX 1.000 •o.832 ·0.844 ·o.676 0.401 
CD 1.000 ·o.674 0.465 0.128 
EX 1.000 ·o.631 0.413 
PR 1.000 ·0.622 
TE 1.000 

Tabla 1 Oc. Porcentajes de variación que cada una de las variables explica con respecto a la 
variación de las otras, suponiendo normalidad en la distribución de la frecuencia de los datos. 
Se obtuvieron elevando el cuadrado el coeficiente de correlación de la matriz de correlaciones de 
producción mensual de frutos de Turnera ulmifo/ia entre si y con datos climatológicos desfasados 

dos meses. Se señalan con asterisco los mayores porcentajes de variación explicados. 

CR CP MX CD EX PR TE 
CR 1.000 0.003 0.009 0.001 0.001 0.013 0.028 
CP 1.000 •o.914 •o.844 •o.746 •Q.835 •0.476 
MX 1.000 •0.032 º0.760 ·o.943 0.591 
CD 1.000 0.552 ·o.778 0.315 
EX 1.000 ·0.000 ·o.755 
PR 1.000 •o.632 
TE 1.000 
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Tabla 11. Coeficientes de correlación de Spearman de Ja producción de frutos de Turnera 
ulmifolia en relación con Jos datos de temperatura y precipitación adelantados dos meses. 
Simbología: ns=no significativo; •=significativo; +=no significativo con p<0.01, pero 

signiflcativo con p<0.05. 

Coeficiente determinado en tablas: P<0.01: r= 

Plantas asociadas con 

Camponotus rectan(Jularis 
Camponotus p/anatus 
Mezcla de especies 
Conomyrma sp. 
Sin asociación (Experimental! 

Temperatura Precipitación 

0.22"' 
0.65. 
o.s1 • 
0.51 + 

0.78. 

0.28"' 
0.84• 
o.s1 • 
0.11 • 
0.87• 
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ANEXO IV 

Tabla 1 2. Resultados de la primera Quincena de muestreo del segundo año de observaciones 
(junio 20, 1993; día muy lluvioso). Simbología: R~rama muestreada (1, 2 6 3); Cat. 
herb. =categoría de herbivoria sufrida (véase Tabla 5, página 3B); a~ Desconocida 1; b 0 

Conomyrma sp.; e= Forelius sp.; e o:- Camponotus planatus; d = Cemponorus rectenoularis. 

~ ''"';''' ,, ""'"' Cantidad de hormigas 
. 

Al R2 R3 Total Rl R2 R3 Total 

o o o o la, 1 c o o 2 

3 2 3 8 o o o o 
o 1 1 2 o o o o 

4 1 2 1 o 3 o o o o 
5 1 2 3 1 6 o o o o 
6 1 o 1 1 2 o 4b o 4 

7 1 o o o o Bb o o 8 

8 1 o o 1 1 o o o o 
9 1 2 1 1 4 6c 3c 3c 12 

10 1 o 2 2 4 o 2e o 2 

11 1 2 2 3 7 o o o o 
12 1 3 2 4 9 la o la 2 

13 1 1 3 o 4 o o o o 
14 1 3 2 2 7 o o o o 
15 1 2 1 o 3 o o o o 
16 1 2 4 5 11 o o o o 
17 1 2 o 4 6 o o o o 
18 1 1 2 4 7 o o o o 
19 4 o o o o o o o o 
20 3 o o o o o o o o .· 
21 4 o o o o o o o .o 
22 1 o o o o o o o o 
23 1 1 o o 1 o o o o 
24 1 o O_ o o .. .o • - ,·o .o o·· 
25 1 1 o o o o o·, 1 o o.· o 
26 • 1 o'· o o o 30 o o o 
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Tabla 13. Resultados de la segunda quincena de muestreo del segundo año de observaciones 
(julio 4, 1993; día muy soleado, días previos lluviosos). Simbología: R=rama muestreada (1, 2 
6 31; Cat. herb. ~ categoria de herbivoria sufrida (véase Tabla 5, pflgina 381; a= Desconocida 1; 
b = Conomyrma sp.; e= Forelius sp.; d = Crematooaster brevispinosa; e= Camponotus p/anatus; 

d = Camponotus rectanoularis. 

Cantidad de frutos Cantidad de hormigas 
lndi- Cat. 

Rl R2 R3 Total Rl R2 R3 Total 

1 1 2 o 1 3 o o o o 
2 1 3 o 2 5 10a o 4a 14 

3 1 3 o o 3 2a 2a o 4 

4 1 4 o o 4 o o o o 
5 1 3 1 4 8 ld ld o 2 

6 1 2 6 2 10 la ld la 3 

7 1 6 o o 6 le o le 2 

8 1 4 2 4 10 o o o o 
9 1 5 4 4 13 16e 10e 19e 45 

10 1 2 4 3 9 o 15e o 15 

11 2 3 5 7 15 lOa 12b Bb 30 

12 2 4 o 4 8 5a o o 5 

13 1 4 8 5 17 5e 3e 3e 11 

14 1 1 5 4 10 o o 4e 4 

15 1 3 2 6 11 o o le 1 

16 1 3 5 2 10 o o o o 
17 1 3 2 6 11 o o lOb 10 

18 1 2 2 5 9 o o o o 
19 4 o o o o o o o o 
20 3 o o o o o o o o 
21 5 o o o o o o o o 
22 2 3 3 o 6 o o o o 
23 1 2 o o 2 o o o o 
24 1 4 3 1 8 o o o o 
25 1 2 3 2 7 o o o o 
26 1 4 2 7 13 o o o o 
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Tabla 14. Resultados de la tercera quincena de muestreo del segundo año de observaciones (julio 
18, 1993; día soleado. días previos lluviosos). Simbología: R ~.rama muestreada 11. 2 6 31; Cat. 
herb.=categoria de herbivoria sufrida !véase Tabla 5. p~gina 381; a•0 Desconocida 1; b= 

Conomyrma sp.; e:::: Camponotus p!Rnatus; d :oo CamponottJs rectangulafis. 

Cantidad de frutos Cantidad de hormigas 
lndi- Cat. 

vi duo herb. Al R2 R3 Total Al R2 R3 Toral 

1 1 3 1 o 4 o o o o 
2 1 4 3 3 10 6 4a 5a 15 

3 1 4 2 3 9 4 6a la 11 

4 1 4 3 o 7 o o o o 
5 1 2 3 2 7 7a 6b 2d 15 

6 1 3 4 4 11 5b 3a la 9 

7 1 6 3 2 11 18b 23b 25b 66 

8 1 1 1 o 2 4b lb 6b 11 

9 1 3 6 4 13 13b 29b 15b 57 

10 1 1 4 4 9 6a 4b 2b 12 

11 1 4 2 3 9 6b 12a Bb 26 

12 1 o o 4 4 3a la 4a 8 

13 1 4 8 5 17 3e o 6e 9 

14 1 1 o 4 5 2e 6e 5e 13 

15 1 3 2 3 8 4e 4e 3e 11 

16 1 3 l o 4 o o o o 
17 1 2 4 4 10 o o o o 
18 1 5 3 4 12 6e 2e Se 16 

19 4 o o o o o o o o 
20 4 2 1 o 3 o o o o 
21 4 o o o o o o o o 
22. 3 2 1 o 3 o o o o 
23 2 2 1 o 3 o o o o 
24 :.2 5 3 7 15 o o o o 
25 1 ¡, 4•' .1 o 5 o o o º·" 
26 1 2 - 2 1 3 7 o o o o 



75 

Tabla 15. Resultados de la cuarta quincena de muestreo del segundo año de observaciones (julio 
31, 1993; día soleado). Simbología: R=rama muestreada (1, 2 6 3); Cat. herb.=categorla de 
herbivorla sufrida (véase Tabla 5, página 38); a=Desconocida 1; b=Conomyrma sp.; e= 

Camponatus p!Bnatus· d = Campanotus rectangularis 

Cantidad de frutos Cantidad de hormigas 
lndi- Cat. 
vid u o herb. Al R2 R3 Total Al R2 R3 Total 

1 2 2 o 3 5 3a 3a la 7 

2 2 o 4 2 6 o o o o 
3 2 3 o 1 4 2a 3a la 6 

4 1 4 2 2 8 3a la 4a 8 

5 1 2 1 4 7 7b 3b 5b 15 

6 1 o 1 1 2 2b lb lb 4 

7 1 3 4 o 7 o o o o 
8 1 2 6 4 12 le 2e le 4 

9 1 o 1 1 2 2e 4e 2e 8 

10 1 3 4 4 11 6a 9a 7a 22 

11 1 2 7 4 15 9a 6e 7a 22 

12 1 o 4 2 8 5a 4a la 10 

13 1 1 4 6 11 6e 7e Se 22 

14 1 2 4 5 11 o o o o 
15 1 6 1 1 8 le o o 1 

16 1 1 3 2 6 4e 2e 5e 11 

17 1 2 1 1 4 o o o o 
18 1 4 3 1 8 o o o o 
19 5 2 4 1 7 o o o o 
20 3 4 o 3 7 o o o o 
21 5 3 o 1 4 o o o o 
22 2 1 2 4 7 o o o o 
23 1 1 o 4 5 o o o o 
24 1 3 2 3 8 o o o o 
25 ~,e 1, o 3 4 4 11 o o o o 
26 1 5 3 6 14 o o o o 
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Tabla 16. Resultados de la quinta quincena de muestreo del segundo año de observaciones 
(agosto 14, 1993; dla soleado). Simbologla: A=rama muestreada (1, 2 6 3); Cat. herb.= 
categoría de herbivorla sufrida (véase Tabla 5, página 38); a= Desconocida 1; b = Conomyrma sp.; 
e =Fore/ius sp.; d = Crematogaster brevispinosa; e= Campano tus planatus; d = Camponotus 

rectangularis. 

Cantidad de frutos Cantidad de hormigas 
lndi· Cat. 
viduo herb. Al R2 RJ Total Rl A2 R3 Total 

1 2 o o o o o o o o 
2 2 3 o 2 5 o o la 1 

3 2 3 1 o 4 o o o o 
4 2 3 4 o 7 o o o o 
5 1 1 o 3 4 3b 5b o 8 

6 1 10 1 o 11 lle le o 12 

7 1 o 5 8 13 o 9b 18b 27 

8 1 3 9 7 19 9b 22b,1e 20b 52 

9 1 5 o 6 11 7b o 18b 25 

·10 1 o 2 o 2 o o o o 
11 1 6 3 4 13 Je Je 6b 12 

12 1 6 o o 6 6d o o 6 

13 1 5 3 6 14 4e o 7e 11 

14 1 o 1 2 3 o o o o 
15 1 3 6 3 12 o o le 1 

16 1 7 4 4 15 o o o 1 o ,. 
17 1 6 7 6 19 6a 2a 10b 1 18 

' 18 1 o 4 7 11 o o ld 1 I· 
19 4 o o o o o o o o 
20 4 o o o o o o o o 
21 5 o o o o o o o o 
22 2 o o o o o o o o. 
23 2 5 4 3 12 6c o o o 
24 2 5 4 3 12 30b o o o 
25 3 1 3 3 7 o o o : .. o 
26 3 7 5 3 15 la o o o 
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Tabla 17. Resultados de la sexta quincena de muestreo del segundo año de observaciones 
(agosto 28, 1993; día soleado!. Simbología: R =rama muestreada (1, 2 6 31; Cat. herb. = 
categorla de herbívoría sufrida (véase Tabla 5, página 381; a= Desconocida 1; b = Conomyrmasp.; 
e= Forelius sp.; d == Crematogaster brevispinosa; e= Camponotus planatus; d = Camponotus 

rectan11ularis; f =Desconocida 2. 

Cantidad de frutos Cantidad de hormigas 
lndi- Cet. 

vid11n herb. Rl R2 R3 Total Rl R2 R3 Total 

1 2 o o o o o o 2a 2 

2 2 3 2 2 7 o o 6a 6 

3 2 1 o o 1 o le o 1 

4 2 2 2 o 4 15a o o 15 

5 1 o 1 1 2 le le 1e,1d, 1f 5 

6 1 4 2 o 6 5b o o 5 

7 1 4 8 10 22 10b 34b 12b 56 

8 1 o 6 14 20 4b 5b 18b, 1e, 1f 29 

9 1 3 o 6 9 10b 1f 3b 14 

10 1 o o o o o o o o 
11 1 4 4 3 11 4c 4c 2c 10 

12 1 4 7 7 18 8a 13a 17a 38' 

13 1 4 6 6 16 o 6e o 6 
14 1 o o 4 4 o o o o 
15 1 1 7 16 24 o o o o 
16 1 5 2 2 9 o o 2e 2 

17 1 6 4 6 16 o o o .. o i• 
. 

18 1 2 1 5 8 o o o o,:. 
19 5 o o o o o o o o 
20 4 o o o o o o o ,. o· 
21 5 o o o o o º·' o ''·- ··'O 
22 2 o o o o o o o •:···' -- o 
23 2 4 2 2 8 o .c,Oc- l·Y·•O'- <: ·:·.o --
24 2 6 5 15 26 o L O o o 
25 2 o o 4 4 o o o o 
26 2- 6 2 6 14 o o_ o o 

; 
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Tabla 18. Resultados de la séptima quincena de muestreo del segundo año de observaciones 
(septiembre 12. 1993; mañana lluviosa, resto del día soleado). Simbologla: R =rama muestreada 
(1, 2 6 3); Cat. herb. =categoría do herbivoria (véase Tabla 5, página 38); a= Desconocida 1; 
b = Conomyrma sp.; e= Forelius sp.; d = Cremataaaster brevispinosa; e= Camponotusplanacus; 
d=Camponarus rectangu/aris· +=planta muerta· -·•datos faltantes por muerte de la planta. 

Cantidad de frutos Cantidad de hormigas 
lndi- Cat. 
viduo herb. Rl R2 R3 Total Rl R2 R3 Total 

1 2 o o o o o o o o 
2 2 o 2 2 4 o 5a o 5 

3 2 o o o o 3a o o 3 

4 2 3 o o 3 7a 5a o 12 

5 1 o 2 5 7 2b o o 2 

6 1 4 6 3 13 10b 12b 10b 32 

7 1 10 13 16 39 1 lb 20b 20b 51 

8 1 4 5 15 24 8b 5b 9b 22 

9 1 5 2 4 11 14b 4b 2b 20 

10 1 o o o o 10b o 2b 12 

11 1 14 5 4 23 1Bc Se 4c 18 

12 1 o 6 o 6 o 3e 1e,6a,2d 12 

13 1 7 5 o 12 le 3e o 4 

14 1 o o o o o o o o 
15 1 o 7 13 20 o o o o 
16 1 6 7 2 15 o o o o 
17 1 5 o 3 8 o o o o 
18 1 o 1 3 4 o o o o·. 

19+ - - - -
¡.. - - - -

20 4 o o o o o o o 1 o 
21+ - - - - - - ·, 

' - · .. :, -
22 3 o o 2 2 o o ·o o. 
23 2 3 2 5 10 o o o o 
24 2 11 6 36 53 o o o O. 
25 1 o 1 3 4 o ., o: o o 
26 · .. 1 5 2 3 10 o o --"'a··· o· 
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Tabla 19. Resultados de la octava quincena de muestreo del segundo año de observacionss 
(septiembre 25, 1993; dla soleado, dlas previos muy lluviosos). Simbologla: R =rama muestreada 
11, 2 6 3); Cat. herb. =categoría de herbivoria sufrida (véase Tabla 5, página 38); a= Desconocida 
1; b= Conomyrma sp.; c=Forelius sp.; d=Crematogaster brevispinosa; e= Camponotus 
p/anatus; d = Camponotus rectangularis; f =Desconocida 2; + =planta muerta; ·=datos faltantes 

lndi· Cat. 
viduo herb. 

1 1 

2 3 

3 3 

4 3 

5 1 

6 1 

7 1 

8 1 

9 1 

10 2 

11 1 

12 1 

13 1 

14 1 

15 1 

16 1 

17 1 

18 1 

19+ 

20 3 

21 + . 
22 3 

23 2 

24 2 

25 1 

26 1 

por muene de la planta. 

Cantidad de frutos 

Rl R2 R3 

o o o 
2 1 3 

2 1 o 
3 3 o 
1 o 2 

5 4 2 

2 4 12 

1 14 7 

3 7 3 

1 o o 
8 3 3 

2 3 4 

o 9 2 

o o o 
2 9 16 

3 o 4 

5 2 3 

o 3 3 
. . . 
o o o 
. . 
o 1 4 

1 2 2 

6 3 20 

o o 1 

3 o 5 

Total Rl 

o o 
6 le 

3 o 
6 2b 

3 lb 

11 29b 

18 Bb 

22 4b 

13 13b 

1 4a 

14 4b 

9 2a 

11 4a 

o o 
27 2a 

7 1f 

10 o 
6 6b 
. . 
o o 
. . 
5 o 
5 o 

29 o 
1 o 
8 o 

ESTA 
SALIR 

Cantidad de hormigas 

R2 

3a 

o 
o 

30a 

o 
9b 

10b 

20b 

9b 

o 
·. 16b 

4d, 1a 

15c.2e 

o 
2b,2e,2c,2f 

1e,1c,1a 

3c 

o 
. 
o 

o 
o 
o 
o 
o 

TESIS 
DE LA 

R3 

o 
la 

o 
o 
Bb 

14b 

24b' 

16b 

14b 

3a 

6b 

o 
3c 

o 
8b, 1f, 1d 

lb 

3c 

lb 
. 
o 
. 
o 
o 
o 
le 

o 

Total 

3 

2 

o 
32 

9 

52 

42 

40 

36 

7 

26 

7 

24 

o 
20 

5 

6 

7 
. 
o 
. 
o 
o 
o 
o 
o 
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