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RESUMEN

Se estudio6 1a fecundidad y la herbivoria sufrida por la planta Turners ulmifolia en relacion
con la identidad y el nimero de individuos de varias especies de hormiga visitantes de sus
nectarios extraflorales. Se parti6 de 1a hipétesis de que tales harmigas tienen un efecto protector
potencial contra insectos herbivoros que atacan a la planta. Los objetivos fueron: (i} determinar
experimentalmente el efecto de la herbivoria sobre la produccion de frutas en 7. ulmifolia; (ii)
determinar el efecto que diferentes especies de hormiga visitantes de los nectarios extrafiorales
de 7. ulmifolia tienen sobre la herbivoria sufrida y la fecundidad de la planta {medida como
produccién de frutos); y (iii} determinar mediante analisis quimicos la presencia o ausencia de
substancias aleloquimicas en los tejidos de 7. u/mifolia. El estudio se desarrollé durante dos afios
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 interaccién hormiga-planta ocurrit en un escenario ecolégico complejo y cambiante aiio
con afo. Las hormigas visitaron los nectarios extraflorales todo el afio. Los nectarios
extraflorales no visitados por hormigas fueron atacados por hongos {Capnadium sp.). La planta
fue consunp‘idra_ por una especie de mariposa {Euptoieta clsudia) y una especie no determinada de
hombbtérb. Abarénteménte las hormigas no atacaban directarnente a estos insactos, pero se
observd que las larvas de la mariposa huian muy activamente al menor contacto con hormigas.

La produccion de frutos de las plantas estudiadas tuvo una correlacién positiva
significativa con la precipitacién y la temperatura, que parecen ser los mayores determinantes de
la fecundidad en 7. ulmifolia. El siguiente factor de importancia como determinante de la
fecundidad aparentemente derivé de la herbivoria, tal como lo sugiere un experimento de
herbivoria artificial, el cual mostré que las plantas tendieron a producir significativamente menos
frutos a medida que aumentaba la herbivoria.

Durante el primer afio de observaciones, las plantas estudiadas fueron visitadas por una
de tres especies de hormiga (C: US 1 laris, C: 1S pl o Ct yrma sp.)

P g . (&

y por una mezcla de especies {Cremat: brevispit Forelius sp. y Conomyrma sp.). Las
plantas visitadas por 12 especie de hormiga de mayor talla {C. rectangularis) produjeron
significativamente mas frutos que las plantas visitadas por las otras especies y que las plantas
sin hormigas (a las que experimentalmente se impidid el acceso). Sin embargo, las plantas sin
hormigas produjeron de manera significativa mas frutos que las asociadas con las hormigas de
menor talla, Asl mismo, estas plantas sin hormigas fueron visitadas por avispas nectivoras
durante el verano y el otoio.



4

Durante el segundo afio de observacxones no se reglstré la presencia de c p/anarus ni
de avispas. lgualmeme no se observb dommancla de una especle de hnrmlqa sobre un grupo de

plantas, sino la rnszcla de e es ‘en una misma planta. En esta ocaslén, las plantas sin

hormigas produjeron slanl e menor numero de frutos vy sufrieron mavor herbivoria.

Por otro lado, hubu una t ndenc altamente significativa a sufrir msnos herbnvoria conforme era

mayor el numero de hormlnas vvsntames. "Asi mismo se observé que las plamas con menores
niveles de herbwona tuweron una produccnbn de frutos smnmcatlvamame mayor,

Los anélisis quimlc blolégicos pracucados a extractos’ de la planta no revelaron la
presencia de esterondes, flavonoudes, alcalotdes ni tmerpenondes, compuestos usualmente
asociados a defensa quimlca. Tampoco se encontraron substancnas con algun tipo de actividad
antimicrobiana.

Estos estudnos sugleren .que_las hormlgas nectivoras visitantes de 7, uimifolia le
protegieron contra herblvoros, contra los cuales la planta no parece contar con otras defensas

no mutualistas. Las hormlgas‘ [X olo redu;eron la. herbivoria en la planta sino también

aumentaron su fecundldad (medlda omo ‘produccitn de frutos). Sin embargo, este efecto

protector, lo mismo que la produccrén de frutos yla presencia de las especies presentes en la

planta, cambiaron de u ro, hacuendo oscilar con esto el sentido de la interaccion entre

beneficios y posubles perjux |os para la plama.



~ 1. INTRODUCCION

1.1. Generalidades

Las plantas tienen una existencia reaimente dificil al enfrentar invasiones potenciales de
especies herbivoras {Linhart, 1991). La pérdida de biomasa significa la remocion de una cantidad
considerable de nutrimentos; (a planta, al restafiar las pérdidas, drena nutrimentos adicionales de
sus resarvas que de otra manera podrian usarse en reproduccién o crecimiento (Roughgarden,
1979; Smith, 1980). Las plantas son afectadas por {as especies consumidoras de veriss

dafali f

maneras, tales como pisoteo, descor iento, defoliacion, etc. La ion
o herbivarial, puede ejercer un impacto mavyor en las plantas en escalas de tiempo tanto ecolbgico
como evalutivo {Coley et a/., 1985).

La herbivoria es una interacci6bn antagénica entre una planta y un animal, en la que éste
consume tejidos vivos de la planta {(Harper, 1977). La herbivoria puede Umitar 1a sobrevivencia
y el éxito reproductivo de las plamés‘ (Crawley, 1983; Strong et a/., 1984) y puede dafiar su
posicion jerarquica en la pablacién y en la‘comtinidad {Harper, 1977). Por tanto, ia herbivoria
constituye Lina importante presién de seleccion ﬁéfa las plantas (Rhoades y Cates, 1976; Bryant
y Kuropat, 1980). Ciertas farmas de crecimiento, especies, individuos y estados de crecimiento

son menos susceptibles a la herbivoria que otras {Janzen, 1970; Mattson, 1980; Dirzo, 1984;
Landsbqrg y Ohmart, 1989; Linhart, 1991), lo que indica seleccibn de 8S quUe CoF
resistencia contra los efectos adversos de ia herbivoria {Bryant et /., 1983). Las consecuencias

£

de tales estrategias involucran también las historias de vida e historias evolutivas de los
herbivoros, y la composicién v estructura de 12 comunidad {Bristow, 1989; Simms y Fritz, 1830},

Las plantas, como todos los seres vivos, cuentan con un limitado conjunta de recursos
energéticos y nutricionales para reatizar sus funciones vitales de imianto, crecimi ),

reproduccion y defensa. Una funcidn 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
fas respuestas de sus funciones vitales en un punto de dos opciones extremas: no respondar o
dar una respuesta total, entregando e} 100% de los recursos a una solucibn particular.

Como se vers después, las plantas presentan algunos tipos basicos de defensas contra
la herbivoria. Todas significan una inversion considerable de recursos, con la cansiguiente
disminucion en la produccién de otras substancias importantes para la vida de la planta. Una de
ellas est asociada a la produccién de néctar extrafioral,
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Los nectarios extraﬂorales son reconocrdos como canales de potenc(a(as mteracctones
mutualistas ptanta-animal, que actuan como mecamsmo de oroteccubn contra (a herbnvor(a de las
plantas que los presentan (Keeler 1989) Se supone que ‘la ralacubn mutuahsta me(ora fa -
adecuacioén de los pamcupantes (Bentlo '(977a, Atsan, 1981 Pric ,
través del cual existe (el néctar) no es pratuno (por lo menos para ‘fa planta), por lo cual los
beneficios para la plama en térmmos de su adecuacsbn han da ser'demosxrados

1983), pero o medlo a

1.2. Interacciones ecolbgica

Las mteraccto s ecolds cas’son toda relacndn, asocuacrbn dependencla entre especnes
Consmuyen la fui Itiple | .

tanto para la reprodu lo’ que hace de ellas los factores

ién como para la subsistencia o defensa,‘

fundamemales en 1a funcién ec ‘_ ica;” Sus con: ecuenci pueden no ser obv:as, por Io ‘que

a entre aspecnes, o

han de ser cahﬁcadas de acuerdo con las clrcunstancnas ecolomcas en que ‘ocurren. Sin embarpo,} o ,_“ :

tales consecusnmas pueden tener efecto ecolégloos Y evolunvos profundos’ (Thompson, 1982' :
Futuyma y Statkin, 1983) L
Es posuh(e'c(asmcar las mteracclones en dos grandes tipos: antagbmoas Q neganvas, Ly

mutualistas o posn 'vas (Howe y Wesﬂey, 1988 Abrahamson, 1989). No obstante, en Ia mayor( E

de los casos no se puede incluir:a. una QSDECIB exc(uswamente en uno u otro tlpo Muchas‘ .

' especles camh(an de mteracclbn al cambnar do hébntat o temporada, dependlendo de muchos

factores, por ejemplo, vanac:ones amblentales (en altitud, precipitacién, temperatura), presenc:a, : 5 :

o ausencia de otros organismos y ‘cambios en la calidad del alimento (Thompson, 1982 Futuyma
y Slatkin, 1983; Howe y Westley, 1988 Abrahamson, 1989; McKey vy Davndson, 1993)

1.2.1. Antagonismo -’

Como antagomsmos se ldemmcan a la competencia, a depredacién, la herblvoria, el -

parasnismo yel parasutoidlsmo (Harper, 1977). Estos tipos mayores no son estrictos, sino que:' T

presentan una ampha gama de variantes Y manifestaciones. Las interacciones antagdnicas, a

p f d de"fa comp ia, son parte sustancial de las cadenas tréficas, dado que los
organismos son paquotes concentrados de energia y nutrimentos, 1o 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 ,excepcibn de la competencia, todas las
interacciones antagonicas son partes de un cahtfriz;uhi de depredacion, en el que se puede
considerar al parasitismo y a la depredacién como los extremos y a la herbivoria como la porcién
intermedia. Este concepto amplio de depredacién se torna asi en un sinénimo del término
"consumidor” {organismo heterotrofo), vy Ia clasificacién tipol6gica corresponde a la forma en que
un organismo obtiene su alimento dependiendo del tamafio relativo y motilidad de sus victimas.
Por ejemplo, un organismo de talla mucho menor a la de otro, puede obtener alimento de este
otro sélo mediante el parasitismo; igualmente, una especie mévil y omnivora se alimentara de una
especie sésil mediante el apacentamiento y de una especie moévil mediante la depredacién cldsica.
Sin embargo, otros autores prefieren una clasificacion tipoldgica que distinga los patrones
evolutivos de las estrategias que siguen las especies para obtener sus alimentos, evitando el uso

de homonimias y sinonimias. Thompson (1982) jerarquiza tres tipos de estrategias: (i) como se

especializan los organismos sobre sus victimas; (i) como se defienden las victimas de sus

enemigos; y {iii) cémo procede la coevolucion entre enemigos y sus victimas.

La interaccién paréasito-hospedero se caracteriza porque, durante el total o al menos una
fraccion de su vida, el parésito vive intimamente asociado con uno o muy pocos individuos del
hospedero, reduciendo su capacbidabd' de sobrevivencia pero sin causarle la muerte (Thompson,
1982). Enlainteraccion herbivoro planta (o su equnvalente, como el apacentamiento de peces

sobre corales), el herbivoro puede camb:ar,de vlct:ma varias ‘vecas durante un evento alimentario,

sz esque la lnteraccaén no es estncta o si el herbivoro no es poco movil. Dicha interaccién en
principio no mata al hospedero, pues éste S ca

de re generarse reiterando las partes perdidas

{Harper, 1977), pero puede morir si el ap"centaml nti‘)"es intensivo {Dirzo, 1984). La interaccion

clasica depredador-presa tiene una 'cara taristica bésica, el depredador (carnivoro, o cualquier

modalidad de éste) mata a su presa, por o al‘, el depredador esta ad jo evoluti ite

a una dieta mixta, tiene la capacndad de 'ndizéje y la relacién con sus presas es muy corta

{Thompson, 1982), Enla relat;lén pajas d hoSbedera, el parasitoide (la larva de un insecto)
mata a su presa (larvas o adultos"de otro podos), pero no lo hace inmediatamente sino que
lo realiza en la medida en qu ahdq de las presas que la madre le suministrd
paralizadas cuando el paras lqslonéba del huevo (Harper, 1977).

tapor la coincidencia espacial y temporal en el uso

mitadas (Thompson, 1982). No existe acuerdo

sobre las crrcu st | tensa ni cuales caracteristicas contribuyen a la

La: duferencla entre el efecto de una especie sobre los

habllldad compem a de las espec:e
recursos y. su respuesta 2 niveles reducndos de recursos podrla ayudar a resoclver esas preguntas
(Bengtsson er al 1994) g :




1.2.2. Mutualismo'

El mutuahsmo es toda mteraccnén entre especlas capaz de produclr algun tvpo de beneficio
para tales especues como producto de su asocuamén (Thompson, 1982). En muchos casos los

beneﬁclos son aslmém os,‘ es decur una especne se benef:c:a més que la otra (Cushman Yy Beame,

El mutuahsmo directo implica un contacto ﬁ co enue las especies

e duwdu’se en simbidtico y no slmbrét'lco (Thompson, 1982) En el

1.2.3.kcdévoluca n

La coevolucuén es la evoluc:én recfproca de poblaclones de taxa' interactuantes,

sincrénicamente (Roughgarden, 979) o secuenctalmeme (Janze ) 980), cuya consecuencia es

la mtensuﬁcacnén, dlsm:nuccbn, anulacu‘m [¢) camblo del tlpo de mteracctén Deriva del efecto
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selectivo de una interaccién dada (positiva o negativa) sobre un conjunto de caracteres
hereditarios correlacionados con la interaccion y relevantes para la adecuacién de las especies
interactuantes (Schemske, 1983; Kiester et 2/,, 1984; Thompson, 1989). Es oportuno advertir
que no todas las interacciones que se ven en la naturaleza son necesariamente producto de la
coevolucién, Por ejemplo, supéngase el caso de una asociacion mutualista entre una planta y un
mamifero dispersor de los propagulos (frutos o semillas) de ésta por endozoocoria {es decir, que
ef propagulo pasa por el aparato digestivo del animal). Muy posiblemente en esta situacion ha
ocurrido coevolucidn; en el animal porque sufre adaptaciones en sus necesidades dietéticas y en
la planta porque se adapta a las condiciones dispersivas que el animal le impone, como ia acidez
de su sistema digestivo {ver Janzen, 1980). Sin embargo, as necesario distinguir las asociacknes
fortuitas, producidas por el azar y las congruencias evolutivas, como seria el caso de un animal
que puseda alimentarse de una planta nueva en su dieta, inactivando sus defensas, o bien pueda
comer de sus frutos llenando ademas los requisitos como vactor de las semillas.

1.3. Interacciones hormiga-planta

Las hormigas son visitantes cotidianos de las plantas, caon las que sostienen interacciones
extraordinariamente diversas (Figura 1) {Buckley, 1982; Huxley, 1991). Las hormigas difieren
dea otros insectos en sus relaciones con las plantas, ya que carecen de alas. Asli, es altamente
beneficioso para las hormigas utilizar a las plantas como madrjduera y como fuente de alimento.
Miles de especles de plantas producen alimento y/o refugic con los que atraen hormigas que

ﬁiret:tas' Granivoria
: Folivoria

r-I-Jefensa

Refugio
Mutualismos]Alimentacién inversa

T)irectas -
Figura 1, Tipos de : :
interacciones entre

hormigas y plantas. Interacciones Dispersién de semillas
“hormiga-~ - Jardines de hormigas
planta Potinizacién

Indirectas | Sisternas hormiga-artrépodo-planta
Modificaciones en el suelo
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protegen el follaje, proveen suplementos nutritivos o dispersan las semillas (Davidson et &/.,
1989). La mayoria de estos mutualismos, comunes en ambientes templados vy tropicales, son
asociaciones casuales y oportunistas (Beattie, 1985; McKey, 1988; Davidson et &/.,1991). Las
asociaciones facuitativas no parecen haber generade cambios evolutivos significativos en las
plantas, ni especificidad en la refacion (Beattie, 1985). En contraste, las asociaciones obligadas,
que en su mayoria o totalidad son de distribucién tropical, pueden exhibir especializacién
evolutiva y especificidad (e. g., Janzen, 1966; Schemske, 1983; Davidson et &/., 1981).

Las relaciones de hormigas y plantas pueden corresponder a méas de una categoria, por
ejemplo, las colectoras de semillas también pueden dispersarlas y modificar el suelo donde las
depositan (Beattie y Cuiver, 1983; Beattie, 1985). lgualmente, no todas las asociaciones forman
sistemas de dos especies; en varias de ellas participan tres o mas especies, cada una con un
perfil propio de necesidades y aptitudes capaces de sostener o de disolver la interaccion.

Las hormigas son omnivoras gracias a su polistismo, esto es, la divisén del trabajo dentro
de una colonia que se expresa como una gran variacion morfolégica y conductual (Carroll y
Janzen, 1973). Las colonias de hormigas forrajean primariamente sobre articulos comestibles
particulares y ampliamente dispersos (Carroll y Janzen, 1973). Lo més probable es que ninguno .
de estos articulos domine por completo (3 ecologia de forrajeo de una especie de hormiga, pues
las caracteristicas conductuales para explotarlos no son mutuaments excluyentes sino, més bien,
requieren estrategias mezcladas que varian segin el habitat y la estacionalidad {Carroll y Janzen,
1973). Asl, de manera general, las hormigas superan a otros insectos con respecto a la
utilizacién 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 alimentacién de diferente;s partes de la planta, como flores, frutos, néctar {floral,
circunfioral, extrafloral), yemas y polen {Rico-Gray, 1980, 1989, 1993}). El néctar en particular
puede jugar un papel muy importante en ia nutricidn 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 v Sternberg, 1991), lo que hace que de una estacién a otra las asociaciones hormiga-
planta fluctGen en intensidad, dominancia vy alimento buscado (Rico-Gray, 1993). Tales
condiciones tienden a seleccionar asociaciones oportunistas en contra de las especializadas.

1.3.1. Polinizaci6n por hbrr‘nvigasff .

La polini;aciég'bor honﬁigaé ha sido confirmada dnicamente en pocos casos le. g.
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Hickman, 1974; Wyatt, 1981; Wyatt y Stoneburner, 1981; Peakall, 1989; Peakall y Beattie,
1989). Por lo cuai, las hormigas se consideran tipicamente como ladrones de néctar floral que
reducen la adacuacion de las plantas {e. g. McDade y Kinsman, 1380; ; Rico-Gray, 1980; Herrera
et 8/, 1984; Norment, 1988). Es poco comin que las hormigas tengan la funcion de
polinizadores debido a que no vuelan y a que inhiben !a viabilidad del polen (Beattie et /., 1984,
1985). Se presume que debido al habito de las hormigas para establecer los nidos en sitios
himedos, requieren secretar grandes cantidades de antibibticos para combatir principaiments el
crecimiento de hongos, las cualas afectan la viabilidad del polen. Esto disminuye las posibilidades
de interacciébn entre hormigas y plantas para la polinizacion. Sin embargo, el alto nimero de
especies de plantas cuyas flores son visitadas por hormigas (Rico-Gray, 1989, 1893), podris
indicar una interaccién mutualista no reconocida (Rico-Gray, 1893), ya que, aunque el néctar
floral ha sido ligado tradicionalmente a la polinizacién (Elias, 1983), también puede tener otras
funciones, por ejemplo, atraer depredadores de herbivoros (Dominguez et &/., 1988).

1.3.2. Dispersion de semillas por hormigas

Dentro de 1a gama de animales que se han reportado como dispersores de semillas y
esporas se incluye a las hormigas {Hocking, 1980). Se pueden observar ejemplos de ello en
Orchidaceae, Rubiaceae, Asclepiadaceae vy Gesneriaceae y en algunas especies de helechos
(Janzen, 19748; Huxley, 1980; Kleinfeldt, 1978; Gay y Hensen, 1992). La dispersion da semillas
por hormigas normalmente es de corta distancia pero, en bio, generall las defiendan y
pueden depositarlas en lugares adecuados para la germinacién y establecimiento de pléntulas
{Hocking, 1980; Rico-Gray, 1987). Una relacién notable en este sentido es la conocida comeo
jardines de hormigas (ant-garden), con la que las plantas no solamente obtienen la dispersién de
sus semillas sino también un lugar adecuado para el crecimiento de sus ralces (Kleinfeldr, 1978;
Davidson, 1988).

1.3.3. Nutricién de plantas por'hbjrfﬁiigasr

Ocasionalmente se da emre ‘h mugas v plantas una retaciébn nutritiva inversa, dande las
hormigas proporcionan allmento a la 'lamas y éstas a su vez proporcionan sitios para anidar

{domacios) en ramas u hojas (Huxley, 1980 Thompson, 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 y 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 algun tipo de proteccién a
las plantas (Gay y Hensen,1992). 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 8/, 1989).

1.3.4. Interacciones hormiga-homoéptero-pianta

Los homépteros {Orden Homoptera) conforman un amplio grupo de insectos que viven
y se alimentan de las plantas. Incluyen, entre otras, a los cicadidos o chicharras, membricidos
o periquitos, cercépidos o salibazos, céccidos o insectos escama, y afidos o pulgones. Los
coceidos vy 4fidos se alimentan succionando savia del floema de la planta, con lo cual no sélo
obtienen comida sino ocasionalmente también refugio y compuestos secundarios {van Emden,
1978; Weber, 1986). Una suposicién frecuente es que los homépteros hacen las funcién de
nectarios extraflorales vivos, esto es, que las hormigas visitan a la planta atraidas por las
deyecciones dulces (honeydew) de los homopteros. Las hormigas, por consiguiente, al defender
y manipular a los homopteros, también defienden a la planta {Beattie, 1985; Keeler, 1989).

Estos sistemas de harmiga-homoptero-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 patégenos de plantas, otros
insectos herbivoros y depredadores y parasitos de los homdpteros {Buckley, 1987). Finalmenta,
estas interacciones pueden ser influidas por factores abi6ticos como nutrimentos en el suglo o
disponibilidad de humedad (Wood, 1983). Las interacciones hormiga-homéptero-planta son en
extremo complejas, pues descontando a la planta, los participantes restantes son consumidores
primarios o secundarios‘ en las cadenas tréficas. En algunas circunstancias, los homdpteros
pueden ser atendidos y defendidos por hormigas vy, 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 poblacién de
homépteros crece desmedidamente y pueden superar con facilidad cualquier posible beneficio.
Asl, los costos y beneficios para cada uno de los participantes son muy dificiles de asignar y la
conclusidn en cualquier sentido siempre es controversial,
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1.4, Defensa de plantas por hormigas

Las plantas requieren de defensas contra competencia intraespecifica e interespecifica
{Janzen, 1967a, 19687b}, contra otras especies vegetalas que las usan como soporte y que
significan un peso adicional capaz de romper sus ramas (trepadoras, epifitas y corticolas}, o que
obstruyen la luz solar e impiden la fotosintesis en las hojas {algas vy briofitas epifilas) (Janzen,
1969), vy contra todo tipo de organismo que consuma sus fluidos y tejidos (plantas parasitas,
hongos y animales herbivoros) o que las dafie de cualquier manera (Price, 1991; Madden v
Young, 1991). Las defensas pueden consistir, por gjemplo, de cortezas lisas y exfoliantes que
wmposibiliten el establecimiento de plantulas; espinas que dificulten el acceso a mamiferos de todo
tipo; tejidos fibrosos, toxicos o poco digeribles que disminuyan ef valor nutricional de los tejidos
0 que enfermen a los defoliadores; o la interaccién mutualista con animales capaces de retirar a
tas plantas corticolas y epifilas, y/o de atacar y repeler a los herbivoros (Crawley, 1983; Gottlieb,
1984). Las interacciones hormiga-planta corresponden a este Gitimo ejemplo. Las hormigas
asociadas con plantas pueden ser divididas en tres tipos: las Iinvolucradas en asociaciones
obligatorias, las que visitan plantas mirmecofitas y las que visitan nectarios extraflorales (Carroll
y Janzen, 1873). Aqui s8 da énfasis a estas Ultimas.

La asociacién ecolégica entre hormigas y plantas se caracteriza por su muitiplicidad y
complejidad. Esta complejidad se ve aumentada par Ia propiedad de las hormigas de ser unos
consurnidores altamente oportuniétas, que combinan estrategias de depredacién y de forrajeo
8eg0n las caracteristicas de la comida (Carroll y Janzen, 1973), v de ser fuertes competidores
capaces de despiazar a otras aspecies. Es posible que toda interaccidn actual posea un largo
historial evolutiva, pero también es posible que carezca de perspectiva histérica, o de que las
condicionas ecoldgicas actuales ocuhen las presiones selectivas originales que crearon la
interaccién. De tal modo, los resultados de una asociacidn determinada entre especies pueden
ser totalmente inesperados. En la interaccién hormiga-planta, el balance de pérdidas y ganancias
puede oscilar circunstancialmente entre beneficios y perjuicios netos (Thompson, 1988),
dependiendo tanto de los determinantaes ecolGgicos de la interacci6n como de la perspectiva
tedrica y metodol6gica del propio investigador.

Con una visién de las hormigas como explotadores oportunistas de recursos, se puede
pensar que las plantas no reciben beneficios de la visita de éstas. lgualmente se puede decir que
los canales de atraccién de insectos potencialmente mutualistas en las plantas, como la secrecién
de néctar, no estdn primariamente dirigidos a las hormigas, o que las especies de hormiga
presentes no correspanden a las que podrian rendir mejores resultados para las plantas.
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Con una wsabn prote ‘cio onista se puede ir que las hormigas visitantes de las plantas
les protegan efectnvamente contra hérbivoros, particularmente insectos defoliadores. En tal caso,
se cumple una serie de beneficios y perjuicios que dan como resultado neto mayor adecuacion
para ho;midas Y pfantas. y menor adecuacion para el herbivoro {Figura 2),

HORMIGA

Figura 2. Defensa mutualista de las plantas
contra insectos herbivoros mediante la + + INSECTO
asociacion con hormigas {tomado de Strong

et sl., 1984). El signo positivo indica . FITOFAGO
beneficios y el negativo perjuicios.

PLANTA

1.4.1. Respuestas de las plantas contra la herbivoria

plantas comra los 'po s causados por la herbivoria.

La variedad de tespusstas :

bos:bles van esde la efer hasta Ga confrontacién defensiva (Figura 3).

s ’ Tolerancia
No defensa{ Escape en tiempo

L Escape en espacio Figura 3. Estrategias de las plantas contra
Herbivoria |2 herbivoria.
Mecénica
Defensa -+ Quimica

Biftica

Dentro de una estrategia no defensiva, la respuesta més simple ante la herbivoria es la
tolerancia. Esta implica la existencia de tejido supemumerario dedicado al consumo por animales
“ herbivoros; es decir, es tejido destinado a la pérdida (Landsberg y Chmart, 1989). La tolerancia
{y, en contrapartida, la susceptibilidad) tiene muchos determinantes, uno de los méas 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 |a talia, debido a que los eventos ecolégicos v
evolutivos varian con la altura de las plantas (Bristow, 1989; McGraw y Garbutt, 1890).

Una forma més de enfrentar a la herbivoria, tole?ando ciertos niveles de ella, es lo que se
ha dado en llamar escape en tiempo {Janzen, 1976) a través da pulsos de susceptibilidad. Esto
es, breve exposicion de las etapas mas susceptibles del ciclo de vida (crecimientos reproductivo
y vegetativo) mediante pulsos de gran productividad separados por largos periodos de crecimiento
insignificante. Los pulsos de productividad sobresaturan a los herbivoros muy por encima de sus
capacidades de consumo; mientras que los perfodos de aletargamianto son capaces de frustrar
crecimiento, reproduccién y alimentacion continuos de herbivoros (Janzen, 1974b, 1976). Esta
estrategia, involucrando los fenémenos fenolégicos tanto de las plantas como de sus herbivoros,
lbgicamente se ha de manifestar de formas muy complejas y sutiles que pueden, por ejemplo,
cambiar {os momentos de la interaccidon ya sea a través del tiempo de llenado de frutos o ja época
del aiio para la formacion de hojas nuevas (e. g. véase Beltran y Torres, 1994).

Ovra forma de enfrentar a la herbivoria sin canfrontacion directa es el escape en espacio
{Mattson, 1980). Un factor de gran importancia en este caso es la heterogeneidad ambiental,
que modifica en cada microhdbitat las intensidades de las interacciones bidticas tanto de las
plantas como de sus herbivoros y da diferente oportunidad de desarrolfo y de explotacién del
medio a cada individuo (e. g. Beltran y Torres, 1994). El escape en aespacio seria una estrategia
de plantas de ciclo de vida corto, que dificutta a los herbivoros encontrarlas. Un segundo tipo
de estrategia de escape en espacio, es la llamada “bet-hedging” (o "a8puesta total"). Esta es
mostrads por especies con gran polimorfismo genético, con la cual los individuos presentan una
variedad de fenotipos posibles -sin que aparentemente medie alguna sefial inductora-,
permitiéndolas ocupar varios ambientes {Adler y Harvell, 1390).

En cuanto a la confrontaci6n directa de los herbivoros, las plantas presentan defensas
mecénicas, quimicas y bibticas (Bryant et a/., 1983; McKey, 1984; Coley et of., 1985). La
defensa mecénica 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
pudica, hasta rasgos morfoldgicos (Skogsmyr y Fagerstrom, 1992). Las defensas mecanicas se
manifiestan en la superficie de la planta generalmente en forma 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 tefidos vegetales
{cuticulas gruesas, mayor proporcion de tejido fibroso que fotosintético) a los herbivoros
potenciales (Singh ez &/, 1971; Lapointe y Tingey, 1986; Lawton, 1986; Tingey y Laubengayer,
1986; Beltran y Torras, 1994).
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Las defensas quimicas consisten de compuestos que pueden enfermar, y eventuaimente
matar, 2 animales que coman las plantas, quae las toguen, e incluso que pasen cerca de ellas. Su
naturaleza quimica y mecanismos de accién son miitiples. Incluyen compuestos reductores de
la digestibilidad de los tejidos vegetales (e. g. celulosa, hemicelulosa, Kgnina, taninos);
aleloquimicos, que a muy bajas concentraciones matan o repelen a los herbivoros (e. g.
alcaloides, amino&cidos toxicos, compuestos cianogénicos, glucosinolatos, ihibidores de
proteinasa, terpenoides, flavotoxinas, fototoxinas, substancias analogas a hormonaes de insectos,
precursores que se convierten en toxinas dentro de los herbivoros) (Bowers et /., 1972; Feeny,
1976; Rhoades y Cates, 1976; Mattson, 1980; Coley, 1983; Dixon, 1985; Downum y Rodriguez,
1986; Larsan, 1986; Towers, 1986; Howe y Westley, 1988; Rico-Gray, 1989), vy algunas
substancias volatiles alergénicas.

Las defensas bi6ticas son da tipo mutualista, donde la planta, mediante estructuras como
nectarios {florales, circunflorales, extraflorales), diversos cuerpos alimenticios {e. g. cuerpos
mullerianos, cuerpos perlados) y sitios de anidaci6n (domacios), atrae a una especie animal con
potencial actividad defensiva (generalmente hormigas o avispas) (Price et a/., 1980; Rico-Gray,
1980; Howe y Westlay, 1388; Dominguez et 6/., 1989; Keeler, 1988). La produccion de tales
recompensas ocurre an los sitios y momentos capaces de minimizar la actividad de los herbivoros
y 8us posibles efectos detrimentales sobre la planta (Beattie, 1985; Rico-Gray,1983). En tales
interacciones, la espacie atraida (ya sea obligada o facultativa) ofrece a la planta su antagonismo
contra defoliadoras, recibienda dg 1a planta en recompensa alimento y/o refugio (Boattie, 1985).

1.4.2. Selecci6n y ecologia de fas defensas antiherbivoria

No tados los organismos que atacan a las plantas son activos simultineaments y es
improbable que cada uno de ellos pueda-generar un ¢onjunto Unico de presiones selectivas, por
lo que se han de esperar variaclones en fa direccién de la seleccién (Linhart, 1991). Por ejemplo,
los compusestos aleloquimicos pueden tenar méas efectos detrimentales para taxs particulares
{como los taninos, que afectan mas a mamiferos que a insectos). O bien, para algunas plantas
pueden ser mis (tiles algunas defensas que otras. Asi mismo, los niveles de compuestos
nutritivos en los tejidos pueden proveer atraccion especifica a cada taxon (como el sodio, que es
atrayente para mamiferos pero indiferente para insectos).

E! dafio diferencial a las plantas por herbivorfa est4 asociado tanto a resistencia genética

camo a interacciones ambientales, las cuales pueden ser muy cc leji La resi | ética
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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 larga de Ia vida del individuo o en
estados fenolbgicos particulares. Las defensas inducibles son desencadenadas por influencia det
ambiente y modifican el fenotipo de un individuo temporal o permanentemente {Adler y Harvel!,
1990); implican 1a activacién y/o desactivacion de genes para la resistencia desde la germinacion
hasta la madurez en distintas ambientes espaciales y temporales.

La complejidad y especificidad de ia seleccidén de las detensas antiherbivoria estén en
funcién del nomero de especies herbivoras que soporta fa planta. Las tendencias en aste Gltimo
aspecto apuntan en varios sentidos {Linhart, 1991). Por ejemplo, las especies de talla pequefia
y de vida corta {como las plantas anuales) sopartan menos especies herbivoras que las de talla
mayor y més longevas (como los Arboles) con rangos ecolégicos v geogréficos comparables.
lgualmente, las plantas con distribuciones limitadas tienen menas especies de herbivoros
asociadas que las especies comunes y ampliémente distribuidas. A su vez, entra especies
vegetales con distribuciones geograficas y longevtdad comparables, los arboles parecen soportar
maés herbivoros que fas hierbas perennes cuyas panes aéreas desaparecen anualmenta.

regenaracuén y con pl ntas 36vanes, pero que de mar\era general se puede decir que los niveles

de harbivorla en comunidadas comparable por su estado a madurez son grandemente uniformes.
Otros autores aflrman o upuesto. Esto es, que el efecto de Ia herbivoria es marcadaments mayor
en los trbplcos que en los ambientes templados (Coley Y Ande, 1991), y que la heterogeneidad
ambiental (Bryant et 8., 1983; Coley et a/., 1985), a estructura de {a vegetacion {Risch et al.,
1983}, ia fenclogfa foliar (Stamp y Bower, 1990), [ calidad de la vegetacion {(Mattson, 1980} y
el estado sucaesional (Cates vy QOrians, 1977) inffdven sobre los niveles de herbivoria encontsados
en un sistema, en un determinado lugar a un momemo dado.

Todo lo anterior ha llevado a anahzar )as mecamsmos que seleccionan las estrategias de

tas plantas capaces de evitar.o dismmutr ‘dlspombmdad camo potenciales victimas de

herbivoria. Esto se ha hecho estudsando 2 relacuén costo-beneficio de la defensa can base en

{a asignacién de recursos de las p(antas.
E) hecha de que Ios recursosAestén dnsponlbles diferencialmente on espacio y tiempo,

sugiere que la producclbn de defensas 'de la plantas serd tavorecida cuando sus costos
asociados sean menoras a los bencﬁcms adquandos (Bryant et g/, 1983; Coley et &/., 1985).
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Después de defollaclén severa o repetida, algunas plantas (aparentemente muy tolerantes a la
defohacuén) son capaces de producir un follaje abundante; por sus caracteristicas juveniles, este
nuevo ‘foll_a)a‘sufre también altos niveles de defoliacién. Es decir, la actividad del herbivoro
mantienvé‘b lhcrementa continuamente la disponibilidad de recursos de alta calidad, lo que
favorece subsecuentes generaciones de la misma especie de herbivoro, resultando en dafios
crbmcos ala misma planta individual. Craig et &/. {1986} acuiaron el término “regulacién de!
recurso” para describir este fenomeno. En este caso se trata de especies vegetales con
caracteristicas fuertemente compaetitivas que habitan en ambientes ricos en recursos de todo tipo,
o hien en ambientes normalmente pobres pero sujetos a disturbios subletales que proveen pulsos
de recursos (Craig et &/., 1986).

Lo anterior conduce a pensar que 105 ambientes ricos en recursos favorecen a las especies
de plantas con un potencial para répido crecimiento, pues estas espacies pueden facilmente
reemplazar los recursos perdidos por la herbivaria y no necesitan invertir en defensas {Bryant et
8l., 1983). Por el contrario, en habitats fuertemente infiuidos por recursos limitantes, el
reemplazo de nutrimentos perdidos con la herbivoria se torna mas costoso. En consecuencia, la
inversion en defensas antiherbivoria resulta en mayores beneficios (Coley et &/, 1985).

Se han propuesto varias hipdtesis bara analizarla estrategia defensiva contra la herbivoria
selecc:onada segin la dnspomblhdad de recursos {Figura 4). En ellas se combinan argumentos
de cahdad del ambleme, tipo de recurso hmnante, costo metabdlico de las defensas y vida media
de las ho;as. Tales hlpétesns, quea contmuac:bn se presentan, no son mutuamente excluyentes,
snno que se complementan haciendo é&nfasis en una parte de la compleja ecologla de las defensas.

: Coley et ‘al, (1985). sefialan que en un ambiente pobre en recursos, las plantas mas
exltosas corresponderén a especies de crecimiento lento, con vida media de hojas muy larga (de
mas dg un ano). Bajo esta condicidn, las hojas pueden acumular grandas dafios par herbivoria,
por; lo que se favorecera la inversion en grandes defensas. Por tanto, sers posible encontrar
reléilvamenté altos niveles de herbivoria en plantas de rapido crecimiento que ocupen habitats
ricos en recursos; y relativamente bajos en plantas de crecimiento lento, bien defendidas y que
ocupen hébnats con recursos limitados.

VBryant et al. (1983) proponan que, ante-una gran abundancia de recursos, las plantas

tendrén .pocas . defensas contra la herb - En caso contrario, la defensa seleccionada

dependeré de un balance de la dvspombmdad de carbono y nitrégeno. Si el ambiente es pobre en
carbono pero nco en mtrégeno (o, alternatlvamenta, si se trata de especies capaces de fijar

mtrégeno sumblb came 'el la’ defensa selecclonada se basar§ ampliamente en compuestos

mtrogenados {e. 9. ammoécndos t6xrcos) Si el ambiente es pobre en nitr6geno pero existe alta
dlspoﬂlbllldad de qu solar para reahzar fotoslntesns, las defensas se basar&n en compuestos
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1. Coley et o, (1985): . caldad del ambante

Ambiente pobre Ba;a vta 'a de creclmlento, Grandes
i en recursos wda medva de hmas =% defensas
Ambiente rico asa de crecimiento, ) Pocas

. en recursos vida'media de hojas~ =™ defensas

cantidad de recursos, balance C/N

2 Brvantetal (198

: Abundancla de recurso ‘Pocas defensas
: Defensas basadas en

Alta d'spombmdad de N, ]
com esms'nitmgenados

* baja disponibilidad de _C

De(ensas basadas an

Baja disponibilidad de N..
aha disponibll{dad;deuc

“ Inversi6n en

Larga vida
. defensas quimicas

media de hojas -

' Cortavida ~Inversién en
- defensas bibticas

medxa de hoxas

Costo S Defensa bi6tica

acumuiado
dela
defensa

Defensa quimica

Vida media de las hojas

Figura 4. Hipotesis propuestas en torno a la seleccién de defensas contra ta herbivoria con
base en fa disponibilidad de recursos. Las flechas pueden leerse como “lo que implica”.
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carbonados de todo tipo (e. p. espinas, taninos, terpenoides, néctar extrafloral).

McKay {1884) pone en relieve la vida media de las hojas, el costo metabélico acumutado
de las defensas y su movilidad de una hoja a atra. indica que en plantas con hojas de mucha vida
media, la inversi6n se orientars a defensas quimicas; miantras que si las hojas son de poca vida

madia, la inversidn se orientars a defensas bibticas. Las d quini an un costo
inicial elevado, pero dada su inmovilidad, su costo acumulado tiende a permanecar constante a

medida que transcurre el tiempo. Las defensas bitticas son mucho menos costosas de ser
producidas, pero si se producen durante mucho tiempo para defender 6rganos individuates (hojas,
Rares, frutos), su costo acumulado crece infinitamente. Por tanto, las defensas bidticas seran
Gtiles si ol drgano en cuestidn es defendido durante poco tiempo. De esta manera, ia planta

puede movilizar dichas defensas para ubicarlas en los sitios y en los itas mis rek
para su adecuacion y mas susceptibles de ataque por harbivoros.

1.4.3. Mutualismo a través de nectarios extraflorales

Las plantas que secretan néctar mantienen inn(jlﬁerables interacciones con animales a
través de éste {Buckley, 1882; Beattie, 1985; Keeler; 1989) .Generalmente se asume que estas
interacciones son de tipo mutualista, donde los péi‘ﬁcipan%es ibéran algdn beneficio e incrementan
su adecuacion. Los beneficios de algunas interacéidaés ‘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 polinizacidn por insectos © aves. En otras situaciones los beneficios pueden no
ser tan directos o evidentes, particularmente si implican la participacion de una tercera especio.
Tal es ef caso en que un mutualismo {e. g., asociacion hormiga nectivora-planta productora de
néctar floral o extrafloral) permite contrarrestar o disminuir los efectos de una interaccién
antagdnica, como Ja herbivoria. En este caso, los visitantes buscadores de néctar logran reducir
con su presencia y agresividad las dafios causados por los herbivoros en hojas, flores o frutos.

{os nectarios extraflarales son glandulas secretoras de néctar localizadas en pétalos,
sépalos, peciolos, tallos, hojas, bricteas y frutos (Bentley, 1977a). Abundante evidencia
experimental sugiere que los visitantes a los nectarios extraflorales, tales como hormigas v
avispas, protegen a la planta contra (a accién de herbivoros le. g. Bentley, 1976, 1977b; Koptur,
1984; Horvitz v Schemske, 1986; Rico-Gray, 1889; Rico-Gray y Thien, 1989a; Smith et af.,

'1990). Enestos sjemplos, las plantas con hormigas resultan méas beneficiadas {mayor produccion

de frutos y semilias) que plantas a las que se fes ha imposibilitado el acceso de su potencial socio

»
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mutualista (thormiga). - Es necesano destacar que’ no ‘en todos los casos estudnados se han
determinado beneficios para la planta como producto de su asuclacnén con hormlgas e g
O'Dowd y Catchpole, 1983; Tempel 1983 Devall 1987; R:co—Gray y Thlen, 1989b)

Las cualidades de la asociacién entm las plamas con ner:tanos extraﬂorales y sus
visitantes mutualistas son definidas no tan solo por las caraclerisncas del néctar mismo, sino
también por las condicionantes ecol6gicas de su secrecaén (Rlco—Grav, 1993) Esto es, la

asociacion mutualista a través de ‘nectarios extraflurales ! sta matlzada tanto por las
caracteristicas quimicas del néctar como por la época del ano. las ‘condiciones mateorolégicas,
el fenoestado de la planta y los sitios de secrecion del néctar:

Los beneficios para fa planta pueden ser medldos en térrmnos de fecundidad, es decir, el

nomero de frutos o semillas praducido por temporada (Bucklev, 1982; Thompson, 1882; Beattie,

1985; Keeler, 1989). En el caso de los vi nantes‘ mutualistas, generalmente s asumen los

benaeficios, ya que se considera que los obnenen
de anidacion que ofrece la planta.® Esto se hace asi porque es més dificil medir la fecundidad de,

‘nrectamente a través del alimento y/o los sitios

por ejemplo, una colonia de hormlgas, lo que |nd|ca umdnreccnonahdad en la interpretacion de la
asociacion {Cushman'y Beame, 1991) B

Se ha sugerido que los nectarios extraflor'ales‘budieron haber evolucionado como una
defensa especifica contra los mutuallsmos hormlga~hcm6ptero, Ias plantas al oirecer néctar como‘

sustituto de las secreciones de los hombpteros, dlstraen a Ias h 'gas de la atencnén a los.
homébpteros (Becerra y Venable, 1989, 1991). Un punto a favor de esta hlpbtesas es que, para
las hormigas, los homépteras pueden requerir un cuidado mucho mé; comple;o que los nectarios
extraflorales (Carroll y Janzen, 1973)." En contrapartida, algunos 'estudios de homéptéros han
maostrado que al menos algunas especies de hormiga reélménte prefieren las deyecciones dulces
sobre el alimento ofrecido por la planta {Buckley, 1983; Rico-Gray y Thien, 1989b; Fiala, 1990).
Las hormigas prefieren néctar rico en azicares y arhinoécidos, y que son capaces de discriminar
entre néctares pobres y ricos en nutrimentos {Lanza, 1988). Desde la perspectiva de fa hormiga
y considerando tan solo la composicion de azlcares, los nectarios extraflorales de las plantas y
las deyecciones dulces de los homopteros pueden ser muy similares {(Carroll y Janzen, 1973;"
Beattie, 1985; Stone et &/., 1985; Ruffner y Clark, 1986), pero no lo son tanto si se consideran -
otros 'componentes {Carroll y Jan'zen', 1973) Et néctar extrafloral con freﬁuencia contiene casi :
exclusivamente glucasa y fructosa {Janzen, 1966} y glucosa, fructosa y sacarosa, (Jeffrey et a/
1970); bajo condiciones de herbivoria incrementada, el néctar extraﬂoral puede ser ennquecldo
con amino4cidos (Smith et al., 1990), aumentando su atraccién para Ias horrmgas Pero aun asfr . ‘
este néctar ennquecrdo puede no poseer todos los nu‘mmentos que poseen Ias deveccuones &
duices de los homépteros, ricas en proteinas, vitaminas, grasas Yy azucares (Grav, 1952 Mahais -
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y Auclair, 1952; Ewart y Metcalfe, 1956; Strong, 1963, 1965; Carroll y Janzen, 1973). Ental
caso, la unica superioridad del néctar respecto de las deyecciones dulces de homdpteros es su
mavyar disponibilidad como fuente de agua en ambiontes secas.

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 interdapendencia entre plantas y hormigas, segin la naturaleza del recurso ofrecido
por fa planta y el tipo de actividad defensiva de fas hormigas. Los recursos que las hormigas
pueden encontrar en las planta puaden consistic en: {i} nectarios extrafiorales que secretan una
solucion azucarada ocasionalmente enriquecida can aminodcidos; y (i) un sistema de recursos
donde las plantas provesn la comida rica en lipidos y proteinas, o sitios de anidacion, o ambos,
eventualmente en adicién al nectario extrafioral. Los nectarios extrafiorales, desde el punto de
vista de Jas hormigas, liberan recursos alimenticios altamente predecibles en espacio, tiempo,
cantidad v cualidad (Carroil y Janzen, 1973). Por tanto, son fuente de una rigurosa defensa
territorial {B. Carroll, citado en Carroll y Janzen, 1973). No aobstante, también son
axtremadamente generatizados; es dacir, no s necesaria una alta especializacidn para explotarios
{Carroll y Janzen, 1973). En consecuencia, las asociaciones hormiga-planta basadas en nectarios
extraflorales como canales de atraccidn por l1a planta, tienden a ser facuitativas y difusas {Rico-
Gray, 1993). Los mutualismos hormiga-planta genesalmente no resuitan en un alto geado de
especificidad y varias especies de hormiga no relacionadas comparten cominmente un rfecurso
alimenticio ficilmante explotable (Rico-Gray, 1993). Asi, las interacciones en donde las plantas
salo ofrecen néctar extraﬂpral se consideran como mutualismos generalizados. El caso en que
flegar a g
coevolucién. Sin embargo, solo ocasionalmente la seleccién natural favorece I3 coevolucion de

"

sa ofrece un recurso completo comprende interacciones mutuali que p

especies de hormigas vy plantas especializadas en explotar un mutualismo {Thompson, 1982).

Para que se d& una interaccion benéfica entre hormigas y plantas que producen néctar
extrafiaral, debe ocurrir lo siguiente: (i) las hormigas deben estar presentes en las plantas, mostrar
conducta agresiva contra los animales herbivoros que afectan a la planta y ser efectivamente
benéficas; y (i) las piantas deben ser vulnerables vy estar sujetas al ataque por animales
herbivoros en alguna etapa de su ciclo de vida, asi como variar el flujo de néctar directamente con
ia actividad del herbivoro {Bentlay, 1977a).
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El primer estudlo conocido de mutuahsmo hormiga- plama esla asociacion entre 1a hormloa .

Pseudomyrmex ferruginea y la legummosa Acacia cornigera, en el que se determind que ]

hormiga defiende a la planta contra animales herbivoros y plantas trepadoras, recibiendo a camblo

refugio y alimento {Janzen, 1366)." Otros investigadores reportan casos de mteracclonas o

positivas similares (e. g. Koptur, 1984; Horvitz y Schemske, 1986; Rico- Grav et &l 1989 :
Gray vy Thien, 1989a). Pero también se conocen asociaciones de tipo neuanvo én donde la =

o

rarse_los elememos &

asociacidn hormiga-planta no resulta en beneficio mutuo a pesar de enc
que {as podrian generar, por ejemplo nectarios yrales le. g.- Thompso
Catchpole, 1983; Tempsl, 1983; Beattie, 1985; Devall, 1987; Keele 1989 ic ’-Gray yThnen,'
1989b; Costa et 8/, 1992; Rico-Gray, 1993; Vasconcelos, 1993‘ Rico-Arce,1994). Pﬁr wnto,‘
tos resultados que indiquen la existencia de mutuahsmos, han ;!e er interpratados con cundada.’

La presente investigacion se dedrcb a la evaluac:bn .de los pos:bles efectos mutualvstas
en la produccion de frutos de plantas cuyos nectarios extrafloralgs’ atraen a dlversas espec:es da'v

hormiga, asf como a ia demrmlnacxén de Ios efectos de la herbivoria en la produccibn de frutos :

planta con nectarios extratlorales ubicados en la base de las ho;as, miiy cerca de ellos creceri las’
estructuras reproductivas. Estos nectarios extraflorales no son productuvos todo el nampo, smo k

que su funcionamiento esth asoclado a los momentos de ﬂoractén Y irucnﬁcacnén Los necxanos

extraflorales son visitados asiduamente por diversas espec:es de hormuga en Ias ocasnones en que . 8

de ellos emana néctar,
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2. OBJETIVOS E HIPOTESIS

2.1. Objetivos

1) Determinar experimentalmente el efecto de la herbivoria sobre la produccién de frutos en
individuos de Turnera ulmifolia.

2} Determinar el efecto que diferentes especies de hormiga visitantes de los nectasios
extraflorales de 7. wimifolia, tienen scbre la herbivoria sufrida y el éxito
reproductivo de la planta (madido como produccién total de frutos por
tempaorada).

3) Determinar mediante analisis guimicos la pr ia 0 ausencia de aleloquimicos en los tejidos
de 7. uimitolia. :

2.2. Hipétesis . .-

-La produccnén de frutos de T. ullrufa//a es umforma a lo Iargo del afio.
-ta producc;én de frmos de 7. ulmlfalla es mdependlante de la especne {o mezcla de espacies, si
: se presema més de una) de hormlga que vlsne sus nectanos extraflorales.
-El nGmero de frutos producido es |gual an mdwnduos de T. ulmifolia con hormigas que sin
hormigas. . :
-La produccidn de frutos es independiente del numero da hormlqas que visite los nectarios
extrafiorales de 7. ufmifolia.

-La herbivoria sufrida por individuos de 7. u/mifolia es independi del ni de hormigas que
visitan sus nectarios extraflorales. ' '

-La herbivaria no tiene efecto significativo sobre la produccion de frutos en Tumera ulmifolia.

-La presencia de aleloquimicos en los tejidos de T. u/mifolia debe ser minima.
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3. AREA DE ESTUDIO

a1 Loé‘al‘iz‘acioﬁ‘

La |nvest|gam6n se; reahzb‘en el Centro de Invesuuaclones Costeras La Mancha

(qura '5).. Esta zona comesponde al punto de
de‘ eI E]e Volcéanico Transversal, 1a Planicie Costera

» .t '

ESTADO DE VERACRUZ

GOLFO DE MEXICO

Figura 6. Ubicacién del Centro de Investigaciones Costeras La Mancha, sefialada con una flecha.

’
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3.3. Clima

E) clima es del tipo Aw?, cilido subhGmedo, con lluvias en verano. La temperatura
méxima extrema es de 34 °C y la minima es de 11 °C; la temperatura media anual varia entre 22
Yy 26 “‘C. La precipitacién total anual oscila entre 1,200 y 1,500 mm (Novelo, 1978).

Durante el estudio {que ocupd de mediados de 1991 a mediados de 1993, aunque con
fines comparativos se ofrecen los datos climatolégicos de todos los meses de cada aiio), la
temperatura varib poco, pero la precipitacion total fue mayor durante 1992 (Tabla 1 y Figura 6).
La mavyor precipitacion ocurrié en junio-septiembre (verano-otoiio); fuera de esta temporada fue
notablemente escasa. Las mayores diferencias de precipitacion en un mes dado de los tres afios
acurrieron entre 1992 y 1993 {Tablas 2a y 2b, Anexo |, pagina 66). La precipitacién comparada
mes a mes presentd correlaciones {Tabla 2c, Anexo |, pagina 66} que fueron positivas y altas si
la precipitacién de los meses respectivas de un afio se mantenian més altas que las de los otros
afios; por ejemplo, las precipitaciones de enero, julio, agosto y septiembre, que muestran altas
correlaciones, son los meses que en 1992 registraron picos mavyores a {os de los otros dos afios.
Asi mismo, las correlaciones pueden ser bajas o bien altas y negativas para meses contiguos; es
decir la precipitacién de un mes podia afectar a Ia del siguiente.

Tabla 1. Promedios mensuales de precipitacién (P, en mm) y temperatura (T, en °c) fegfstrados
en la estaci6n CICOLMA durante los afios en que se desarrollé el estudlo,

1991 o[ dsee2 v v 1993
Mes | - P sl ] e T
Ene. ) 19.37 2.0}22.3
“Feb. | 4,0[20.8] ¢ 7.0] 20.26 14.0 | 22.1
Mar, | 186.6(-23.3:| * ~ 34,5 23.05 0.0 22.6
cAbr. |7-734.0]25.3| " 57.0] 24.18 8.0] 25.0

May. {:211.0|27.4 " 625] 25.16 58.0 | 26.2
“Jun.|%°285.4( 264 | 166.5| 26.70 | 479.0] 26.2
SJdul |#:312.6) 26.6 | 3705 26.10 | 337.0 26.3
"Ago. }.:256,0) 26.9 | - 510.5] 26.97 | 258.0 | 26.3
Sep. |:305.5| 26.1 424502593 | 3155/ 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 0.0 | 22.0
Total | 1503.2| - 1774.5 - 15015 -
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3.2. Ambiente fisico y vegetacién

El sustrato en el CICOLMA esté constituido por grandes acumulaciones de arena que
conforman dunas fijas, mbviles y semimoviles. La cercania del mar confiere otras caracteristicas:
aspersién sahna provocada por {a brisa marina y fen6menos estacionales {(en verano-otoiio o en
otoiio- mwerno) caracterfstlcos de\las costas del Golfo de México, tales como inundacicnes,
mareas altas, cuclones, torm tas y Ios llamados "nortes” {Martinez y Valverds, 1892).

Adernés de una topograﬁa camblante como resultado de la motilidad de ias dunas, la
composu:ubn aren

del sustrato Yy la cercania del mar propician condiciones deshidratantes

debidas a Ia baja retenclén “de humedad; y escasez de nutrimentos en el suelo, que se agrava
debido a Ig réplga perqolac:én de la materia organica {Salisbury, 1952). Otros factores abidticos
imponantéé en larzt;na" son la gran radiacién solar, las altas temperaturas diurmnas y nocturnas,
v la marcada estacionalidad de fas Huvias.
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En consecuencia, la vegetacion de la zona de‘ estudio es sumamente dependiente de (a)
la disponibilidad del agua, que cambia con la topografia;, .la cobertura vegetal y la estacién del
afno;. (b) lé' evapotranspiracién, que es muy alta, y (c) la duracién del estiaje, que puede llegar a
ocupar la mitad del afio. Asi, la vegetacion se distribuye en mosaicos dispersos
héterogéneamente. Los fendmenos fanoldgicos y, por tanto, las fisomias particulares de cada
mosaico, reflejan muy estrechamente la disponibilidad estacional del agua {ver Lerdau et &/.,
1991). Hay, sin embargo, algunos cuerpos de agua permanentes (la laguna costera de La
Mancha y una pequeiia laguna de agua dulce) que permiten la existencia de vegetacibn con
fisonomia no estacional adyacente a la vegetacion estacional, y que pueden servir de refugio
durante la sequia a animales no migratorios capaces de explotar ambos tipos de habitat.

L os tipos de vegetacion descritos para la zona son: selva mediana subperennifolia, selva

baja caducifolia, manglar y matorral de dunas costeras {Figura 7} (Moreno-Casasola et 8/., 1982;

Figura 7.
Distribucion de los
principales tipos de
vegetacion
presentes en el
CICOLMA, cuyos
terrenos aparecen
enmarcados
{tomado de
Novelo, 1978},

Lyl
\

td
Setva bajo = i
MHHHDMUNQ'G' caducifolia i Zona de cultiva
=] Selve mediana
Tutar = == subperannitolic
- Selva baja
Médano Pperannifolio nundoble

/I
!
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Novelo, 1978; Rnco-Gray y Lot, 1983) EStos tipos de vegeiacibn se distribuyen de manera
dlscontinua, conformando mosancos de muy. vanables d«mensmnss y caracteristicas
microambaemales de cobertura vegetal e msolac«én. Lus elementos floristicos corresponden a la
Provincia de a Costa del Golfo de Méxtco. Regxén Canbea del Reino Neotropical (Rzedowski,
1978). E . '
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4. MATERIALES Y METODO

4'.1,0é}sc‘ripci6n dei(a planté: ‘Turhera u/mifélia L.. {Turneraceae)

Tum‘ f ulm:lalla‘es un comple;o polimériico pollplo;de de hierbas perennes, nativas de
una oran pane de los’ trépncos det Nuevo Mundo y advenedizas en partes de Africa, India y el
sudes;e dq Asia (Barret y Shore, 1987). Se recanocen 12 variedades imegradas dentro de este
cdrhp]eio,’ ‘aundue, tratamientos regionales han elevado algunas variedades al rango de espacie,
miantiés otras tienen un status taxonémico dudoso (Barret y Shore, 1987). Detalles de la
variacion morfoldgica y de interfertilidad se encuentran en Shore y Barret {1985).

En 7. ulmifolia ocurren dos patrones contrastantes de marfologia floral asociados con la
cruia le. g. tamafios de estila, estambres y polen), de moda ique fas poblaciones son dimérticas
[} méndméfﬁcas {Barret, 1978). Las poblaciones dimérficas son fuertemente autoincompatibles
ssxuslmenta. Las poblaciones monamérficas pueden sufrir autopolinizacion autamatica si ef
morfo muastra sus Grganos sexuales muy| préxlmos. En México se encuentra la variedad vetulina,
{a cual es monombmca ¥ autocompanble sexualmente (Barret y Shore, 1987). :

Las poblacrones de T ulm/folla san conspicuas como hierbas a la onlla de i nos y en

lugares ablertos, pero raramente colonxzan tierras arables {Barret, 1978}, En su distri
iferantes tipos de

commentes a lslas sxguen prir cupalmeme fas vertientes costeras.” Habitan en

vegetacnén selva memana subperenmfoha, selva baja caducifolia, matorral de dunas costeras v‘f’ 3

pasnzales 'La poblactbn en el 4rea de estudio se ubica en dunas fuas v semlf«jas aunos 100- 300' :

mdela playa, :guuendo {a linea de la costa, Esta poblacion consta de agrupaciones de:

mdwiduos, tos: cuales forman mosaicos de 1-5 m de dvémetm dxstnbmdos en’las'zonas mas~

aboenas da los matorrales de duna, Cada mosaico es vlsnado ds manera: dominante, por una i

especte de hormnga, aunque puede haber mezcla de das o més espe

La planta es pequefia, subfrutxce, de 0.4-1.2 m de alta, erecta, amméuca, ol taﬂo es

ramifi cado, el mdumemo de pelos sumples, mas notonos en Ias partes inm, duras Las hoxas son
alternas vlo vert Hadas, hgeramente mas claras en ! envés, variables en forma,/angostameme
elipticas a lance ladas raramente oblongolanceoladas, de 0.4-7 cm de (arg 0.4-3.1 c¢m de

ancha, pubev ] es en amba superﬂcxes, el envés con la nervacién hgerameme prominente, el
margen crenado en (a mnad basal ol &pice acummado a agudo, {a base redondeada, cuneada o
atenuada, algqnas veces con dos glandulas basales conspicuas o inconspicuas; peciolo linear, de

hasta 5 mm de largo, densamente adpreso-sericeo, piloso o glabro, el indumento mas 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, 0 del mismo large que los peciolos sustentantes; bracteolas lineares
o subuladas, de 10-15 mm de ancho, pubescentes, con el margen liso o asewrado; fiores
amarillas, de 1.5-3 ¢cm de largo,; sépalos angostamente triangulares a lineares, de 5-15 mm de
targo, pubescentes o puberulentos en la superficie abaxial; pétalos amarillos, o algunas veces
purpura obscuro o pardos en la base, obovados, ligaramente unguiculadas, de 2.5 cm de largo,
translicidos, unidos en la parte infarior formando un tubo (hipanto); estambres insertos cerca de
la base del hipanto, de 1-1.5 cm da largo, tos filamentos de 8-12 mm de largo, las anteras de 4
mm de largo; ovario sOpero, densamente sericeo, los estilos de 5-10 mm de largo, loe estigmas
de 1.7 mm de largo, densamente fimbriados. £} fruto es una cépsula verde, ampliamente
elipsoide, de 4-9 mm de largo, de 5-12 mm de ancho, trivalvado, el pericarpo verdoso,
tuberculado a densamente sericeo a corto- piloso, verrucoso @ ampolloco; semilias ovaoide-
oblongas, ligeramente incurvadas, de 3 mrn de largo, reticuladas, glabras (Gama et &/, 1985}
{Figura 8).

Furnera uimitolia tiorece todo el afio. Las ramas crecen conting 1te por el i »

apical, produciendo hojas regularments v alrededor de una flor diaria (1-3). Las flores se originan
de yemas en la axila del peciolo de las hojas; no a todas fas hojas se asocia una flor. Las flores
duran menos de un dia en antesis; una vez polinizada, la formacién del fruto dura alrededor de
20 dias, hasta que se seca y abre. Las semillas muestran el elaisoma muy canspicuo. Las hojas
petmanecen durante todo el desarrollo del fruto y continan ain después de la apertura de éste.

Las hojas presentan nectarios extraflorales a ambos lados del paciolo {Figura 8}, muy
cerca de la insercion dal pedinculo floral. El néctar producido por los nectarivs extrafiorales es
una solucién balanceada de sacarosa, giucosa vy fructuosa, que puede ser utilizada directamente
por los insectos sin tener qua realizar ningdn tipo de conversion (Elias ef &/. 1975). Los nectarios
extraflorales son asiduamente visitados por varias aspecies de hormiga (Campenotus planstus

Roger, Camp I faris Emery, C yrma sp., Forelius sp., Crematogaster
brevispinosa Mayr.), dos especies de avispa (Po/istes sp. {Vespidae) y una especie desconocida)
y abejas (Ap/s mellifers L.}). Los herbivoros observados (junio-septiembre), son fas orugas de la
mariposa Euptoieta claudis Lepidoptera: Nymphalidae), que se alimentan de las hojas de la
planta, y un insecto escama {Coccididae: Homoptera), que se alimenta de fluidos en el extremo
apical de las ramas.
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Figura 8. Turnera uimifaolia. a, rama con flor y fruto; b, detalle de la hoja con nectarios
extraflorales; ¢, corola abierta con estambres; d, detalle de! céliz; e, semilla con elaiosoma
(tomado de Gama et al., 1985).
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4.2, Descripcion general de las hormigas (Hymenoptera:Forrﬁicidae)

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
de! gaster. El perfil del dorso del gaster en ligeramente convexo, plano, o concavo, en contraste
con la fuertemente convexa porcion ventral. En vista dorsal, el gaster es mas o menos de forma
acorazonada y es capaz de ser flexionado hacia adelante sobre el elitronco. El peciolo aplanado
dorsalmente; el nodo es inconspicuo o ausente (Holldobler y Wilson, 1990) (Figura 9).

El‘qenaro Forelius {Dolichoderinae) se caracteriza por tener mandibulas con cinco dientes
prominentes {incluyendo al diente basal o &ngulo), con 1-4 denticulos que separan el cuarto del
tercero y el diente basal o angulo. De perfii, el clipeus tiene dos o mas pelos erectos, largos y
derachos, que se proyectan hacia adelante y/o hacia arriba, y dos o més pelos (como regla més
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 regibn metanotal ligera a
moderadamente impresa; el perfil propodeal ligera 0 moderadamente distinto del resto del
elitronco (Hélldobler y Wilson, 1990) (Figua 9).

El género Conomyrma (Dolichoderinae) se caracteriza por la falta de una proyeccién
hipostomal tipo diente, adyacente a la superficie ventral de las inserciones mandibulares. El
integumento es delgado vy fiexible, rara vez conspicuamente esculpido. Las espinas toréxicas
estan generalmente ausentes, sin embargo, en vista de perfil se presenta en la unién de las caras
propodeales una protuberancia tipo diente, que se proyecta mas o menos verticalmente y/o hacia
atrds desde la unién de las caras basal y declivicea. La tercera articulacién de los palpos
maxilares es usualmente elongada, comanmente tan larga o mas que los tres articulaciones
distales combinadas. De perfil, el diente propodeal se proyecta hacia arriba {algunas veces
ligeramente hacia adelante o hacia atrss). El peciolo, tipo escama, no nodiforme, su cresta de
moderadamente a muy afilada {Hélldobler y Wilson, 1980} {Figura 9).

El género Camponotus {Formicinae) se caracteriza porque el perfil del elitronco es
uniformemente convexo, con el propodeurn no deprimido debajo del nivel del promesonotum v,
la regién metanotal, si acaso ligeramente impresa {usualmente no impresa). El elitronco en vista
dorsal es usualmente de forma de cufia v se estrecha posteriormente. Sutura metanotal
usualmente presente a través del dorsum Y elitronco La carina mesepisternal raramente elevada,
abruptamente y reflexa cerca de la base de las coxa de las patas delantera, alcanzando hasta ia
base interna de la coxa media. Las obraras son continuamente polimérficas y algunas veces

dimorficas. La cabeza en general o oblucuameme truncada en el frente; y, si acaso truncada,
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RN
e,

Conomyrma

Figura 9. Géneros de hormigas iden(iﬁcados'visitantes de los nectarios extraflorales de
Turnera ulmifolia en el CICOLMA durante el estudio.
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is zona truncada no tiene mérgenes aflladas La madnbula dentada alo Iargo de todo el margen
masticador (Holidobler y Wlson, 1990) (Fugura 9 '

4.3. Método

La investigacion tuve una dura&lbn de dos aﬁos”” Cbnsté de una serie da experimentos

y observaciones en el campo (con una perlodmudad da 15 dias para las visitas de campo y una
' ,ada_wsna), v.de anslisis estadisticos de fos datos

duracién de cuatro o cinco horas por:

generados. Los sitios de muestreo se éstablecueron a unos 100 m de la playa. Para alcanzar el
primer objetivo, dedicado a la determmactén expenmenml del efecto de la herbivoria sobre la
praduccion de frutas, se reafizd un axpanmento de herbivoria artificial sobre individuos de 7.
wimifolia. Para cubrir el segundo obiatwo, sobra Ia ‘determinacion del efecto que tienen diferentas

especies de hormiga visitantes de los nec\anos extraﬂorales en el éxito reproductivo, se hicieron

abservaciones sobre {a producc:bn de frutos en plantas 7. ulmifolia visitadas por hormigas y en
plantas donde las hormigas vtsntantes fueron excluidas expenmentalmeme Para jograr el tercer

objetivo, orientado a la determmac;én d a p esencua o ausencia de aleloquimicos, se reahzaron

alisis quimica-bioldgi 6 de plamas de 7. ulmifolia colectadas frescas an

la zona de muestreo. Las actividade ealizadas en la consacucion de cada objetivo fueron las

que se indican 8 continuacidn.

4.3.1. Herbivoria artificial

Se aligieron cuatro grupas de plantas en los matorrales de dunas semimdviles, con tres
individuos cada uno, visitados por una ‘sola especie de hormiga {Camponotus planatus) Yben

similares condiciones de vigor v talla, Cada grupo se sometié aleatoriamente a 0%, 25%, 50%
y 75% de herbivoria artificial. Para eflo se eligieron en cada planta dos ramas de unos 20 cm de
largo, en las que todas las hojas con més de 0.5 cm de largo fueron cortadas con tijera.é reqtas :

en los porcentajes respectivos y segin indica la Figura 10. Cada 15 dias durante doé meses se

practicd la defoliaciébn correspondiente, se contaron.y retiraron - los - frutos producvdos y se L

contaron las hojas nuevas, Con los datos obtemdos se validaron las hipatesis nulas xndlcadas en
fa Tabla 3.
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Figura 10. Proporcion de
defoliacion en cada hoja de las
plantas de Turnera ulmifolia
incluidas en el experimento de
herbivoria artificial. Para
detalles vea el texto.

Tabla 3. Hipbtesis nulas {Ho) consideradas en el primer objetivo
y andlisis estadistico realizados para validarlas (ver Zar, 1984).

Ho Prueba estadistica
a) La herbivoria artificial no tiene efecto significativo sobre la Spearman
praduccion de frutos

b} La produccion de hojas nuevas no tiene efecto sngmflcauvo Spearman
sobre la produccién de frutos LN

c) La herbivorfa artificial no tiene efecto sugnlflcatwo sobre la
praduccién de hojas nuevas

Spearman

4.3.2, Efectos de las hormigas

En este punto es necesano adelantar un poco los resultados para exphcar los métodos
de trabajo Al mlclo de Ia mvestlgat:lbn de medlados de 1991 y durante todo 1992 (que fue una
temporada muy Iluvrosa) :

Insxplantas baj ”'estudlo fueron vlsltadas Cconstantemente por una

especne de hormlga 0, en el cas ‘de mezcla despecnes, esta mezcla se’‘mantuvo constante.

Después, durante 1993 (que fue un ano menos lluvuoso, con un estlaje muy severo), la situacién

camblé notab|emente, en primer: Iuga‘ Ia poblacnén de T} uIm/foI/a en el sitio de muestreo
dlsmlnuyé notablemente, a unos 15 mdxvuos en tbtal alslados y muy separados entre si (méas de
' 30 mi; luego la dominancia de Ias espec«es de hormlga vnsutantes de las plantas muestreadas
‘cambi6 con frecuencia. En este afio las plantas mostraron una mezcla cambiante de especies de

hormiga visitantes y de nimero de mdlwdups por ,cada aspecue de hormiga. En esta situacion,
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cada especle de hormlga tendlb a dommar solo un comunto de ramas de cada planta, con
modlflcaclones penodlcas en Ias ramas domxnadas Por tanto se hlcneron mas observacxones para
estudiar esta nueva sutuac:én, una vez que la poblacubn volvnb a crecer (mas de 100 plantas,
formando mosalcos de 1-5 mdnv:duos)

OBSERVACIONES DEL PRIME ANO. .. Se ellgueron cmco grupos de plantas para el
lnnglduo§:‘ bor grupo. Cada grupo de plantas se

musstreo, con un namero inicial de»c’

clasific de acuerdo con la identidad de’la speci
1 C: ?, T, Y7 s Ce

ije hormiga presente como Camponotus

1a de ies {C yrma sp.,

Forelius sp., Cr brevispil Con'un duinto grupo de plantas se estableci6 un

experimento de exclusion de: hormida§ ra contrastar el efecto de éstas sobre el éxito
reproductivo en los otros grupos de plé“vt’as‘. ‘Para ello se aplicd una resina con insecticida
{Tanglefoat) en la base de las plantas inciuidas en el grupo y se limpi6 de hojas y ramas el 4rea
para impedir todo acceso de las ho‘rmigVas a las plantas. A este grupo se le clasificé como
Experimental. En cada uno de estoé grﬁpos; cada 15 dias durante un afio {agosto de 1991 a
junio de 1992), se contaron y removnsron (no 56 lss pudo marcar con tinta o etiquetas) todos los
frutos por planta, excepto en el uempo cero, en que todos los frutos fueron retirados sin ser
contados. Con los datos obtemdos se validaron las’ hipétesis ~nulas indicadas en la Tabla 4.
Adicionalmente se propiciaron encuentros entre Ia“s hofmig}:s y los herbivoros localizados sobre
las plantas en estudio, Para ello en cinco ocasiones s "tomé un ejemplar de tales herbivoros y
se coloc6 sobre los tallos v las holas donde S8 veian hormlgas circulando.

Tabla 4. Hipétesis nulas y analisis esiadtstﬁcds; realizados para validarlas considerados
para el segundo objetivo durante el primer afio de observaciones {ver Zar, 1984).

Ho :'~ ) Prueba estadistica

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

b) La produccién de frutos de un mes dado no tiene correlacién con la Spearman
precipitacién y la temperatura del mismo mes y de uno y dos meses
posteriores

¢} La variacion en la produccion de frutos no es explicada por la Pearson at
variacién de la precipitacién vy la temperatura . sin ' desfasar... .y ».; cuadrado
desfasadas uno dos meses posteriores . g ST A

OBSERVACIONES DEL SEGUNDO ANO Se el.g:' ron 4» pla

una de las cuales se marcaron al azar tres ramas para hacer c

eos [} produccrén e frutos
Estas plantas fueron aleatorlamente asugnadas a dos grupos da plantas no con horm:gas y otro .
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en el que se excluyeror; experimentalments las hormigas como en el caso anterior (Experimental).
Cada 15 dias durante 4 meses {on la época de mayor actividad de la planta, junio a septiembre
de 1983) se contd el numero de hormigas presentes, se identifico la epacie a que pertenecia cada
una de ellas y se cont6 la produccion quincenal de frutos de cada una de las ramas muestreadas,
v se asignd ademas una categoria de la herbivoria (Tabla 5) observada por cada planta individual
en cada fecha de muestreo. Por razones desconocidas se perdieron 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 hipotesis nulas presentados en la Tabla 6. Ademas, se
repitiaron los encuentros propiciados entre hormigas y herbivoros.

Tabla 5. Categorias de defoliacién por herbivoria asignadas a cada planta en cada
fecha de muestreo y atributos representados de defoliacibn natural aparente.

Categorla Atributo representado
0 0%
1 Mayor a 1% y menor o igual a 10%
2 Mayor a 10% y menor o igual a 20%
3 Mayor a 20% y menor o igual a 40%
4 Mayor a 40% y menor o igual a 60%
5 Mayor a 80%

Tabla 6. Hipéxesis nulés y andlisis estadisticas realizados para validarlas considerados
para el segundo objetivo durante el segundo aiio de observaciones {ver Zar, 1984).

Ho Prueba estadistica
1) La produccifn de frutos es uniforme a lo largo del afio Kruskal-Wallis
i} La produccidn de frutos es igual en plantas con y sin hormigas Kruskal-Wallis
ili) La cantidad de frutos producidos no depende de la cantidad de Spearman
hormigas presentes en ia planta
iv) La herbivoria no depende del nimero de hormigas Spearman
v) €l nivel de herbivoria no tiene efectos sobre la produccion de frutos Spearman

4.3.3. Analisis quimico-biologicos

Se colectaron plantas frescas de 7. uvimifolia. hasta reunir 5 kg en peso ssco para
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someterlo a andlisis para la determinacién de compuesms con polenc:al actividad defensiva,
sngulendo métodos astandanzados en el Departamento de Bloquimlca y Farmacia de la Facuitad
de Quimica, UNAM. El ma(enal colectado se secé al aire; al cabo fué desmenuzado finamente

en un molino de cuchﬂlas (Wiley. 4) y se prepararon por maceracion {dos veces por periodos de
48 horas cada vez, ‘con un voltmen aproximado de 500 ml) extractos metandlico, cloroférmico

\2 hexémco de 20 u de planta; luego cada uno de ellos se filtrd y se concentré al vacio. Los
extracx’o‘s resultantes fueron sometidos a un analisis cromatogréfico detallado, mediante
‘c(omaiogréﬁa en capa Helqada. De manera adicional se realizaron pruebas cualitativas para la
de:eccibn de esteroides, flavonoides, alcaloides y triterpenoides.

Con estos mismos extractos posteriormente se determind la toxicidad para el crustaceo
Artemia sslina. Adicionalmente se evalubé sl potencial antimicrobiano en organismos Gram-
positivo, Gram-negativo y Candida albicans, utilizando el método de difusién en agar.
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5. RESULTADOS

5.1. Algunos aspectos de la historia natural de la asociaci6n

La planta es perenne y produce hojas, flores y frutos contfnuamente, aunque durante la
época de sequia (enero-mayo) algunos individuos pi’érd;en una gran cantidad de hojas,

renovandose al iniciar fa temporada de lluvias {en iunlb). Asf ‘rrnismo, la poblacion pueds
notablemente si el estiaje es muy savero, pero el nimero de individuos vuelve a crecer durants
las lluvias. Esto sugiese que la germinacion de semillas ocurre en la estacién lluviosa.

Las hormigas se encontraron presentes todo el aiio en Ia zona de estudio y se les observé
forrajeando el néctar extraflorat de Turnera ulmifolia diariamente todo el aiio. Cada una de las
espacies dominaba varias plantas o ramas dentro de su dmbito de influencia. En algunos casos

la cercania del nido no era mérito suficiente para dominar una planta completa; especific
se pudo observar que algunos nidos de Forelius sp. estaban a unos 10 cm de la base de algunas
plantas, pero estas plantas eran visitadas también por individuos de Conomyrma sp. o
Camponotus planstus. La dominancia era igualmente influida por el clima; por ejemplo, si no
habla lluvias, tendian a dominar las hormigas de mayor talla, especialmente C. plenatus; si habia
lluvias, las especies que permanecian eran Conomyrma sp. y, secundariamente, Crematogaster
brevispinosa, Conomyrma sp. era la especie que podia apropiarse m4s pronto y en mayor nimero
de recursos alimenticios {restos de plantas y animales) liberados repentinamente.

Se observaron larvas de Euptoieta claudia (LepidoPtera: Nymphalidae) aiimentindose de
fas hojas inferiores (las mé4s viejas) de 7. u/mifolia y a individuos de un homéptero no determinado

i andose de! si vascular en el extremno apical de las ramas. La presencia de tales
organismaos se registré a lo largo del afio, particularmente en el otoiio, pero esta presencia no fue
constante ni sobre todas las plantas. En el primer aiio de abservaciones no se percibieron graves
infestaciones (una oruga por cada ocho plantas y cinco hom6pteros por cada cinco o seis plantas)
o herbivoria (pérdida def follaje menores al 20% en la poblacién en general). En el segundo afio
de observaciones el ataque por homépteros fue aparentemente menor, pero el ataque por orugas
fue mucho mavyor; en las plantas con orugas la defoliacién sobrepasé el 20% (categoria 3 de
herbivoria; véase Tabla 4, pagina 37) de! 4rea foliar total y en dos casos en que rebasé con

_mucho el 60% (categoria 5 de defoliacion), las plantas murieron. Siempre se ohservé que las
hojas con mayores dafios por herbivoria tendian a caducar en menor tiempo que las restantes.
La presencia de estos insectos se registr6 principalmente en las ramas ’no productoras de fiores



y frutos, nunca en las ramas visitadas por Ias horrnlgas (aquellas con produccrén de ﬂores A
frutos y con nectarios extraflorales funcionales)

No se observ6 que las hormugas atacaran

! activamente a estos herblvoros, suno que més blen nare an sel ndlierentes a e"OS‘ sm embaroo,.

\
\
\

madrugada, antes de que Ias 1l

‘bneran, y siempre en flores de plantas o ramas ws:tadas por
Conamyrma sp Las ﬂores

robadas nunca alcanzaron la antesis. Este robo ocurrid con muy .
| baja frecuencla (aparentemente en menos del 10 % de la poblacién, en una flor por plama ’

| afectada). Por su parte, las hormngas vnsxtantes de las flores solo las patrullaban, excepto enel-
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caso de encontrar flores perforadas por e] robador de néc;ar,,en Cuyo caso las hormigas (siempre
Conomyrma sp., en nameros de 6-8 Zin’div’iﬂdués) ébiféflié[ﬁeﬁ;e forrajeaban el néctar floral,
cumplienda un posible papel de robadon‘j,s'ecu;nda}io‘. “Las visitas de las tres especies de hormiga
al interior de las flores era écasiqnal Yy pafecié :se';'s:b’ldkda patrullaja :ﬁi:un,cique ée observaron grupos
peci Desconocida 1(_/'9‘5;Ié‘6556:dql’; pistilo_de una o dos flores de

de 2-6 individuos de la esbpci
aproximadamenta cada cinco’plantas en algunos. dias de mayor radiacion solar.
Todos estas interacciones se representan en la Figura 11. En ella se indican los visitantes

Hormigas
granivoras Hormigas
naectivoras

Hormigas

Abejas
4 cazadoras

meliferas

Hormigas
nectivoras

Insectos
defoliadores

Figura 11. Turnera ulmifolia y los organismos que se le asociaron durante
€l estudio en el Centro de Investigaciones Costeras La Mancha.
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de 7. ulmifolia observados a lo largo del estudio, los cuales no necesariamente podian concurrir
en una misma planta en un mismo instante. El escenario minimo que presumiblemente resulta
de |a reunién de todos estos organismos muestra una gama muy compleja de interacciones tanto
negativas como positivas o de resultados dificiles de predecir (Figura 12). Es necesario destacar
idad y el resultado de las

que un modelo mas completo indicaria tanto variaciones en la ir
interacciones debido a fluctuaciones en el ambiente, como relaciones de cada uno de los

organismos registrados con otros organismos de la comunidad, mostrando asi un sistema abiento.

Himenéptero cazador
o +
46 o SEMILLA
wHormijas ‘nectivorasf=——=— +|
01 # —‘] Hormigas
H.c:‘ Ngos granivoras
: o FRUTOS
Avispasinectivoras +
el Robadores
O + |- o de néctar
NECTARIOS o
Tl EXTRA-ppeemsFLORES
L—,FLORALES B P+
‘Ins 'ctos herbivoros Abejas
R T -~ + +meliferas
s 0JAS 24
: -~ ;.‘-; Homépteros
o4 3
‘J Lﬂomigas cazadoras :
? M- 01 + BN -
) ALLOSgyweem FLUIDOS
L I+
MAranas4

Figura 12. Escenario ecolégico presunto de las interacciones de la poblacion de Turnera ulmitolis

estudiada. Se incluyen solo los elementos bibticos. Las lineas gruesas y los nombres en

mayusculas representan a la planta y sus partes. Los simbolos -, +, ? y O indican el resultado

de la interacci6n tanto para la planta como para los organismos que se le asociaron durante el

estudio {véase la Figura 11). Simbologia: - = antagonismo; + =algin tipo de beneficio; O = ningtn
perjuicio o beneficio; ? =resultados dificiles de predecir.
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Los resultados del ex'perirﬁahto de herbivoria artificial se presentan en la Tabla 7 {Anexo

"I, pagina 67}, De acterdo c‘on‘ gstdé datos, la correlacién; a) entre la produccion de frutos fue

significativamente menor en los grupos de plantas con mayores niveles de herbivoria artificial

{Figura 13}); Vb)b er{tre la br‘oddccibn de hojas nuevas y el nivel de herbivoria artificial fue no

significativa (Figura 14), y c) entra la praduccién de frutos v el nimero de hojas nuevas fue no

significativa (Figura 15).

Figura 13. Producci6n de frutos en plantas
de 7urnera ulmifolia sometidas a diversas
proporciones de herbivoria  artificial.
{Correlacién de Spearman.- Ho: rg>0 vs.
Ha: r;<0; n=48, 0=0.05, rz=-0.268,
Zescwass =Tsin=1)"=-1.8373,  Zpypn =
-1.64. Como | Zeyeuuss | > | Zravuiass | + S0
rechaza Ho en favor de Ha, es decir la
correlacién es significativamente negativa).

POoO~C~ oA O0~eAc2

~
o

)
=]

Porcentaje de herbivoria

7ZZ} quincens 1+ T3 qutncenx 2 C71 Quincena 3
! Quinoens ¢ B Total

amcncs mNe0x SA . 0-830Z

Porcentaje de harbivoria

77 Quincena t B Quincens 2 T3 Quincens 3
M2 Quincens ¢ Total

Figura 14. Produccién de hojas nuevas
en plantas de Turnera ulmifolia sometidas
a diversos niveles de herbivoria artificial.
(Correlacion de Spearman.- Ho: rg=0vs.
Ha: re=0; n=36, o= 0.025, r;=0.137,
Zeoewnss =1s(N-1)"2=0.8105,  Zyppipea=
1.96. Como | Zegoyuta | < | Zrasutase | + S€
acepta Ho, es decir la correlacién es no
significativa).
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12-
N £
Figura 15. Produccion de frutos con ’("i‘°'
relacion a la produccién de hojas nuevas en ® @
plantas de Turnera ulmifolis sometidas a r 8- 2 @ 2
diversos niveles de herbivoria artificial. o L a
(Corralacnbn de Spearman.- Ho: rg=0 vs. dq 6- = P
Ha: r0; n=36, a=0.025, r5=0.23, L] a
Zecunsa =Tsln-11"7 = 1.6768, Zy,pu000 = 1.96. 1 4- 0 o«
Como | Zeaeunds | € | Zranuines | + S© aCOPLa r e @
Ho, es decir la correlacion es no ltl 2- 8 z ® -
significativa). ° . e ®
e 04 « @ @ @& o woE ' v
01t 23 46 8 7 8 08 0N R
Nomero de hojas nuevas

5.3. Efectos de las hormigas

; OBSERVACIONES DEL PRIMER ANO. Los resultados se muestran en [a Tabla 8 {(Anexo
Ill pagma 68) La produccnbn de frutos varié grandemente dependiendo de la temporada del aiio :
y de la especie de hormnga visitante (Figura 16). A excepcion de las plantas asociadas con'
Conamyrma sp., que desde el inicio tuvo una produccidn de frutos comparatuvameme pequeia, ’
en todos los grupos de plantas muestreadas inicialmente hubo una producclbn de frutos muv :
sim:lar Después, todas mostraron una tendencia igualmente declinante a o Iargo del ano, a
excepcubn de las plantas asociadas con C. rectangularis, que es la espec:e de horm:qa de mayor‘:

tamario., En este grupo ias mayores cantidades de frutos producidos se dieron gn los meses deu' '
hoviemﬁi’e y marza-junio, cuando en los restantaes grupos de plantas fue nbtofiaMehie menor.
Con éstd se rechaza la hipétesis nula de no diferencia en 1a produccién de frutos dépendiendb de
la especie de hormiga visitante de los nectarios extraflorales.
Asi misma hubo una diferencia significativa en la cantidad de frutos producidos por las
) plan{as con hormigés respecto de las plantas sin hormigas {grupo Experimental}. Sin embargo,
tas diferencias no fueron uniformes, es decir, la produccion del grupo de plantas asociadas con
C. léctangularis fue significativamentas mayor que la del grupo Experimental, mientras que para

los grupos asociados con C. planatus, Conomyrma sp. y con una mezcla de especies”

{Cremat brevispil . Forelius sp. y Conomyrma sp.) fue significativamente menor que
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Camponotus planatas
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Moezcla de especies

Camponotus rectangularis

ZIESLO VO «~x3~0

l

ASNDEFMAMJJ
Megas
Conomyriag sp.

A8 ONDEVFMAMUI I

a o
o

150
100

ZIEWLO TS ~LSwone

T -
- \._.du -
= .M b3
< 5 <
3 5 3 M
o
Fm = Fm
. ~ -
w X ] Wz
o s 3
H o
z B =
o H °
43
@ B ©
< <

a o -3 o Q o
- o ® k-3 @
o~ ~ - -

Z3E£8.0 TE «Lv3eow

Metca

Figura 15. Produccion mensual de frutos en plantas visitadas por las especies de hormiga

indicadas durante el primer aiic de observaciones.

{ANOVA da Kruskal-Wallis: diferencias

significativas con p<0.05).
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ia producclén de frutos del grupo Experimental.
La correlac:én (Pearsun) dela produccién mensual de irutos gunto con fos daros chmét:cos

(prec:pnac:bn Y temperatura) produjo las matrices dadas en fas Tablas 9a, Sb Y 9c (Anexo m,
pagina 69). La Tabla 8a corresponde a la corralacién de los datos de producmén de frutos
‘smcromzados con los datos da los meses correspondientes. &n las Tablas 9b v 9c¢ los datos han

sido. desfasados uno y dos respecti e; es decir, se h:zo que a los datos de
producdbn ‘de frutos de un mes dado le correspondieran los datos qhméttcos de uno y dos meses
anteriores. " Las altéS correlaciones (sefialadas con asterisco) é,ntre'y producciGn de frutos de los
fotes de plantas se puéden interpreytar como respuastas simi!afés a los condicionantes de la
produccién .de h'utds',‘ cualesquiera que hayan sido. Para las asociaciones numéricas entre
variables climéticas' Yy ,produccién de frutos, esto. implicaria’ influencia significativa de la
precipitacién o ls témperatura en la produccién de frutos del tratamiento respectivo. Las Tablas
10a, 10by 10c (Anexo tHi, pagina 70) presentan el porcentaje de variacion explicado entre las
variables para datos sincronizados y desfasados uno y dos meses. El analisis de correlacion
{Spearman) us"ando los datos de produccién de frutos sincronizados y desfasados uno y dos
meses respecto de los datos climéticos, indicé correlaciones positivas significativas en cuatro de

.

fos cinco tr T )s {la excepcion es el lote con C. rectangularis) con la precipitacién y la

temperatura, - Los resultados se enlistan en la Tabla 11 {Anexo i}, pagina 71). Para datos
desfasados un mes fas correlaciones fueron menores v para un desfasamiento de tres meses las
correlaciones se tornaron no significativas.

"OBSERVACIONES DEL SEGUNDO ANO. Los resultados de estas observaciones se
muestranen las Tablas 12 a 18 {Anexo 1V, paginas 72-79). Estos resuitados difirieron
notablemehxe de los resultados del afo anterior. Los an4lisis estadisticos permitieron rechazar
con altos nivelas de significancia todas las hipétesis nulas propuestas en relacién a las efectos
de las hormigas sobre 7. uimifolia analizables con este conjunto de datos. ~ Esto es: i) fa
produccién de frutos fue significativamente diterente a lo largo del afio (Figura 17); ii) la
presencia de hormigas (sin importar la especie) produjo una diferencia significativa en la
praduccion de frutos respecto de fas plantas sin hormigas {Figura 18}; iii) a produccién de frutos
aumenté significativamente con la cantidad de hormigas visitantes {sin importar ia especie} {Figura
19); v} la cantidad de hormigas {sin importar fa especie de que se trate} presentes en cada planta
tuvo una correlaciln positiva significativa con la cantidad de dafio por herbivoria sufrida por la
planta (Figura 20); iv) la produccidn de frutos fue significativamente mayor mientras menor fuera
el dano por herbivoria sufrido por las plantas (Figura 21). Esta Gitima correlacidén es
cualitativamente igual a la del experimento de herbivoria artificial en cuanto a la produccidn de
frutos y herbivorla.
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Figura 18. Produccion promedio de frutos

por planta de Turnere ulmifolia en
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de Kruskal-Wallis: diferencias altamente

significativas con n=204, U=5785,
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Figura 17. Produccién de frutos de
Turnera uimifolia por quincena de
muestreo en el segundo afio de
observaciones. (ANOVA de Kruskal-
Wallis:  diferancias significativas con
n=204, KW=17.355, ¢=0.15, g.I=7).
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Figura 19. Produccibn de frutos de
Turnera uimifolia con relacién al nimero
de hormigas visitantes en cada quincena
de muestreo en el segundo afio de
observaciones. (Correlacion de
Spearman.- Ho: rs<0 vs. Ha: g>0;
n=204, 0=0.01, rg=0.485, Zenau=
rgin-1)"? =6.91, Zpuees=2.33. Como
} Zencuase | > | Zrapunas | - S€ rechaza Ho
en favor de Ha, es decir la correlacién es
significativamente positiva).
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Figura 20. Categorfas de herbivoria
sufrida por Turnera uimifolia en relacién al
nimero de hormigas visitantes en . el
segundo afic de observaciones,
{Correlacién de Spearman.- Ho: rg>Q vs.
Ha: r;<0; n=204, 0=0.01, r;=-0.329,
Zeucutgan = M(N-1 )" =4.63, Zrabusta =-2.33.
Como | Zeyewssn | > | Zyioumen |+ 8@
rechaza Ho en favor de Ha, es decir la
correlacion es significativamente negativa). .
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5.4. Anélisis quimico-bioldgicos

Los anélisis realizados sobre los extractos obtenidos del materia] seco descartaron en la
poblacion de 7. ulmifolia muestreada la existencia de esteroides, flavonoides, alcaloides y
triterpencides, - Asl mismo, no se revelo la existencia de substancias con algan poder
antimicrobiano importante. L
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6. DISCUSION

Los factorés abibticos de precipitacién y temperatura en la zona de estudio fueron muy
variantes a lo lakgb d‘el sstudio. Parecieron ser fos principales determinantes de la fisonomia y
funcionamiento de la vagatacién, influyendo con elio en las conductas de las espacies animales.
Esto se reflejbv en las interacciones de Turnera ulmifolia, la cual mantuvo relaciones con muchos
otros organismoé ademas de las hormigas nectivoras, conformando un escenario ecolégico
complejo que varid grandemente de un afio a otro.

La visita de individuos de todas las especies de hormiga fue diaria y constante a lo largo
del aiio, a excepcion hecha de C; s rectangularis, que fue vista tan solo en el primer aiio

Y no en el segundo. Esto no implica que la especie haya desaparecido de ia zona, sino que tal
vez el nido fue destruido o movido de lugar, o que al desaparecer el grupo de plantas de las que
forrajeaba hubiera optado por otra fuente de alimento. Rico-Gray (1893) report6 que algunas de

las especies de hormiga visitantes da los nectarios extraflorales de 7. uimifolia (e. g. C. pl

Cr brevispil ) utilizan varias fuentes de alimento, incluyendo néctar extrafioral de
varias especies de plantas (72 y 42 fuentes diferentas a lo largo del afio, respectivamente).

Se observd que las hormigas patruliaban poco las partes basales (las mis viejas de la
planta), en cambio patrullaban muy activamente los extramos distales de las ramas, donde se
generaban hojas nuevas, flores y frutos. Muchos factores pueden afectar la distribucion del
patrullaje de las hormigas, tal como la distribucién de comida ofrecida por la planta {Janzen,
1866, 1967). Por ejemplo, los nectarios extraflorales pueden ser mas activos en hojas jévenes
(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 jévenes
{McKey, 1984). La actividad de los nectarios extraflorales en T. u/mifolia esté asociado con la
produccién de flores y frutos, como lo demuestra el hecho de que los nectarios visitados por
hormigas y avispas, asi como los atacados por hongos, fueron tan solo los de hojas cercanas a
flores o frutas en desarrollo. Sin embargo, estas estructuras reproductivas no pareciaron sufrir
ninguna herbivorfa. Por tanto, la protecci6n de las hormigas estuvo dirigida salamente hacia las
hojas. Asi, puede ser importante defender a las hojas como fuentes de energfa para flores y
frutos. . Los resultados del experimento de herbivoria artificial apuntan en este mismo sentido, es

--.decir haéia ventajas de prateccidn contrala herbivoria para la mayor produccién de frutos, ya que
la correlaciﬁn entre namero de frutos y nivel de herbivoria artificial fue significativamente

negativa.
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6. DISCUSION

.- Los factores abnéncos de precnputaclbn y temperatura en la zona de estudio fueron muy
variables a lo Iargo del estud:o Paracieron ser los principales determinantes de la fisonomia y
funcuonamlen!o de Ia vegetacnén, influyendo con ello en las conductas de las especies animales.
Esto se reﬂe]b en Ias interacciones de Turnera ulmifolia, la cual mantuvo relaciones con muchos
atros ornamsmos ademas de las hormigas nectivoras, conformando un escenario ecoldgico
comple}o que vari6 grandemente de un afic a otro.

~La visita de individuos de todas las especies de hormiga fue diaria y constante a lo largo

del afio, 8 excepcién hecha de C. I gularis, que fue vista tan solo en el primer afio
y no en el segundo. Esto no implica que 1a especie haya desaparecido de la zona, sino que tal
vez el nido fue destruido o movido de lugar, o que al desaparecer el grupo de plantas de las que

forrajeaba hubiera optado por otra fuente de alimento. Rico-Gray {1993) reporté que algunas de

las especies de hormiga visitantes de los nectarios extraflorales de 7. u/mifalia (e. g. C. pl. ',
Crematogaster brevispinosa) utilizan varias fuentes de alimento, incluyendo néctar extrafloral de
varias especies de plantas (72 y 42 fuentes diferentes a lo largo del afio, respectivamente).

Se observé que las hormigas patrultaban poco las partes basales {las més viejas de la
planta), en cambio patrullaban muy activamente los extremos distales de las ramas, donde se
generaban hojas nuevas, flores y frutos. Muchos factares pueden afectar la distribucién del
patrullaje de las hormigas, tal como la distribucién de comida ofrecida por la planta (Janzen,
1966, 1967). Por ejemplo, los nectarios extraflorales pueden ser mas activos en hojas jévenes
(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 jévenes
{(McKey, 1984). La actividad de los nectarios extraflorales en 7. ulmifolis esta asociado con la
produccién de flores y frutos, como lo demuestra el hecho de que los nectarios visitados por
hormigas vy avispas, asi 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 herbivoria. Por tanto, la proteccién de las hormigas estuvo dirigida solamente hacia las
hojas.. Asl, puede ser importante defender a las hojas como fuentes de energia para flores y
frutos. Los resultados del experimento de herbivoria artificial apuntan en este mismo sentido, es
decir hacia ventajas de proteccion contra la herbivoria para la mayor produccion de frutos, ya que
la correlacién entre nimero de frutos v nivel de herhivoria artificial fue significativamente

negativa.
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La discriminante distribucion del patruliaje de las hormigas permitia a algunos herbivoros,
como la 'oruga de 1a mariposa Euptoieta claudia, permanecer en las partes menos patrulladas.
Esto podria interpretarse como evidencia de que las hormigas no ofrecen una proteccién efectiva.
Pero también podria indicar que las hojas no patrulladas {las mas viejas} no son del todo
importantes para el crecimiento, el mantenimiento o la reproduccion de la planta. Se ha sugerido
que I3 actividad de patrullaje de las hormigas restringida a hojas j6venss pueda interpretarse como
af direccionamianto solo a aquellos tejidos de la planta que realmente requieren proteccién por
hormigas, lo cual refleja e} valor para la planta de cada clase de hoja (e. g. Downhower, 1975;
McKsy, 1984). Igualmente se ha sugerida quae la vulnerabilidad de los tejidos al ataque de
herbivoros, tanto como su valor para la planta, puede influir en la inversién de la planta en su
defensa especifica (McKey, 1974). La aparente no agresividad de las hormigas hacia animales
de tala mayor (como el prpplo autor}), puede indicar que la defensa esté dirigida a pequefios
herbivoros, como las orugés de mariposas. De tal modo, las hormigas serdn agresivas y atacarin
efectivamente a lnsoctos herbworos de talla equivalente que cotidianamente ataquen a ia planta,
y no lo harén contra orgamsmos antagomstas que se salgan de ese rango de talla, que
inusualmenta mteraccnmen con la planta'y que sean poco importantes para su crecimiento
{McKey, 1984)

Vanos tnpos de evidencias indican que las hormigas atraidas a los nectarios extraflorales
incramantgn la adecuacién de la planta visitada (e. g. Janzen, 1966; Bentley, 1977a; Schemske,
1980; Strong et al., 1984; Rico-Gray, 1987; Madden y Young, 1991), es decir aumentan su
sobrevivencia y éxito reproductivo. Aparentemente, 7. ulmifolia cuenta contra la herbivoria tan
solo con este tipo de defensa bi6tica, pues carece de defensas mecénicas {espinas, pelos u hojas
duras) y, de acuerdo con los resuitados de los anélisis quimico-biolbgicos, no parece contar con
defensas quimicas. Tampaco muestra estrategias de escape en espacio, ya que donde habita
(microambientes abiertos o semiabiertos) parece bastante conspicua para sus potenciales
herbivaros. lgualmente no parece contar con estrategias de escape en tiempo, dado que no
muestra pulsos de productividad sino, por el contrario, produce hojas, flores y frutos todo el
tiempo, lo que la hace una especie particularmante atractiva para los herbivoros. Pero la defensa
contra !a herbivoria 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 dafio recibido, es
decir el valor (fotosintético, nutritivo, reproductivo} del tejido removido (Downhower, 1976); v,
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
ascilar en un sentido u otro (entre negativo v positivo, segn los intereses de la planta) el balance
costo-beneficio de la defensa estan en relacién tanto al fenoestado de la planta (Dirzo, 1984)
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como a los factores bi6ticos y abibticos del escenario ecolégico en que se da la interaccién

hormiga-harbivdrb-plahta." T

La produccion de frutos en T. ulmifolia varib grand de un mes a otro en un Mismo
afio y de un afio a otro,- Dos factores parecen explicar la variacion, al menos en el primer aio de
ot;servaciones: el primer determinante de esta variacién aparentemente estuvo en relacion con
ol cémbio en :!a prééipitacibn v la temperatura; el segundo determinante dependi6 de la especie
da hormiga visitante de los nectarios extraflorales.

Considerando sincronizadaments los datos de produccién de frutos, precipitacion y
temperatura, las variables ambientales no influyeron significativamente en i3 produccitn de frutos.
Para datos desfasados un mes aumentd la posibilidad de influencia de las variables ambientales
en la produccién de frutos, particularmente para la precipitacién. Para datos desfasados dos
meses las correlaciones fueron aGn mayores. Esto significa que las lluvias por si mismas no
tisnen un efecto instantaneo sobre la produccién de frutos, pero la posibilidad de su influencia
aumenta con el tiempo. Las razones de esto Gltimo podrian ser que el manto freatico alcance un
nivel importante para las plantas solo después de varias semanas de haberse iniciado las lluvias,
o que las plantas puadan tener un tiempo de no-respuesta a los cambios ambientales en el que
acumulen metabolitos y/o sus células meristeméxicés dedicadas al crecimiento alcancen un'
numero critico. ’

Los beneficios obtenidos del papel protéctor de las hormigas también cambiaron a través
del tiempo. Las posibles razones dué"éx‘pl'icé'rian la mayor produccién de frutos en el grupo en
e} que fueron excluidas las hormigas en comparacién con el grupo con hormigas {en tres de
cuatro comparaciones} durante el primer afio de observaciones, podrian relacionarse con la
presencia de avispas. Solamente las plantas sin hormigas {grupo Experimental} fueron visitadas
asiduamente por avispas nectivoras {especialmente en verano-otofio), que podrian haber ofrecido
alglin papel protector para las plantas, reduciendo la diferencia en ia produccién de frutos en las
plantas con y sin hormigas. Es de destacar que las plantas en el grupo Experimental ocuparon
el segundo lugar en !a produccion de frutos durante el primer afio de observaciones, cuando
estuvieron presentes las avispas. Este hecho sugiere que hormigas v avispas pudiesen competir
por el néctar extrafloral de 7. u/mifolia. Esto no sorprende, ya que a hormigas y avispas se les
han reconocido caracteristicas similares en cuanto al potencial de interaccién mutualista con
plantas, de modo que podria no solo existir competencia por e! néctar, sino también interferencia
ante una mejor relacién mutualista (sila hubiese) para ia planta, aunque esta se diera Gnicamente
de manera estacional {Beattie, 1985; Dominguez er a/., 1989).

Es notable que durante el primer afio de observaciones, (nicarmente en el grupo de plantas

asociadas con Camponotus rectanguleris (el grupo de plantas de mayor vigor v la especie de
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de hormiga de mayor talla), la produccidn de frutos fue significativamente mayor en comparacién
con el grupo control. Las causas de ello podrian ser dos: que la produccién de frutos tuviera
relacion con las condiciones microambientales (por ejlemplo, mayor cercania del manto freatico)
y no con la identidad de ta hormiga visitante, la cual solo estaria aprovechando un recurso de alta
calidad sin ofrecer mayor proteccién contra herbivoros potenciales; o bien, que la calidad de la
proteccién ofrecida contra herbivoros por esta especie de hormiga fuera efectivamente mas alta
que la ofrecida por las restantes especies en virtud de la diferencias de talla y/o agresividad. La
evidencia parece favorecer esta segunda explicacion. Las diferencias de talla entre las especies
de hormiga visitante, en orden decreciente, fueron: C. planatus > C. rectangularis > Mezcla

de especies (Cr bre 7 Forelius sp. y Conomyrma sp.) > Conomyrma sp. Las

diferencias en la produccién 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 (mas especificamente la talla} haya participado efectivamente en
la mayor produccéén de frutos del lote de plantas en cuestion. En otros estudios de interacciones
planta-hormiga se ha'asbciédo mayor calidad en la proteccién mutualista contra herbivoria a
especies de hgrm‘lga de talla mayor {e. g. Rico-Gray y Thien, 1989a). En consecuencia, desde
el punto'dé \}isté de los intereses de la planta, durante el primer afio de observaciones, las
hormigas (éxcepto C. rectangularis) no tuvieron el mejor papel protector y habria resultado mejor
no recibir su visita,

En el segundo afio de observaciones la interaccion hormiga-planta cambi6 notablementq. .
No se dieron asociaciones de 7. u/mifolia con una sola especie de hormiga, sino que era frecuamé
observar méas de una especie visitando los nectarios extraflorales de la planta, aunque cada i
especie fuera dominante en una rama. Bajo estas condiciones, la mayor calidad defensiva de las
hormigas contra los herbivoros aparentemente provino del namero de hormigas y no de,s'u'
identidad. A mayores nimeros de hormigas se asociaron significativamente menqres daiios por:
herbivoria y mayores nimeros de frutos producides. De la misma manera, se obseri/é‘qixe‘las' :
plantas sin hormigas sufrieron significativamente mayores niveles de herbivoria y‘prodl‘::j‘ely'oh .
menos frutos que las plantas con hormigas. Esto est4 en concordancia con el reﬁqltadg' dely i
experimento de herbivoria artificial que indica una produccién de frutos declirian,te‘ al aumentar', :
los niveles de herbivoria artificial. : : .

Es muy dificil aventurar una hip6tesis para explicar los enlaces mecanisticos"de tan
grandes variaciones si no se conocen todas las condicionantes de la comunidad a lo largo del afio.
*Sin embargo, no es desconocido que en las comunidades vegetales como fa de La Mancha, doh&e
hay una estrecha relacidn entre disponibilidad estacional de agua y fenoclogia de la végetaclén,

el agua es el factor més importante en la regulacion de productividad, biodiversidad, fespfracibn
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del suelo, etc. (Lerdau et al., 1991). Asi mismo, mientras el agua es el factor abi6tico mas
importante ‘en este tipo de vegetacion, los insectos herbivoros y los polinizadores son fos
determinantes en {as interacciones bioticas, pues, por ejemplo, 1as tasas de herbivoria anual son
elevadas y no son raros los aumentos explosivos de insectos y los eventos de defoliacion
completa {Lerdau et a/., 1991). Las condiciones de semiaridez en 13 época seca propician en las
plantas un cambio de disponibilidad y palatabilidad de sus tejidos como comida para potenciales
herbl'voros,v 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 cuticulas gruesas {Levit, 1972).
Esto significa para los herbivoros la pérdida de las mayores fuentes de agua y una disminucitn
dréstica en la disponibilidad de comida. Para las plantas siempreverdes y que no modifican las
caractéristiqas de sus tejidos en la época seca de! afio, como parece ocurrir en 7. ulmifolia, el
cambio fuﬁcional dé la vegetacion durante 1a sequia podria traducirse en un incremento en la
présibn de los herbivoros para alimentarse de ellas. En tales condiciones, el néctar extr‘akﬂpi"af'
seria una 'd‘e las pocas fuentes permanentes de agua y azlicares, estacionaria, inmediatamehview
renovable,  rapidamente utilizable, de facil localizacion vy extremadamente generalizada péra ’
6ualquigr especie de hormiga que to encuentre {Carroll y Janzen, 1973; Rico-Gray, 1989, 1993),
o ;::a‘}aréUalduier organismo que pueda aduefiarse de él en ausencia de las hormigas {como avispas
u hbngbs). Tal reunién de recursos alimenticios (hojas, néctar, insectos) sobre una misma
esp'écia de planta pusde atraer la atencion de insectos depredadores de otros insectos que pueden
apsrta'f bara la planta, ya sea algGn beneficio (si disminuyen los dafios por herbivoria y si no son
intetféi'idos competitivamente o depredatoriamente), o bien por el contrario, algin perjuicio {si
interfiere compitiendo o depredando a especies que disminuyen efectivamente los dafios por
herbivoria). Asi, el escenario ecolégico resultante incluye una serie de interacciones positivas y
nepativas que no permiten prever el balance final de a inversién de la planta en su propia
defensa.
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7. CONCLUSIONE‘S‘ :

Los experimentos llevados a cabo mostraron ventajas de Ia proteccion contra la herbivoria
en Tuméra u/niilolia,‘ tanto para la mayor produccién de frutos como para |a mejor sobrevivencia
debido a lds mbnores danos por herbivoria. Al notar esto y al observar hormigas visitando los
nectarios extraflorales de la planta, y registrar que donde estén las hormigas no hay insectos
defoliadores, tal como ocurrié entre las plantas estudiadas, se podrian tener razones para creer
que se esta atestiguando una interaccién mutualista. Sin embargo, la naturaleza compleja del
mutualismo hormiga-planta puede deparar varias sorpresas. La principal proviene de la gran
dependsncia del mutualismo respecto del ambiente, o que haca que los efectos potencialmente
benéficos para las especies participantes sean en extremo circunstanciales. En el caso aqui
analizado, al intentar demostrar los posibles efectos protectores contra {a herbivoria derivados de
la interaccién de 7. uimifolia con varias especies de hormiga, los resultados a lo largo del tiempo
fueron contradictorios, pues el efecto protector, la produccién de frutos y la presencia de las
especies de hormiga sobre la planta cambiaron de un afio a otro, modificando con esto el sentido
de la interaccién, oscilando entre beneficios y posibles perjuicios para la planta.

Es necesario destacar que las interacciones no son estables y pueden cambiar de un afio
a otro, dependiendo de un sinnimero de factores (Thompson, 1988). En el caso presente, el
principal de estos factores, o al menos con el que todoé estuvieron relacionados en principio, fue
la precipitacién. La variacion interanual en la precipitacién y su muy desigual distribucion
estacional tuvieron efectos significativos directos e indirectos sobre la produccién de frutos de
7. ulmifolia. El efecto directo consistié en una mejor (o peor, durante la sequia) sobrevivencia
de la planta. El efecto indirecto probablemente consistié en la modificacién del tipo, nimero e
intensidad de interacciones bi6ticas de Ia planta debido a las muchas posibles modificaciones en
el total de la comunidad. Un resultado de tales modificaciones seria el aumento de la presi6n de
_alimemacibn sobre esta planta, particularmente atractiva para animales folivoros, polinivoros,
grantyoros o nectivoros por su continuidad en la produccién de hojas, flores, frutos y néctar
extrafloral, cuando las fuentes de agua y alimento escasean debido a la desecacién dei resto de
la'vegetacién. El entrejuego de todas estas variables podria rendir consecuencias tan diferentes
como hacer que la interaccién de las hormigas nectivoras con 7. u/mifolia variara de un afio a otro
entre perjuicios y beneficios netos para la planta.

Los mutualismos son abundantes en la naturaleza. La mayor parte de las especies estan

involucradas en al menos uno v la organizacion de la comunidad es, en parte, producto de su
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numero y diversidad (Beattie, 1985, 1991). Sin embargo, existe la difii:uhad de identificar los
beneficios para los participantes y, cuando esto se logra, no es facil traducirlo a una medida de
ventaja selectiva, como sobrevivencia o tasa reproductiva {Beattie, 1991; Cushman y Beattie,
1991). €l problerma se complica al involucrarse los nectarios extraflorales como el canal de

interaccion mutualista, dado que constituyen una fuente de agua y nutrimentos ripidamente

utilizable, de facil localizacién y extr damente gener. ja para cualquier organismo que sea
capaz de apropiarsela (Carroll y Janzen, 1973; Rico-Gray, 1988, 1993), con fo que no es posible
especular acerca de las caracteristicas e identidad del organismo visitante potenciaimente
benéfico.

Por otro lado, se han demostrado de diferente manera los beneficios para las plantas
involucradas con hosmigas (e. g. Janzen, 1966; Koptur, 1984; Rico-Gray et s/., 1989; Rico-Gray
y Thian, 1989a), pero practicamente se carece de beneficios demostrables para las hormigas.
Por sjemplo, los recursos proporcionados por las plantas, incluyendo alimento, podrian tener poco
impacto cuantitativo sobre la demografia de las hormigas {Beattie, 1891; Cushman y Beattie,
1981). Seg(n Carroll y Janzen (1973), los volimenes de recursos apropiados o las frecuencias
de apropiacion por las colonias de hormiga podrian ser medidas muy pobres de la reduccién de
la adecuacion de la colonia que podria ocurrir si se modificaran dichos volimenes o frecuencias.
Diversos estudios han demostrado para las plantas, el participante mejor conocido, variacion
extrema en el resultado de las interacciones con hormigas (Horvitz y Schemske, 1886; Koptur
y Lawton, 1988). Asl, algunos mutualismos aparentes que involucran a hormigas defensoras
contra herblfvoros, no necesariamente benefician a las plantas (e. g. 0'Dowd y Catchpole, 1983;
Tempel, 1983; Rico-Gray y Thien, 1983b; Mackay y Whalen, 1991; Rashbrook et a/., 1991), o
a las hormigas.

Es igualmente dificil pensar en el destino coevolutiva de la interaccién de 7. u/mifolia y
las hormigas que le visitan. Algunos puntos de la interaccién parecen favorecer tal cosvolucién
desde la perspectiva de los intereses de fa planta: (1) la planta efectivamente requiere de
proteccién contra herbivoros; (2) la presencia o ausencia de herbivoros sobre hojas importantes
para la planta es dictada por el patrullaje de las hormigas; y (3) la presencia de las hormigas
pusede llegar a contribuir a la mayor produccién 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 facilmente apropiable y attamente predecible en espacio y tiempo; (2)
la posicién fija de la fuente de néctar puede facilitar la orientacién visual para encontrar el
‘alimento o para encontrar el camino después de una accién evasiva ante depredadores (Carmil
y Janzen, 1973); y (3) las hormigas son altamente territoriales (Carroll y Janzen , 1973), de’
modo que la ocurrencia de la planta en grupos, ademas de ia posible abundancia de nectarizis
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funcionales por cada rama, es propicia para la manifestacion de esta territorialidad. En
contrapartida, son varios los puntos opuestos a esta coevolucion: (1) una colonia de hormigas
reGine una gran cantidad de necesidades de corto y largo plazo (Carroll y Janzen, 1973) que
deben ser cubiertos tanto por el sitio de anidacién como por la fuente de alimento; (2) el néctar
extrafloral no es un alimento completo, su abundancia varia junto con el nUmero de plantas
sobrevivientes en el momento de mayor necesidad {durante la sequia) y la planta por si misma
no ofrece mas que este recurso; (3} la alta impredectibilidad de Jas consecuencias de las
variaciones ambiantales obliga a la apropiacién oportunista de recursos, pues hace imprabable
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
la reduccién proporcional de plantas alimenticias deseables dentro del territorio de la colonia; (4)
Ia facil ubicacién de las hormigas para sus depredadores; y {5} la inconstancia de la presencia y
conducta de las harmigas. Asi, el resultado més viable de |a cosvolucidn entre T. uimifolis 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 asociacion de especies potencialmente mutualistas no es en general
suficiente para que ocurra un mutualismo. Ha resultado claro en aiios recientes lo inadecuado
de clasificar @ priori y arbitrariamente a las interacciones entre especies como antagénicas,
neutrales o mutualistas. Las interacciones directas e indirectas entre especies pueden variar entre
mutualismo y antagonismo dependiendo de los contextos intrinseco y extrinseco de la
interaccién. La naturaleza condicional de {a interaccion {Cushman y Whitham, 1989; Cushman
y Addicott, 1991; Cushman y Beattie, 1991) hace que e! resultado de una asociacién particular
dependa de dénde se encuentre en el espacio (May, 1976; Schaffer y Kot, 1985} o en el tiempo.

Para superar la metodologia de este tipo de investigaciones, es necesario tomar en cuenta

varios factores de la comunidad, tales como el mosaicismo de la veg ion y de la fauna, asf

como la distribucion y tamanio de tales mosaicos, ya que es importante definir bien la estructura
de la comunidad de insectos, su densidad de poblacién y el tipo de crecimiento, conjuntamente
con la diversidad de! ecosistema {Strong et a/., 1984). También es necesario determinar los
efectos de la interaccion sobre la adecuacién de las colonias de hormigas incluidas en el estudio
(Beattie, 1991}, v afinar las mediciones de sus efectos protectores sobre la planta para poder
distinguir con precisidn factores que estan en el umbral de infiuencia de la interaccién pero que
son importantes para su correcta dilucidacién en términos de adecuacién de la planta, como
eficiencia de la polinizacién, namero de frutos abortados {ademés de los logrados), tamario de los
frutos logrados y ntmero de descendientes efectivos.
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ANEXQ {

Tabla 2a. Coeficientes de correlacién de Pearson para los datos de precipitacién
de los afios 1981, 1992 y 1983,

1991 1992 1893

1991 { 1.000 0.863 0.922
1892 1.000 0.734
1993 1.000

Tabla 2b Modelos de regresitn lineal simpla y multiple para la precipitacidn mensuat durante los

afios en ‘que en parte se realizé el estudio. Simbologia: Py, = precipitacibn promedio mansual

en 1991; Py, = precipitacion promedio mensual en 1992; Pg, = precipitacién promedio mensual

en 1993; R = coafu:leme de regresion; R? = porcentaje de variacion de la variable dependiente
explicado por {a variable independiente.

Modelo R R?
| Py = 1.347P;, + 12.518 0.863 | 0.745
 Regresion simple Py, = 1.259F,, - 32.645 0.922 | 0.851
. Pgy = 0.642P,, + 24.772 0.734 | 0.538
Regresion moitiple | Pyy = 1.544P, - 0.211P,, - 35.289 | 0.930 | 0.866

Tabla 2c. Coeficientes de correlacion de Pearson para la precipitacién promedio mensual de
1991, 1992 y 1993, usando el recipraco 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 Dic
Ene [ 1.00 -0.27 -0.07 *0.87 0.53 -0.82 *0.94 *0.99 *0.99 0.33 -0.52 -0.31
Feb 1.00 -0.94 -0.71 *0.65 *0.78 0.09 -0.22 -0.15 -0.99 -0.68 -0.83
Mar 1.00 0.43 -0.88 -0.51 -0.42 -0.12 -0.19 *0.92 *0.89 *0.97
Abr 1.00 0.04 -0.98 *0.64 *0.84 *0.81 *0.75 -0.04 0.19
May 1.00 0.06 *0.79 0.57 *0.63 -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 *0.99 -0.28 -0.57 -0.37
Sep 1.00 0.22 -0.62 -0.43
Oct 1.00 *0.63 *0.79
Nov 1.00 *0.897
Dic 1.00
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" ANEXO i

Tabla 7. Resultados del experimento sobre herbivoria artificial en cada quincena de muestreo.

Simbologia:. % HERB = porcentaje de herbivorfa artificial; F=namero de frutos contados; H=

namero de ho;as nuevas, R =rama muestreada {1 6 2). Los guiones indican que no se pudiaron
. P s tomar los datos.

QUINCENA 1] QUINCENA 2 | QUINCENA 3 | QUINCENA 4

) R1 R2 R1 R2 R1 R2 R1 R2
F;LAN"i'A Hzgﬂ FIH|F|H{F|H{F|H|FIH|IF|H|[FIH|F[H
w2 0 [3)-j4]-}0]-1t3 Op-J0{-|1]-12}-
2 0 J4)-13]-|3)[-12}-14}-10|-]8]-]13]-
3 QO (3)-13)-}3f-{2]-13f-|1}-}1}-121{-
4 26 J2}6]|6]6}11]|2][3]310({3|0|6|0{2]|4(3
5 25 j2)2)2|2fj0(0]2|1f313f4f1]|1(3]|1]0
6 25 2136|5211 ]1|3f1]1]{4]0}0f2}1f0
7 60 }1612]642}1]3)0}10]0|5]0]3|0)J1]0]1
8 50 |3]6141410]21216]3|314]1{3]|3}0}0
9 60 |417(12|5{1]2j012]1}5]0]156]2|2}10]2
10 75 [3]14{513111110}12]0}2}01310}1]3]3
11 75 13(56|3|1121210{11113(0}31012}104}1
12 75 |4|415)6511(213|3[0|3l2l410(2(2}2
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Tabla 8. Produccién mensual y total de frutos de grupos de Turnera uimifolis visitados por las
aspecies de hormiga que se indican y del grupo Experimental {sin hormigas), durante el primer
Se anexan los datos de precipitacidn y temperatura de los meses
respectivos. Simbologfa: CR =Camponotus rectangularis; CP=Csamponotus plenatus, MX=
mezcla de especies {Crematogaster brevispinosa, Forelius sp., Conomyrma sp.); CO = Conomyrma
sp.; EX=grupo Experimental (exclusion de hormigas); PR = precipitacién promedio mensual, en
mm; TE =temperatura promedio mensual, en °C.

afio de observaciones.

LOTES DE PLANTAS DATOS CLIMATICOS
mMEs | CR CP MX €O EX PR TE
Ago | 225 235 176 87 249 256 26.9
Sep | 254 261 233 152 226 | 305.5 26.1
Oct | 164 195 168 117 244 105.5 2553
Nov | 373 121 142 89 212 48 23.0
Dic {123 65 43 60 100 51 21.74
Ene | 128 34 s 12 71 3.5 19.37
Feb [ 119 44 0 28 51 7 20.26
Mar | 306 57 o 68 73 34.5 23.05
Abr | 308 13 0 16 12 57 24.18'
May | 304 0 10 0 53 62.5 25.15
Jun 1322 15 18 5 135 166.5  26.75
Ju {169 63 10 10 169 370.5 26.1"
TOTAL{2607 1156 818 654 1560 e
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Tabla 9a. Coeficientes de correlacion de Pearson de la produccién mensual de frutos de Turnera

ulmifalis bajo los tr 1tos que se indican, vy de los datos de precipitacion y temperatura

correspondientes {véase Tabla 8). Los nimeros sefalados con asteriscos indican alta correlacion.

Simbologia: CR = Camponotus rectangularis; CP = Camponotus planstus; MX = mezcla deespecies

(Crematogaster brevispinosa, Forelius sp., Conomyrma sp.); CO =Conomyrma sp.; EX =grupo

experimental {exclusién de hormigas); PR = precipitacién promedio mensual; TE =temperatura
promedio mensual.

CR Cp MX CcO EX PR TE
CR| 1.000 -0.056 0.102 0.036 0.097 -0.004 0.427
CcP 1.000 *0.888 *0.919 °0.956 0.522 0.423
MX 1.000 *0.825 *0.931 0.413 0.472
Cco 1.000 *0.912 0.276 0.256
EX 1.000 0.441 0.443
PR 1.000 *0.754
TE 1.000

Tabla 9b. Coeficientes de correlaci6n de Pearson para la produccién mensual de frutos de

Turnera ulmifolia bajo los tratamientos que se indican, vy los datos de precipitacion y temperatura

adelantados un mes. Se sefialan con asterisco las mayores correlaciones. Simbologia: CR=

Camponotus rectangularis; CP=Camponatus planatus; MX =mezcla de especies; CO=

Conomyrma sp.; EX =grupo experimental {(exclusién de hormigas); PR = precipitacién promedio
mensual; TE =temperatura promedio mansual.

CR cP MX CcO EX PR TE
CR | 1.000 -0.049 0.117 0.045 0.129 -0.111 0.248
cP 1.000 °0.926 *0.942 *0.836 ®0.849 0.537
MX 1.000 *0.912 *0.918 *0.822 0.401
co 1.000 *0.821 *0.682 0.128
EX 1.000 *0.794 0.413
PR 1.000 °0.622
TE 1.000

Tabla 9c. Coeficientes de correlacién de Pearson para la produccién mensual de frutos de

Turnera ulmifolia bajo los tratamientos que se indican, y los datos de precipitacién y temperatura

adelamados dos meses. Se sefialan con asterisco las mayores correlaciones. Simbologia: CR=

gularis; CP=Camp lanatus; MX=mezcla de especies; CO=

Canomyrma sp EX = grupo experimental (exclus16n de hormigas); PR =precipitaci6n promedio
mensual; TE = temperatura promedic mensual.

CR cpP MX (e] EX PR TE
CR } 1.000 -0.056 0.097 0.036 0.032 0.117 -0.168
ce 1.000 *0.956 *0.819 °*0.864 *0.914 *0.690
MX 1.000 *0.812 +*0.872 *0.971 *0.769
co 1.000 *0.743 *°0.882 0.561
EX 1.000 *0.889 *0.869
PR 1.000 *0.795
TE 1.000
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Tabla 10a. Porcentajes de variacidn que cada una de !as variables explica con respecto a la
variacién de las otras, suponiendo normalidad en la distribucién de las frecuencias de los datos.
Se obtuvieron elevando al cuadrado los coeficientes de correlacion de la matriz de correlaciones
de produccidn de frutos de Turnera uimifolia entre sl y con los datos climatol6gicos de los meses
respectivos (Tabla 8). Se senalan con asterisco los mayores porcentajes de variacion.

CR CP MX CO EX PR TE
CR | 1.000 0.003 0.010 0.001 0.009 0.000 0.182
cpP 1.000 *0.789 *0.845 *0.817 0.272 0.179
MX 1.000 *0.681 °®0.867 0.171 0.223
co 1.000 “0.832 0.076 0.065
EX 1.000 0.194 0.196
PR 1.000 0.569
TE 1.000

Tabla 10b. Porcentajes de variaciébn que cada una de las variables explica con respecto a la

variacién de !as otras, suponiendo normalidad en la distribucion de la frecuencia de los datos.

Se obtuvieron elevando el cuadrado el coeficiente de correlacién de la matriz de correlaciones de

produccién mensual de frutos de Turnera u/mifolia entre si y con datos climatol6gicos desfasados
un mes. Se sefialan con asterisco los mayares porcentajes de variacion explicados,

CR cP MX Cco EX PR TE
CR| 1.000 0.002 0.014 0.002 0.017 0.012 0.062
ce 1.000 °0.908 +0.888 °0.699 °*0.722 0.288
MX 1.000 *0.832 °0.844 °*0.676 0.401
co 1.000 *0.674 0.465 0.128
EX 1.000 *0.631 0.413
PR 1.000 *0.622
TE 1.000

Tabla 10c. Porcentajes de variacién que cada una de las variables explica con respecto a la
variacién de las otras, suponiendo normalidad en la distribucién de la frecuencia de los datos.
Se obtuvieron elevando el cuadrado el coeficiente de correlacién de la matriz de correlaciones de
praduccién mensual de frutos de Turnera uimifolia entre si y con datos climatol6gicos desfasados

dos meses. Se sefialan con asterisco los mayores porcentajes de variacién explicados.

CR

cP MX CO EX PR TE
CR | 1.000 0.003 0.008 0.001 0.001 0.013 0.028
cp 1.000 *0.914 °0.844 °0.746 *0.835 *0.476
MX 1.000 *0.832 *0.760 *0.943 0.591
co 1.000 0.552 *0.778 0.315
EX 1.000 °0.808 *0.755
PR 1.000 *0.632
TE 1.000
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Tabla 11. Coeficientes de correlacién de Spearman de la produccién de frutos de Turners
uimifolia en relacién con los datos de temperatura y precipitacién adelantados dos meses.
Simbologia: ns=no significativo; * =significativo; =no significativo con p<0.01, pero
significativo con p<0.05.

Coeficiente determinado en tablas: P<0.01: r=

Temperatura Precipitacion
0.22™ 0.28™

Plantas asociadas con

Camponotus rectangularis
Camponotus planatus 0.65° 0.84°
Mezcla de especies 0.91° 0.91*
Conomyrma sp. 0.51" 0.71*
Sin asociacion (Experimental) 0.78* 0.87*
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ANEXO tv

Tabla 12. Resultados de la primera quincena de muestreo del segundo afio de observaciones

{junio 20, 1993; dia muy lluvioso}. Simbologia: R=rama muestreada (1, 2 6 3); Cat.

herb. =categoria de herbivoria sufrida {véase Tabla 5, pagina 3B); a=Desconocida 1; b=
Conomyrma sp.; ¢ =Forelius sp.; e = Camponotus planatus; d = Camponotus rectangularis.

Cantidad de frutos Cantidad de hormigas
indi- Cat.

viduo [l nert. | R { R2 | R3 | Towat || A1 R2 | R3 | Total

1 1 ofo]o 0 ‘aic|{ 0 | © 2

2 1 3121} 3 8 0 010 [4

3 1 0 1 1 2 0 040 0

4 1 2 1 0 3 0 o]0 0

5 1 2| 3 1 6 0 0] 0 0

6 1 o} 1 2 0 a6 | 0 4

7 1 a{ofo 0 8b 0] Q0 8

8 1 01} o0 1 1 0 o]0 0
9 1 2 ) 1 4 6c 3¢ | 3¢ | 12

10 1 0212 4 0 Je | O 2

11 1 21213 7 0 ol o 0

12 1 3 {21 4 3 1a 0| 1a 2

13 1 1 3}o0 4 0 ofo 0

14 1 3122 7 0 o} o 0

15 1 2 1 0 3 0 oo 0

18 1 214168 11 0 glo 0

17 1 2 1o 4 6 0 K ]
18 ] 1 21 4 7 0 oo Q-
19 4 0j 0|0 0 0 0f{o 0
20 3 olojo 0 [ 0|0 Q.
21 4 fojolo o] 0 0 |10} 50"
22 1 0 {0.10 0 0 [ R IR B
2341 1 0| 0 1 0 o lsoifo
24 ol s L0 00 R0 0 g 0|0
25 e ol o o e g B0 IS ERN JeT
A2 v oo oo lde oo lto 0
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Tabla 13. Resultados de la segunda quincena de muestreo del segundo aiio de observaciones
(julio 4, 1993; dia muy soleado, dias previos lluviosos). Simbologia: R =rama muestreada (1, 2
6 3); Cat. herb. =categoria de harbivoria sufrida (véase Tabla 5 pégina 38); a=Desconocida 1;

b =Conomyrmasp.; ¢=Foreliussp.; d=Cr gaster brevisp e = Camponatus planatus;
d = Camponotus rectangularis.
Cantidad de frutos Cantidad de hormigas
Indi- || Cat.
viduo fl herb. || R? | R2| R3 | Total | R1 R2 | R3 | Total

1 1 2 ol 3 0 0 0 [¢]

2 1 3ol 2 ] 10af O 4a 14

3 1 31010 3 2a 2a 0 4

4 1 41010 4 (¢} 0 o] Q

5 1 3 1 4 8 1d 1d 4] 2

6 1 2}16)2 10 1a 1d 1a 3

7 1 6 0] O 6 1c 0 1c 2

8 1 4 1 2] 4 10 0 0 0 [e]

9 1 5|4} 4 13 16¢c | 10c | 19¢c | 45
10 1 2 141} 3 9 0 16c | O 15
1 2 3|15]| 7 15 10a | 12b { 8b 30
12 2 4 |0o| 4 8 5a 0 [¢] 5
13 1 4 1 8¢5 17 Se | 3e | 3e 11
14 1 1 51 4 10 0 0 4e 4
15 1 31216 11 [s] 0 le 1
16 1 3165} 2 10 0 0 0 0
17 1 3|2} 6 11 0 0 |10b] 10
18 1 212}]68 9 [*] 0 0 0
19 4 0|0} O 0 [4] 0 0 0. .
20 3 Ojo| o ] [+] 0 0 0
21 5 [ 0 0 0 [¢] 0
22 2 3130 6 [s] 0 4] 0
23 1 2|01t 0 2 4] 0 [+] [+]
24 1 4 1311 8 [4] 0 0 0
25 1 2 13) 2 7 0 0 0 Y]
26 1 4412147 13 (o] [¢] o] 0
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Tahla 14. Resultados de la tercera quincena de muestrea del segundo afio de observaciones (julio

18, 1993; dia soleado, dias previos Huviosos). Simbologia: R = rama muestreada {1, 2 6 3); Cat.

herb. =categoria de herbivoria sufsida {véase Tabla 5, pagina 38);, a+Desconocida 1; b=
Canomyrma sp.; e = Camponotus planatus. d = Camponotus rectangulans.

Cantidad de frutos Cantidad de hormigas
Indi- Cat.
viduo | herb. || B1 | B2 | B3 | Total || R1 | R2 | R3 | Torat
1 1 31140 4 0 0Ot 0 0
2 1 41313 10 6 | 425l 15
3 1 41213 9 4 {6a|ta| 1
4 1 4 {31}0 7 [¢] o]0 0
5 1 213} 2 7 7a | 6b | 2d | 15
6 1 3 )4} 4 11 5b | 3a | 1a 9
7 1 6 |31 2 11 {l18b 236|250} 66
8 1 1 110 2 4b | 1b | Bb | 11
9 1 31614 13 {i 13b]29b | 15b ) 57
10 1 1 4 { 4 9 6a | 4b | 2b | 12
11 1 41213 9 6b | 12a| 8 | 26
12 e o] 4] 4 4 3a ia | 4a 8
13 1 418165 17 3e | 0 | 6e 9
14 1 11014 5 2e | 6e | B¢ | 13
15 K- 1 3{21|3 8 d4e | de | 3e | 11
16 =113l 1}10 4 0 o] 0 0
17 2414 10 0 0l o 0
18 -1 53] 4] 12 6e | 2¢ ] 8e | 16
194 4 1 00} 0 0 Q 00 0
2000421100 3 0 00 0
2908400 1o0 ] 0 0 0o4{o0 0 0
22 30211 |0 3 0 0 [¢] 0
s28 A2 21 Lo 3 0} Q [s] 0
2400 F2 ) Bl )7 15 0 Q0 }.0.}1-0"
A0l EEA R E Sl SR ) 5 0 0 }.0 0 -
26t g2 02l a3 7 07 00l -0
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Tabla 15. Resultados de la cuarta quincena de muestreo del segundo afio de observaciones (julio
31, 1993; dia soleado). Simbologia: R =rama muestreada {1, 2 6 3); Cat. herb. = categosia de"
herbivoria sufrida {véase Tabla 5, pigina 38); a=Desconacida 1; b=Conomyrma sp.; e=

Camponotus planatus; d = Camponotus rectangularis.

Cantidad de frutos Cantidad de hormigas
Indi- |j Cat.
viduo I herb. || R1 | R2 | R3 | Total jj R1 | R2| R3] Tot!
———
1 2 2 0 3 5 3ai{3ala 7
2 2 0 4 2 6 ojlo]O [s]
3 2 3 0 1 4 2a|3a| la 6
4 1 4 2 2 8 3a|1a| 4a 8
5 1 2 1 4 7 7b | 3b | 5b 15
6 1 [¢] 1 1 2 2b|1b | 1b 4
7 1 3 4 o] 7 0j0] O 0
8 1 2 6 4 12 le| 2e | 1e 4
9 1 0 1 1 2 2e{4de | 2e 8
10 1 3 4 4 11 6a|9a| 7a 22
1 1 2 7 4 15 9al6e|7a 22
12 1 0 4 2 8 Sa|4a{ 1a 10
13 1 1 4 6 11 Ge } 7e | 9e 22
‘14 1 2 4 5 11 ojfojo 4]
15" 1 -] 1 1 8 1e/ 0| O 1
16 1 1 3 2 6 4e | 2e | 5e 11
17 1 2 1 1 4 0100 0
18 1 4 3 1 8 oltojo 0
19 5 2 4 1 7 oo} o 0.
20 3. 4 0 3 7 o [0 ] 0 0
21 =600 '3 0 1 4 o}lo|o0 0
=220 2 1 2 4 7 ojo} o 0
23t o | 408 0{0;0 0
24 13 2 3 8 0[O0} 0 0
228 Wiy B )4 - 4 1" oo 0 0
26 1 5 3 6 14 0jojo 0 ¢
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Tabla 16. Resultados de la quinta quincena de muestreo del segundo aflo de observaciones
{agosto .14, 1993; dia soleado). Simbologia: R =rama muestreada (1, 2 6 3); Cat. herb.=
categoria de herbivoria sufrida {véase Tabla 5, p4gina 38); a =Desconocida 1; b = Conomyrma sp.;

¢ =Forelius sp.; d=Cren ster brevisp e =Camp tus pl. s; d=Camp us
rectangularis.
Cantidad de frutos Cantidad de hormigas
Indi- || Cat.
viduo |} herb. § B | B2 | R3 | Total R1 R2 R3 | Total
1 2 0 o0 0 [} [¢] [} 0
2 2 3 0| 2 5 0 0 1a 1
3 2 3 1 0 4 0 0 0 0
4 2 3 410 7 0 [*] [} 0
5 1 1 0| 3 4 3b 5b [} 8
6 1 0] 1 0 11 11e ie 0 12
7 1 0 5|8 13 0 9b 18b| 27
8 1 3 9 7 19 9b | 22b,1e | 20b} 52
8 1 5 0} 6 11 b o] 18b{ 25
A0 0 210 2 0 ] 0 4]
11 1 6 3 4 13 3c 3c 6b 12
1241 6 0]0 6 6d 0 0 6
=13 1 5 3 6 14 4e 0 7e 11
14 1 0|1 2 3 0 0 0 0
15 1 3 6 3 12 0 0 1e 1
16 1 7 4] 4 15 0 0 0 [i°0
17 1 6 7 6 19 6a 2a 10b:1:18
18 1 0l 4j7 11 0 0 1d |1
19 4 0 00 0 0 0 0 ]+0%
.:20 4 of{olo 0 0 0 S0 IO
21 5 ojolo 0 0 o L ofio
22 2 [+] 0|0 0 0 0 0 |0
23 2 5 4 3 12 [ 0 Qo
24 2 5 4 3 12 30b 0 (ol Bt
25 3 1 313 7 0 0 0 |:ii0:
26 3 7 5 3 15 1a 0 0 |0
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Tabla 17. Resultados de la sexta quincena de muestreo del seguno aiio de observaciones
{agosto 28, 1993; dia soleado). Simbologia: R =rama muestreada (1, 2 6 3); Cat. herb. =
categorla de herbivoria sufrida {véase Tabla &, pdgina 38); a = Desconocida 1; b= Conomyrmasp.;

c = Forelius sp.; d=Crematogaster brevispinosa; e=Campaonotus pl ss; d=C
rectangularis; f = Desconocida 2.
Cantidad de frutos Cantidad de hormigas
indi- { Cat.
viduo | herb. f| R1 | R2 | B3 | Total || R1 R2 R3 Total
1 2 [o] 0 0 0 0 0 22 2
2 2 3 2 2 7 0 0 Ga 6
3 2 1 0 0 1 0 le 0 1
4 2 2 2 4] 4 15a [+] 0 16
5 1 [*] 1 1 2 le 1e | 1e,1d,1f 5
6 1 4 2 0 6 5b 0 (4] 5
7 1 4 8 {10} 22 10b | 34b 12b 56
8 1 0 6 [14] 20 4b | 6b | 18b,1e,1f | 29"
9 1 3 0 6 10b | 1f 3b 14
10 1 0 4] 4} 0 [¢] 4] 0
11 1 4 4 3 11 4c 2c
12 1- 4 7 7 18 8a 17a
13 1 4 3] 6 16 0 [*]
14 1 [+] [¢] 4 4 o] 0
15 1 1 7 16| 24 0 Q
16 1 5 2 2 9 [¢] 26
17 1 6 4 6 16 [*] 0.7
18 1 2 1 5 8 [¢] 0.
19 5 0 0 ] 0 [] [
20 4 0 0 Y] 0 0 R o
21 5 0 0 Y] 0 [¢] = Q%
22 2 0 0 0 0 .0 0 il o I
23 2 4 2 2 8.1.0::]50% 0 o
24 2 6 6 |15 7260 | 00 |00 =00
25 2 0 0 4 400500 50 Q-
26 2. 6 2:|.6] 144 0"} 0.) "0 0




78

Tabla 18. Resultados de la séptima quincena de muestreo del segundo afio de observaciones
{septiembre 12, 1993; mafiana Huviosa, resto del dia soleado). Simbologla: R =rama muestreada
{1, 2 6 3); Cat. herb. =categoria do herbivoria (véase Tabla 5, pagina 38); a=Desconocida 1;
b=Conomyrmasp.; c=Forelius sp.; d =Crematogaster brevispinosa; e = Camponotus planatus;
d = Camponatus rectangularis; + =planta muerta; - = datos faltantes por muerte de la planta.

Cantidad de frutos Cantidad de hormigas
Indi- || Cat.
viduo || herb. | RY | R2 | R3 | Towi || R1 | R2 R3 Total
1 2 o|lol|o 0 0] o 0 0
2 2 o) 2|2 4 0 | sa 0 5
3 2 ololo 0 3a |0 0 3
4 2 3{o|o 3 7a | Sa 0 12
5 1 ol21s 7 b | 0 0 2
6 1 4|6} 3| 13§10b]12 10b 32
7 1 10{13]16| 33 | 11b | 20b 20b 51
8 1 4|5 |15 24 | 8 | 5b 9b 22
9 1 5§ 1 2141 11 f1ab]{ab 2b 20
10 1 ojo}jo 0 10| O 2b 12
11 1 14|85 9ja | 23§ 18] 6¢ 4c 18
12 1 o{6fo 6 0 | 3e | 1e6a,2d | 12
13 1 7|85 o} 12 te | 3e 0 4
14 1 cjofo 0 ol o
15 1 o| 7|13 200 oo :
16 1 6 7{2]| 15 0 o]
17 1 50| 3 8 0 0
18 1 o|1]3 4 0 0
19+ - - - - - -
20 .|| 4 o|lojo 0 (]
21+ - I P R N
22 3 oo 2 0
23 2 312 |s5 |10 0
24 2 11.1°6 | 36| 53 0
25 1 o|1]3 4 0
26| 572173} 10 0
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Tabla 19. Resultados de la octava quincena de muestreo del segundo aiio de observacionas’
(septiembre 25, 1993; dia soleado, dias previos muy lluviosos). Simbologla: R =rama muestreada
{1, 2 6 3); Cat. herb. = categoria de herbivoria sufrida (véase Tabla 5, pagina 38); a=Desconocida

1; b= Conomyrma sp.; ¢ =Forelius sp.; d=Crematogaster brevi e= Camp .
ol ; d=Camp rectangularis; f =Desconocida 2; + =planta muerta; - =datos faltantes
por muerte de la planta.
Cantidad de frutos Cantidad de hormigas

indi- Cat.

viduo || herb. R1 R2 | R3 | Total R1 R2 R3 Total
1 1 [s] 0 0 [¢] V] 3a 0 3
2 3 2 1 3 6 1e 0 1a 2
3 3 2 1 [4] 3 0 o] 0 .0
4 3 3]3}o 6 2b 30a 0 3270
5 1 1 0 2 3 1b Q 8b. |9
6 1 5 J4{2] 11 | 2% gb -} 140152
7 1 2 1 ayj12} 18 8 10b . 424k 0] 42
8 1 1 14 7 22 4b " 20b: it} H16b 0 1)1 40¢
9 1 3 7 3 13 13b | 5. 9b ) T 14b 36
10 2 1 0 0 1 LE R R ) 7
" 1 8 3 3 14 4b .} “116b - 6b 26
12 1 2{3]4a 9 2a )" 4d,1a Q 7
13 1 0| 9|2 11448 15¢,2e 3c 24
14 1 0 0 0 o 0" 0 4] 4]
18 1 2 9 16 ) 27 ||":2a 2b,2e,2c,2f | 8b,1f,1d| 20
16 1 3 0 4 7 11 1e,1c,1a 1b 5
17 1 5 2 3 10 0 3¢ 3c. 6
18 1 0 3 3 6 ‘66 0 1b 7

19+ - - - - - - - - -
20 3 0 0 0 Q 0 0 4] 0

21+ - - - - - - - - she
22 3 01 5 0 0 0 S0
23 2 1 2 2 5 0 ] 0 0
24 2 6 3 120 29 0 o] 0 0
25 1 0 0 1 1 0 [¢] 1e [¢]
26 1 3 0 5 8 [¢] 0 0 Q
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