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Nothing in biology makes sense except in the light of evolution 
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RESUMEN 

Cecropia peltata es una planta mirmecofita de amplia distribucion en el 
heotrépico. Generalmente se encuentra asociada con hormigas del género Azteca. 
Se postula que éstas defienden a la planta del ataque de herbivoros, mientras que 
la planta proporciona alojamiento (en sus troncos huecos) y alimento (mediante ta 
produccién de cuerpos Miillerianos) para la colonia de hormigas. En la Selva 
Lacandona, México, observé que estas modificaciones morfolégicas no se 
presentan en plantas juveniles, y que, por jo tanto, dichas plantas juveniles no se 

encuentran colonizadas por las hormigas defensoras hasta que alcanzan una 

tallafedad mayor. 
En primer término, realicé un experimento de remocién de la colonia de 

hormigas para comprobar su papel defensivo en tas plantas colonizadas. Si bien, 
tos resultados no fueron muy contundentes por las condiciones climaticas 
adversas, se observé un patron marginalmente significativo en el que las plantas 
colonizadas por hormigas presentan un menor ataque por herbivoros y crecieron 

un poco mas en términos de didmetro basal. 
A fin de poner a prueba la hipotesis de que en {a etapa previa a la colonizacion 

existe algin mecanismo defensivo alterno o complementario a la mirmecofilia, se 

comparé: la herbivoria, los metabolitos secundarios (fenoles totales y taninos 
condensados), la cantidad de tricomas, y se realizaron pruebas de aceptabilidad 
de follaje por herbivoros generalistas. Al mismo tiempo, se midié el crecimiento de 

las plantas en términos de altura, diametro basal y numero de hojas, como 

estimativa dei desempefio. 
La tasa de herbivoria result6 ser significativamente mayor en los individuos que 

aun no han sido colonizados por hormigas. La concentracién de fenoles totales y 
taninos condensados fue mayor en los individuos colonizados, la densidad de 
tricomas también fue mayor en plantas colonizadas, y en los experimentos de 
aceptabilidad por herbivoros generalistas, se encontré que éstos prefieren el tejido 

vegetal proveniente de las plantas no colonizadas. El incremento en altura 
(compensado por fa altura inicial de fas plantas) resulto ser estadisticamente 

indistinguible para los dos estadios. 
Es notable el hecho de que las plantas colonizadas, ademas de la defensa 

bidtica en contra de los herbivoros, presentan una mayor concentracién de 

metabolitos secundarios y tricomas, potencialmente defensivos. En contraste, a 
pesar de que las plantas pre-colonizadas si tienen defensas quimicas y fisicas, las 
presentan en menor cantidad, y no encontré ningtin mecanismo de defensa 
alternativo en ellos. Al parecer, los juveniles pre-colonizados tienen que lidiar con 
los herbivoros de otra manera. La tolerancia podria ser uno de estos mecanismos, 

y es una estrategia hasta ahora poco explorada. 

Esto sugiere que ia presién de seleccion por herbivoria podria ser muy alta en 

las plantas recientemente colonizadas, pues presentan varias estrategias de 

defensa: bidtica, quimica y fisica.
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INTRODUCCION 

Interacciones entre plantas y animales 

Las interacciones entre plantas y animales constituyen una interfase bidtica que 

nos permite estudiar y entender la complejidad del proceso evolutivo en la 

naturaleza (Howe y Westley 1989). Esto se debe a que todos fos seres vivos 

{incluidos plantas y animales) presentan un conjunto de relaciones bidticas que 

pueden ser benéficas, antagonicas o neutras para los individuos que interactuan, 

de manera que la evolucién de un determinado grupo de organismos depende de 

sus relaciones con los demas. 

Por medio de estas interacciones nos podemos dar cuenta de que los 

organismos no evolucionan en un mundo vacio de manera independiente y 

Unicamente en interaccidn con el ambiente fisico, sino que se encuentran 

inmersos en una intrincada red de fuerzas selectivas bidticas y abidticas, que tiran 

en diferentes direcciones. E! enfoque ecolégico-evolutivo nos permite apreciar la 

naturaleza de las plantas y los animales como entidades dinamicas, debido a que 

las presiones de seleccién ejercidas por uno de los componentes puede originar 

respuestas adaptativas en el otro, que a su vez pueden convertirse en presién 

selectiva para el primero, y esto puede continuar de manera recurrente originando 

procesos de coevolucién y especiacién (Dirzo y Harper 1982; Harper 1977). 

Dentro de las interacciones antagénicas entre los seres vivos sobresale la 

herbivoria. Esta interaccién puede ser considerada como un tipo de depredacién. 

Sin embargo, gracias al tamafo de las plantas, con frecuencia mayor con respecto 

al herbivoro, y a su estructura modular, el consumo de tejido vegetal rara vez tiene 

consecuencias letales para la planta (Harper 1977; White 1984). Por lo cual, las 

consecuencias ecolégicas de ia herbivoria son diferentes a las de la depredacién 

(Dirzo 1984; Krebs 1994). No obstante, cuando el herbivoro se alimenta de la 

planta, ésta sufre una disminucién en sus tejidos (p. ej. area fotosintética) lo cual 

puede repercutir directamente en su adecuacion (Dirzo 1984; Marquis 1984,
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1987). Al mismo tiempo, por medio de este consumo, el herbivoro adquiere 

nutrientes que por lo general le ayudan a incrementar su adecuacion (Krebs 1994). 

Desde ta perspectiva de fa planta, estas relaciones entre plantas y herbivoros 

ho ocurren de manera aisiada. La herbivoria en !as comunidades naturales afecta 

también las relaciones de competencia de las plantas ya sea con individuos de la 

misma especie, como con individuos de otras. Asi, aun en casos en tos que la 

herbivoria no es muy alta, el crecimiento y la reproduccién de !os individuos se 

pueden ver considerablemente reducidos (Coley 1983; Coley y Barone 1996; 

Crawley 1989; Dirzo 1984). Podriamos decir que cuando un herbivoro prefiere una 

planta sobre otra, el desemperio y las posibilidades de sus plantas vecinas (tanto 

de la misma especie como de otras) de dejar descendencia con respecto a la 

planta preferida pueden aumentar, y !a competencia por los recursos entre las 

plantas, verse alterada. 

Por otra parte, con frecuencia y atin en ausencia del efecto adicional, sinérgico, 

debido a ia presencia de plantas vecinas, los herbivoros, cuando tienen un habito 

gregaric, o cuando tienen un tamafio desproporcionadamente grande con relacion 

al de fa planta, pueden consumir tejido vegetal en tal magnitud que pueden afectar 

el éxito reproductivo o la sobrevivencia de la planta (Crawley 1989). Entonces, los 

herbivoros no sdlo ejercen un impacto proximal (ecolégico) al alterar las relaciones 

de competencia, abundancia y distribucién de las plantas, sino que también 

pueden influir de manera diferencial sobre fa reproduccién y sobrevivencia de los 

individuos de una poblacién (Dirzo 1984). Cuando aunado a esto existe 

heredabilidad de ciertos caracteres adaptativos de las plantas que determinan el 

dafio diferencial, !os herbivoros actuan como agentes de seleccién natural y 

pueden tener un impacto evolutivo (final) (Marquis 1984). 

Los caracteres adaptativos de las plantas que les permiten afrontar el desafio 

ecologico y evolutivo de la herbivoria incluyen defensas de varios tipos, que 

enseguida reviso someramente.
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Tipos de defensa 

Debido al impacto que tienen los herbivoros sobre las plantas, éstas han 

desarrollado, en el curso de su evolucién, numerosas estrategias para defenderse 

de los herbivoros. Los mecanismos defensivos pueden resumirse en dos grandes 

rubros: fa toferancia y ia resistencia. La tolerancia es un sistema defensivo que 

involucra la capacidad de los vegetales para soportar la herbivoria, con pérdidas 

minimas en su crecimiento y reproduccién (Rosenthal y Welter 1995). En 

contraste, la resistencia implica el “enfrentamiento” de fas plantas con los 

herbivoros, es decir, el despliegue de mecanismos que repelen, enferman, 

envenenan 0 advierten de! peligro (Rosenthal y Kotanen 1994). El resultado neto 

es la reduccién del dafio presente en una planta dada. En una medicién de la 

magnitud del dafio proporcional (D) presente en una planta (p. ej., la proporcién 

del area foliar dafiada), la resistencia (R) se puede definir como R = 1-D. 

Con estas dos estrategias de defensa, una planta que presente un dajio 

significativo (i.e. poca resistencia), podria no ser drasticamente afectada en su 

desempeno, a través de una alta tolerancia (Whitham ef al. 1991). 

Tolerancia 

La folerancia como estrategia defensiva en contra de los herbivoros, involucra dos 

tipos de factores: 

a) Intrinsecos: caracteristicas genéticas y desarrollo ontogenético. Con base en 

estos factores, en respuesta a la herbivoria, la planta puede reflejarlos en 

atributos tales como la capacidad de almacenar nutrientes, flexibilidad en la 

tasa fotosintética, patrones de asignacion de recursos, toma de nutrientes del 

ambiente y plasticidad en ‘a arquitectura de la planta (Rosenthal y Kotanen 

1994; Rosenthal y Welter 1995). Evidentemente en todos estos puntos, la 

plasticidad fenotipica juega un papel fundamental. 

b) Extrinsecos: Estas caracteristicas se refieren mas a las interacciones de la 

planta con ei medio bidtico y abidtico; incluyen disponibilidad de nutrientes en
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el ambiente y el tipo de herbivoria que esta sufriendo la planta (cantidad y 

calidad) (Rosenthal y Kotanen 1994; Rosenthal y Welter 1995). 

Los dos factores en conjunto constituyen 1a estrategia que proporciona 

tolerancia a! dafio por herbivoros de una planta. Cuando una planta es atacada 

puede tolerar fa herbivoria si tiene la capacidad genética de movilizar nutrientes de 

los tejidos fuente (fotosintéticos o de almacén) hacia los tejidos dafiados, o bien de 

acelerar la toma de nutrientes del ambiente (luz y agua principaimente) para 

acelerar el metabolismo que permita la compensacién del tejido dafado. 

Generalmente los mecanismos de tolerancia estan relacionados con el 

crecimiento y la reproduccién de las plantas, por lo que resulta dificil separar los 

efectos de cada uno de fos mecanismos, y no se puede hablar con certeza de que 

el caracter tolerante de una planta esta siendo el blanco de la seleccion natural. 

Pudiera ser que los agentes selectivos que favorecen este tipo de defensa fuesen 

diferentes a fos herbivoros, y que en realidad ef mecanismo seleccionado fuese ef 

crecimiento acelerado o algun otro (Rosenthal y Kotanen 1994). 

Debido a la gran cantidad de insectos y mamiferos herbivoros, y ala 

imposibilidad de escapar completamente de su ataque, la tolerancia de las plantas 

debe jugar un papel importante en la evolucién de las interacciones planta- 

herbivoro. Sin embargo, la tolerancia no puede equipararse con la resistencia, 

pues la tolerancia no reduce la adecuacién de los herbivoros y, al mismo tiempo, 

es dificil visualizar que fos herbivoros puedan consumir diferenciaimente a tas 

plantas debido a los caracteres que proporcionan la tolerancia, por {o que los 

herbivoros podrian no estar actuando como agentes selectivos (Rosenthal y 

Kotanen 1994). 

Resistencia 

La otra estrategia defensiva de las plantas, la resistencia, implica varios 

mecanismos para afrantar a los herbivoros. Enseguida los reviso.
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a. Resistencia Fisica 

La defensa fisica de las plantas implica una resistencia mecanica proporcionada 

por las partes externas y las fibras internas de las estructuras vegetales. Los 

Principales mecanismos involucrados son: espinas, dureza del tejido (dada por 

lignina, celulosa y otras moléculas), silicatos y tricomas. 

Et impacto de ia defensa fisica sobre los herbivoros ha sido documentado en 

varios trabajos, pero la eficiencia de dichas defensas varia dependiendo de la 

planta (Coley 1983) y de la capacidad de los herbivoros para contrarrestarla. 

b. Resistencia Quimica 

La resistencia quimica se ha observado en las plantas desde hace mucho tiempo. 

La naturaleza de las sustancias quimicas involucradas en la defensa es muy 
diversa, pero se sabe que las moléculas mas distribuidas en el reino vegetal y 

también con mayor eficiencia, son los metabolitos secundarios derivados del fenol 

(como polifenoles y taninos), asi como derivados del cianuro, alcaloides y 

terpenoides (Harborne 1997). También se ha encontrado que esta defensa 

quimica puede estar presente en la planta cuando el herbivoro la ingiere, o puede 

ser inducida por éste, de tal manera que cuando la planta es consumida, la 

Produccién de metabolitos quimicos defensivos se dispara. La defensa inducida se 

ha encontrado en muchas familias y habitats, incluyendo plantas de sitios 
intersticlales, bosques templados y tropicales, desiertos y pastizales (Karban y 

Baldwin 1997). Ademas, dentro del género Cecropia, Agrawal (1998) demostré un 

tipo particular de defensa inducida. Cuando esta planta es dafiada por herbivoros, 

se liberan ciertos metabolitos que atraen a las hormigas defensoras que viven en 

Su interior para atacar a los depredadores. 

Variacion en la defensa 

Los mecanismos defensivos en contra de los herbivoros no se encuentran 

distribuidos en el reino vegetal de una manera homogénea. Entre las diferentes 

especies de plantas existen algunas que presentan una gran cantidad (tipo y/o 

concentracion) de metabolitos secundarios, mientras que otras no tienen tal
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abundancia 0 diversidad. Pero la variabilidad entre {as especies no se limita a la 
cantidad de defensa que presentan, sino que también difieren en la forma de 
defenderse. Mientras que algunas especies son tolerantes a los herbivoros, otras 
son resistentes, y dentro de la resistencia, algunas plantas utilizan mecanismos 
quimicos y otros mecanismos fisicos o biolégicos (Coley 1983). 

Dentro de tas poblaciones de una misma especie también encontramos 
variacién. Hay individuos que se defienden mas que otros. Un ejemplo de esta 
variabilidad, ha sido descrita en una poblacién de Trifolium repens en Gales, 
donde la distribucién de ciandgenos defensivos no es igual entre Jos individuos. En 

este sistema polimérfico existen algunas plantas que producen este tipo de 
compuestos y otras que no. Atin mas, entre las plantas cianogénicas de este 
sistema, la magnitud de la respuesta Cianogénica también difiere entre individuos 
(Dirzo y Harper 1982). 

En una sola pfanta, fa defensa tampoco es necesariamente igual para todos los 

tejidos. Por io general las hojas jovenes son defendidas por metabolitos 
secundarios de bajo peso molecular, del tipo de los glucosinolatos, mientras que 
las maduras son defendidas por reductores de digestibilidad como lignina y 

celulosa. Entre jos diferentes médulos de una planta también puede haber 
variabilidad, y las flores pueden estar menos defendidas que las hojas, 
dependiendo de! tipo de planta (Harper 1977). 

Las evidencias sobre la gran variacién en la defensa en e! reino vegetal, han 

derivado en que numerosos investigadores hayan buscado explicaciones para 

este fendmeno, 

Una primera explicacion la postula la Teoria de la Apariencia (Feeny 1976), la 

cual propone que las plantas pueden dividirse en dos grandes grupos: las 

aparentes y las no aparentes. Las que son aparentes para los herbivoros se 

encuentran disponibles y evidentes en el tiempo y el espacio. Ejemplos de esto 
incluirian a fas plantas perennes, de gran abundancia o de gran tamafio. Las no 

aparentes, en contraste, no son tan detectables o predecibies en el tiempo y/o 

espacio. Los ejemplos representativos incluyen plantas efimeras, de poca 

abundancia y/o tamafio pequefio. Esta dicotomia de apariencia se aplica tanto
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para especies come para los diferentes tejidos, individuos y poblaciones. Como la 

telacion de estos dos tipos de recursos (plantas) con los herbivoros no es igual en 

términos de su susceptibilidad para ser descubiertos, la teoria predice que existen 

diferencias en fa manera de resistir a éstos. Se postula que las plantas menos 

aparentes deben presentar defensas cualitativas que son eficientes contra los 

herbivoros generalistas (p. ej., glucosinolatos), mientras que las plantas aparentes 

tienen defensas cuantitativas que dependen de su concentracién para ser 

efectivas (p. ej. reductores de digestibilidad, taninos) y sirven para enfrentar tanto 

herbivoros generalistas como especialistas. 

Otra explicacién tedrica relacionada con ta anterior, la Teoria de la Defensa 

Optima, fue Propuesta por Rhodes y Cates (1976). Estos autores postulan que las 

plantas presentan una distribucién de los mecanismos defensivos en contra de 

herbivoros que permite una estrategia de defensa optima, es decir, la defensa que 

maximice los beneficios con el costo energético mas bajo posible. Similar a ta 

teoria de la apariencia, en la Teoria de Defensa Optima se postula que las plantas 

y los tejidos vegetales pueden ser aparentes o efimeros (sensu Feeny 1976) 

desde el punto de vista de los herbivoros, y la defensa en contra de éstos 

depende de tal caracteristica. Asi, las plantas y tejidos efimeros escapan en 

tiempo y espacio de los herbivoros especialistas, y para defenderse de los 

generalistas, utilizan metabolitos secundarios baratos, toxicos y divergentes. Por el 

contrario, las plantas y tejidos aparentes no escapan, y por lo tanto utilizan 

defensas mas costosas que reducen la digestibilidad y son eficientes tanto para 

herbivoros generalistas como especialistas. 

Otro enfoque tedrico para explicar la distribucién diferencial de la defensa en 

contra de los herbivoros entre las plantas, fue propuesto por Coley ef al. (1985), 

bajo el marco de la Teoria de Disponibilidad de Recursos. Estos autores 

argumentan que la disponibilidad de recursos es el factor que explica la 

distribucion diferencial de la defensa en contra de herbivoros. En esencia afirman 

que las plantas pueden diferenciarse por su estrategia adaptativa de crecimiento, 

determinada por la abundancia de recursos en su ambiente tipico. Asi, fas plantas 

que crecen en sitios con abundancia de recursos se desarrollan muy rapido y
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generaimente no invierten muchos recursos y energia en defensa, al tener Ia 

Capacidad de reemplazar el tejido que pierden por herbivoria. En contraste, las 

Plantas adaptadas a sitios mas pobres, despliegan un crecimiento mas lento y se 

defienden mas, porque no pueden producir nuevos tejidos de teemplazo con la 

misma frecuencia. Un punto muy importante de la teoria de asignacién de 

recursos, Subyacente a la hipdtesis de disponibilidad de recursos, es la existencia 

de un conflicto (“trade-off”) entre los recursos asignados a diferentes funciones. 

Es decir, que la energia disponible para todas las funciones de una planta 

conforma un conjunto finito, por lo que la plantas no pueden invertir todos los 

recursos para dos 0 tres funciones al mismo tiempo: si crecen muy rapido esto es 

a la expensa de producir defensas o reproducirse en el mismo momento ylo 

magnitud y viceversa (Coley ef af. 1985; Bazzaz et al. 1987). 

c. Resistencia Bidtica 

Ademas de ta defensa quimica y fisica, las plantas han evolucionado en conjunto 

con otros animales (en particular con las hormigas), estableciendo una relacién de 

beneficio mutuo, donde los animales proveen la defensa contra herbivoros y las 

Plantas proporcionan el alimento necesario para sus guardias (Hélldobler y Wilson 

1991; Huxley y Cutler 1991; Jolivet 1998). Este mutualismo puede definirse como 

una interaccion entre especies en fa cual la adecuacion de cada especie 

interactuante se incrementa por la accion de la otra especie (Janzen 1985). La 

asociacién mutualista defensiva mas abundante sucede entre hormigas (varios 

linajes) y plantas (incluyendo también varios linajes) y se denomina mirmecofilia. 

La hipotesis evolutiva mejor aceptada para la aparicion de la mirmecofilia es la 

presiOn ejercida por los herbivoros sobre las plantas (Fonseca 1994; Janzen 

1969). Este tipo de relacién implica que, a cambio de una defensa en contra de los 

herbivoros, fas plantas suministran alimento para las hormigas en forma de 

nectarios extraflorales o de otros cuerpos alimenticios y también proporcionan un 

refugio para fa colonia en su interior, en estructuras denominadas domacios. El 

ejemplo clasico de mirmecofilia es el de plantas del género Acacia y hormigas 

Pseudomyrmex (Janzen 1969). Ademas de este caso, se ha demostrado la
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existencia de mirmecofilia en otras formas de vida de las plantas (hierbas, 

arbustos, arboles y lianas); asi como en ambientes tropicales, templados y aridos 

(Schupp y Feener 1990). En varias asociaciones mirmecofilas, las hormigas 

cultivan homépteros en los domacios para ordefiarlos y complementar la dieta de 

la colonia (Bentley 1977; Frias 1996: Hélldobler y Wilson 1990). 

Se conoce, ademas, algunos casos aislados de resistencia bidtica ejercida por 

avispas (Polistes inestabilis) sobre la planta Croton suberosus, aunque la 

evidencia sugiere que en este caso, {a relacién es mas de caracter préximo que 

evolutivo, y los autores de este estudio fo interpretan como un mutualismo 

Oportunista (Dominguez et al. 1989). 

Al igual que en el caso de la defensa quimica y fisica, dentro de fa defensa 
bidtica también se presenta una considerable variacién espacio-temporal, asi 
como especifica. Dado que el presente estudio concierne directamente a la 
defensa bidtica, aqui presento fos patrones mas sobresalientes de la variacién en 

la mirmecofilia, derivados de una revision de la literatura disponible hasta 1998. 
Tal revision encara tres preguntas fundamentales. 

* ~{Dénde es mas abundante la mirmecofilia? 

La relacién mirmecéfila se conoce en 465 especies de plantas distribuidas en 52 
familias, sin embargo este numero se ve incrementado cada afio con tos nuevas 
estudios enfocados al tema (Jolivet 1998). 

La distribucién de plantas mirmecéfitas esta concentrada cerca de la regién 
ecuatorial, de manera que es mas abundante en los trépicos con respecto a las 
regiones templadas. Una explicacién para esta distribucién tiene que ver con los 
cambios de temperatura a lo largo del dia y entre las estaciones del afio, pues en 
climas frios jas plantas no tendrian fa Capacidad de albergar hormigas en su 
interior de manera permanente (Davidson et al. 1989). 

Dentro de la region tropical, 1a mirmecofilia es mas comun en el nuevo mundo. 

En esta regién se han descrito 250 especies de plantas (i.e. el 53% del total 
conocido) pertenecientes a 19 familias, y 180 especies de hormigas dentro de 

cinco subfamilias que presentan este tipo de mutualismo (Janzen 1969). Groso 
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modo, se calcula que en Africa existen 65 especies de plantas mirmecofitas y 150 

en Asia (Jolivet 1998). En los neotrépicos, los porcentajes de plantas mirmecofitas 

son relativamente bajos a escala local. Por ejemplo, para la selva de Los Tuxtlas 

en Veracruz, encontraron que de 289 especies de plantas analizadas 9 (3.1%) son 

mirmecéfitas, asociadas a 26 especies de hormigas (Ibarra y Dirzo 1990); en la 

reserva del Manu, Pert, Davidson et al. (1989) observaron un porcentaje un poco 

mayor, 8 de 229 especies analizadas (13.1%) 

Por otra parte, se sabe que el caracter mirmecdfilo de las plantas esta 

telacionado con su filogenia. Por ejemplo, en la region de Panama, Schupp y 

Feener (1990) descubrieron que la mayoria de los géneros de plantas 

mirmecéfilas (87%) tienen al menos dos especies que se asocian con hormigas. 

Es decir que a pesar de que el caracter mirmecofilo esté presente en especies de 

varias familias de plantas, generalmente dentro de una familia esta caracteristica 

es compartida por varias especies, por !o que seguramente la heredaron de un 

ancestro comtin. La familia Melastomataceae es un ejemplo de que la mirmecofilia 

puede relacionarse en alguna medida con Ia filogenia. Del total de las mirmecéfitas 

descritas (/.e., 465), 80 (17%) pertenecen a esta familia (Vasconcelos 1991). Otro 

caso que sirve de ejemplo es el det género asiatico Neonaunclea (Rubiaceae), con 

17 especies (i.e., 28%) que son mirmecofitas (Maschwitz y Fiala 1995). Estos dos 

ejemplos sugieren que la mirmecofilia puede presentarse como consecuencia de 

un fuerte arrastre filogenético. 

¢ Qué forma de vida tienen las plantas mirmecofitas? 

La mayoria de las especies mirmecdfitas de los trépicos (61%) son plantas 

demandantes de luz, de rapido crecimiento, conocidas como pioneras (Schupp y 

Feener 1990). Esto tiene dos explicaciones posibles: por un lado, si seguimos los 

parametros de la teorla de asignacién de recursos, las plantas pioneras que 

habitan en sitios de abundancia de recursos, deberian tener defensas cualitativas 

y se cree que la asociacién con hormigas es relativamente barata de producir, por 

lo que pueden ser consideradas como una defensa de este tipo (Fonseca 1994), 

aunque requiere de una manutencion constante.
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La otra explicacién se refiere a la limitacion por hormigas. Esta hipétesis 

propone que el origen y la manutencién de la defensa por hormigas, estan 

restringidos por aspectos de la comunidad de los insectos. Debido a que las 

hormigas son organismos principalmente carnivoros, los insectos son el alimento 

mas importante para las colonias, y éstos son mas abundantes en los lugares 

abiertos. Entonces las hormigas son menos abundantes en lugares con pocos 

insectos, y esto se ve reflejado en la menor cantidad de plantas mirmecofitas en 

sitios cerrados (Schupp y Feener 1990); cabe sefialar que esta explicacion 

responde al origen de ta mirmecofilia, mas que a su manutencion, puesto que las 

hormigas que habitan dentro de las plantas, generalmente ya dejaron de depender 

de los insectos forrajeadores, por fo tanto es una hipdtesis de tipo evolutivo. 

En su estudio de la mirmecofilia en Panama, Schupp y Feener (1990) 

analizaron como estaba relacionado el caracter mirmecéfilo con la forma de vida 

de las plantas. Encontraron que a nivel de especie, la mayoria de las plantas son 

lianas. Sin embargo, a nivel de género y familia, no existe esta relacién porque 

tanto los géneros como las famitias estudiadas no presentan un solo tipo de forma 

de vida. Por otro Jado, Bentley (1981) postula que seguramente la mirmecofilia 

puede estar favorecida en las lianas porque esta forma de vida resulta benéfica 

para aumentar el area de forrajeo de la colonia de hormigas, ya que las lianas 

estan en contacto con un gran numero de ramas de diferentes arboles, donde las 

hormigas podrian conseguir un mayor numero de presas. De nueva cuenta, este 

argumento se refiere a la hipotesis de! origen de las plantas mirmecofitas, mas no 

explica el mantenimiento de esta asociacion. Esta explicacion podria aplicarse, en 

términes ecolégicos, a las hormigas que mantienen una asociacién con plantas 

mirmecofitas, pero que no dependen exclusivamente del alimento que les 

proporcionan las plantas en donde viven. 

« gEn qué ambientes viven? 

Como la mayoria de las especies mirmecéfilas son plantas pioneras, los 

ambientes en los que se desarrollan principalmente son tugares con abundancia 

de recursos (luz y nutrientes en el suelo), es decir en ciaros y a los costados de 
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caminos y cerca de fuentes de agua. En América tropical, los géneros Cecropia 

(Cecropiaceae), Ochroma (Bombacaceae), y Pouruma (Moraceae) son muy 

abundantes tanto en los claros selvaticos como a la orilla de los caminos (Jolivet 

1987). En Asia, las especies del género Macaranga (Euphorbiaceae) (Fiala ef af. 

1994) y Neonaunciea (Rubiaceae) (Maschwitz y Fiala 1995) también habitan en 

lugares similares. En Africa Barteria (Passifloraceae) (Janzen 1972) y 

Bracysfephanus (Acanthaceae) (Champluvier 1994) son representantes de 

especies pioneras, que también viven en ambientes con gran disponibilidad de luz. 

Sin embargo también existen mirmecofitas que habitan en lugares mas 

umbrofilos de selva madura como Maieta guianensis {Melastomataceae) 

(Vasconcelos 1991), Tachigali myrmecophila (Caesalpinaceae), Douroija sp. 

(Rubiaceae) y Cordia nodosa (Boraginacae) en Amazonia (Fonseca 1994), pero 

son menos comunes, 

Hipotesis de defensas alternativas 

Ademas de la variacién espacio-temporal e interespecifica descrita anteriormente, 

las plantas mirmecdfitas también presentan una variacién en sus mecanismos 

defensivos. No todas las plantas presentan hormigas que las defiendan con igual 

eficiencia (Fowler 1993), y alin no ha sido descrito ningun caso de polimorfismo 

genético de mirmecofilia como en el caso de la defensa quimica (cf. Dirzo y Harper 

1982). No obstante, al igual que el resto de !os organismos vivos, las plantas 

pasan por varios estadios de desarrollo durante su vida, durante los cuales sufren 

cambios fisiolégicos y morfoldgicos que implican modificaciones en las rutas 

metabdolicas, pues desempefian nuevas funciones y dejan de realizar otras. La 

relacion de fas plantas mirmecéfitas con los herbivoros no es la excepcidn, y con 

frecuencia los mecanismos de defensa en contra de éstos, cambian a lo largo de 

su desarrollo. 

Existen algunos trabajos que comprueban inequivocamente la defensa de las 

plantas mirmecéfitas en contra de herbivoros por parte de sus hormigas 

asociadas. El comun denominador de estos estudios es que la comprobacién de la



Ek del Val 

defensa por hormigas se ha hecho utilizando plantas adultas o juveniles (Bentley 

1977; Fiala et al. 1991; Fonseca 1994; Frias 1996; Gaume, et a/. 1997; Janzen 

1969; Schupp 1986; Vasconcelos 1991). Sin embargo, la defensa en contra de 

herbivoros en las plantas mirmecéfitas que pasan por una etapa en la que todavia 

no han sido colonizadas por !as hormigas, no se ha analizado. 

Ya que las plantulas, individuos infantiles y juveniles tempranos de las 

especies mirmecofitas también estan sometidos a una fuerte presion por parte de 

los herbivoros, surge la pregunta: {cémo se defienden las plantas mirmecofitas en 

los primeros estadios de desarrollo, previos a la colonizacién por hormigas? 

Una respuesta tentativa seria que las plantas pequefias presentan algun 

mecanismo de resistencia alternativo, que sustituye a la asociacién con hormigas. 

Tales mecanismos de resistencia podrian ser quimicos (una concentracién de 

metabolites secundarios mayor o diferente de la de los adultos) 0 fisicos (tricomas, 

pelos, fibras o celulosa en mayor cantidad). La existencia de dichos mecanismos 

de resistencia en las plantas mirmecofitas en estadios infantiles y juveniles, 

determinaria su defensa en la etapa previa a la colonizacién por hormigas. 

Otra estrategia diferente podria ser que las plantulas y los juveniles tempranos 

no utilicen mecanismos de resistencia y que escapen de los herbivoros por medio 

de un crecimiento acelerado, conducente a que los primeros estadios 

ontogenéticos, sean muy cortos. De este modo, la adquisicisn de las 

caracteristicas fisiolégicas y morfolégicas, que les permitieran comenzar la 

asociaci6n con las hormigas sucederia también en un lapso muy corto. 

Estos dos mecanismos son compatibles con la explicacién de los conflictos 

energéticos propuestos por la teoria de asignacién de recursos. En esencia, en los 

primeros estadios de desarrollo de la planta, ta energia utilizada por los adultos 

Para mantener la asociacién mirmecéfila, se comprometeria a otras funciones, ya 

sea defenderse (quimica y fisicamente) 0 crecer aceleradamente. 

Pero existen otras posibilidades para las plantas mirmecéfitas juveniles. La 

tolerancia a la herbivoria puede ser un camino concebible. En esta ruta las plantas 

no generarian mecanismos de resistencia alternatives, sino que soportarian la 

herbivoria sin pérdidas en el crecimiento, a través de compensaciones 
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metabdlicas en términos de fotosintesis o reemplazo de tejidos. Podria 

argumentarse que este mecanismo también puede explicarse por un conflicto 

energético. Sin embargo, en la postulacién de Ja teoria de asignacion de recursos, 

no se ha tomado en cuenta este tipo de defensa. En términos generales, los 

estudios disponibles no explican como serian !os compromisos energéticos de una 

planta que tiene como estrategia defensiva el tolerar la herbivoria. 

Para encontrar una respuesta a la pregunta de como afrontan la herbivoria las 

plantas mirmec6fitas durante los estadios tempranos, podriamos basarnos en los 

patrones observados en plantas no mirmecéfitas, donde si se han realizado 

estudios relacionados con el cambio de mecanismos defensivos durante la 

ontogenia de las plantas (Brahmachary 1982, Kearsley y Whitham 1989, Herms y 

Mattson 41992). Sin embargo, los estudios realizados no proporcionan un patron 

general en el cambio en la defensa en contra de los herbivoros a través de su 

ontogenia. Dependiendo del tipo de planta, se han observado diferentes 

comportamientos. 

Algunos autores han encontrado que, dependiendo del hetbivoro, puede 

aumentar o disminuir la resistencia de la planta conforme envejece. Kearsley y 

Whitham (1989) demostraron como la resistencia de Populus angustifolia 

(Betulaceae) contra ciertos escarabajos (Chrysomelidae) aumenta conforme ta 

planta envejece, mientras que la resistencia a los afidos disminuye. Otros estudios 

realizados con semillas y con plantulas demuestran que existe una mayor 

concentracién de metabolitos secundarios en las semillas; y también se ha 

encontrado que hay mas sustancias defensivas en los meristemos con respecto a 

‘a hoja expandida (Herms y Mattson 1992). 

A\ analizar la defensa fisica en poblaciones de Acacia sp. en la regién Este de 

Africa, se encontré que el numero de espinas disminuye conforme aumenta la 

altura de la planta (Brahmachary 1982), por lo que los estadios ontogénicos 

tempranos son mas defendidos que los tardios. 

Si tomamos en cuenta las teorias de defensa quimica, de ta asignacion de 

recursos, defensa optima y apariencia, se podria sugerir un patron compatible con 

el cambio ontogénico: tas plantas mas jévenes tendrian defensas cualitativas 
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mientras que las adultas tendrian cuantitativas (Coley ef al. 1985: Feeny 1976; 

Rhodes y Cates 1976). 

Cabe resaltar que por fo general la defensa de fas plantas en contra de 

herbivoros funciona como un conjunto con varios elementos. Las plantas no 

necesariamente tienen un sdla factor defensivo, sina que pueden adoptar una 

estrategia con multiples tacticas, dependiendo el estadio de desarrollo y de las 

condiciones ambientales (Brahmachary 1982; Dirzo y Harper 1982; Herms y 

Mattson 1992; Kearsley y Whitham 1989; Stapley 1998). 

En ausencia de estudios que aporten evidencia empirica, no es posible 

avanzar una respuesta al problema de qué tipo de defensa o resistencia en contra 

de herbivoros adoptan las plantas mirmecofitas en estadios tempranos de 

desarrollo. El campo de trabajo esta abierto para continuar con las investigaciones 

que permitan esclarecer los mecanismos defensivos durante la ontogenia de las 

plantas mirmecofitas. 

En este estudio intento contribuir al campo referido, a través de una 

investigacion de los mecanismos potenciales de defensa en plantas juveniles, pre- 

colonizadas, de una planta tropical mirmecéfita por excelencia: Cecropia peltata 

(Fig. 1), que mantiene una relacién mutualista, presumiblemente defensiva- 

alimenticia con hormigas del género Azteca. El enfoque adoptado consiste en 

comparar diferentes componentes de la herbivoria y de la defensa entre plantas 

colonizadas y plantas en una etapa ontogenética tal que no son colonizadas por 

hormigas mutualistas. 

Hipstesis de trabajo 

¢ Las hormigas que habitan en plantas de Cecropia peltata defienden a la planta 

€n contra de los herbivoros. 

e Las plantas juveniles de Cecropia peltata, que todavia no tienen asociacién con 

hormigas, deben presentar algtin mecanismo diferente de defensa en contra de 

los herbivoros. 

e Con base én el punto anterior, !a herbivoria deberia ser comparable en plantas 

pre-colonizadas y colonizadas de Cecropia pettata.
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Figura 1. Cecropia peltata (Dibujada por Enrique Rodon)



HISTORIA NATURAL DEL SISTEMA DE ESTUDIO 

El género Cecropia pertenece a la recientemente denominada Familia 

Cecropiaceae (antes Moraceae). El género incluye una gran cantidad de especies 

(60), que constituyen uno de los rasgos fisonémicos mas distintivos de las selvas 

neotropicales en sus primeras fases de regeneracién natural (Franco- Rosselli y 

Berg 1997). La palabra para denominar ef género Cecropia, fue acufiada por 

Loefling en 1758 haciendo referencia a la ciudad amuraliada, construida por el rey 

ateniense Cécrope para resistir a sus enemigos (De Andrade 1984). 

Recientemente, debido a la actividad humana, las plantas del género Cecropia se 

han visto favorecidas por la apertura de caminos, claros, campos de cultivo y 

potreros; y constituyen uno de los elementos mas caracteristicos de! paisaje 

neotropical. 

Las especies del género Cecropia tienen un papel muy importante en los 

procesos de sucesién de las selvas americanas, pues son muy abundantes y 

presentan una alta tasa de crecimiento, por Jo que en la mayoria de los claros 

selvaticos encontramos ejemplares de este género. 

En México se reconocen dos especies del género Cecropia: C. obtusifolia 

principaimente en la regién del golfo de México, y C. peltata en la costa Pacifica, 

aunque fa distribucion de ésta no se encuentra bien definida, y existen 

controversias al respecto. La mayoria de fos estudios realizados en nuestro pais 

se centran en C. obtusifolia. Dichos estudios se han enfocado a analizar aspectos 

demograficos y de genética de poblaciones (Alvarez-Buylla 1986; Alvarez-Buylla y 

Martinez-Ramos 1990, 1992; Alvarez-Buylla y Garay 1994; Martinez-Ramos et al. 

1988), de biologia de la dispersion (Estrada et al. 1984), de herbivoria (Frias 1996; 

Nufiez-Farfan 1985; Nufiez-Farfan y Dirzo 1989), de la ecologia de la germinacion 

(Vazquez-Yahes y Smith 1982), y de la fisiologia de la especie (Traw y Ackerly 

1995; Strauss-Debendetti y Berlyn 1994). 

Cecropia peltata L. es una planta pionera neotropical, que se distribuye en 

Centro América desde el sur de México y el Caribe, hasta el norte de Colombia y 

Venezuela (Fig. 2), en pisos altitudinales que van entre el nivel del mar y



  
Figura 2. Distribucién de Cecropia peltata en el neotrépico 

(Modificado de Franco-Roselli y Berg 1997.)
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1800 m (P. Franco-Roselli, datos no publicados). También se tiene conocimiento 

de su introducci6n reciente en ef centro de Africa (McKey 1988). 

Cecropia peltata es un Arbol de 6-15 m de altura, cuyo tronco tiene 

entrenudos huecos, Asperos, con indumento hispidulo. Las yemas foliares 

presentan estipulas blancas, rosadas o amarillo-rojizas, de 3.5-9 cm de largo. Los 

peciolos alcanzan una longitud de 22-56 cm y la lamina foliar es peltatifida a 

peltatipartida, de 29-49 x 37-55 cm. Por la haz es aspera con pelos hirtulos y 

pelos uncinados de diferentes tamarios, ademas de algunos pelos aracnoides. El 

envés es blanco o grisaceo, con indumento aracnoide denso. En las venas 

principales presenta pelos largos, rectos o uncinados. Los lébulos foliares son ((9- 

) 10-11), elipticos, oblongos u obovados, ef mayor de fos cuales es dos veces mas 

grande que el menor. El Apice puede ser de redondeado a ligeramente 

acuminado. En Ia insercién abaxial del peciolo en el tronca se hacen evidentes 

fas cicatrices de los nudos, y en la parte inferior del pecialo se desarrolla una 

estructura lanosa, colectivamente iamada trichilia (Fig. 3), a partir de ta cual se 

Producen unos corpuisculos de color blanco, los Cuerpos Milllerianos (Fig. 3 y 4). 

Cecropia peltata es una especie dioica sin caracteres sexuales primarios 

distinguibles. Las inflorescencias masculinas de color amarillo verdoso, tienen 

flores de 0.8-1.2 mm de didmetro. Las inflorescencias femeninas son 

rectangulares estrechas, también amarillo verdosas; los frutos son de 0.1-0.2mm 

de didmetro, de color amarillo. En Colombia, la especie florece y fructifica todo ef 

afio por {o que los frutos son dispersados por una gran cantidad de especies de 

aves y murciélagos (P. Franco-Roselli, datos no publicados). Asi mismo, en la 

localidad de estudio (Selva Lacandona), los frutos son dispersados por numerosas 

especies de aves, murciélagos y mamiferos como martuchas (Potos flavus), 

tlacuaches (Didelphis marsupialis y Philander opossum) (Medellin 4994), asi como 

reptiles (iguana iguana) (R. Dirzo com. pers.; E. del Val obs. pers). Comunmente 

en México, se le conoce bajo el nombre de guarumbo, hormiguillo o chancarro, y 

focaimente en maya lacand6n se le denomina "XK‘o’och” (Argueta 1994). 
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Figura 3. Tronco de Cecropia peltata (en la Selva Lacandona), con evidentes 

trichilia en la base de los peciolos, secretando cuerpos Miullerianos. El entrenudo 

de las dos hojas con cuerpos Miillerianos tiene una longitud aproximada de 5cm.
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Figura 4. Hormigas Azteca sp. recolectando cuerpos Millerianos (CM) 

producidos en el triquilium (T) en Cecropia peltata; P, peciolo: Y, yema 

foliar, se muestra también un orificio (OC) de acceso al tronco hueco 

Tomado de Price (1997). 
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Cecropia peltata es una planta mirmecofita que se encuentra asociada, en 

la mayoria de los casos, con hormigas del género Azteca. La asociacién entre 

Cecropia y hormigas fue observada por los primeros historiadores naturales 

europeos que vinieron a América. Marcgravius en 1648 dié la primera descripcién 

de esta planta mirmecofita (Wheeler 1942). Las hormigas asociadas a C. peltata 

anidan en el tronco (domacio) y se alimentan de los cuerpos Millerianos 

Producidos por los trichilia (Fig. 4). Los cuerpos Milllerianos estan compuestos por 

lipidos, proteinas y carbohidratos en forma de glucdgeno idéntico al glucégeno 

animal (Rickson 1971). En ocasiones, en algunos individuos de C. peltata se 

encuentran colonias de Céccidos (Insecta: Homptera: Coccidae) que habitan en el 

interior del tallo y las hormigas los “ordefan” para obtener alimento adicional 

(Rickson 1977). Por !o general, el follaje presenta un dafio por herbivoros 

felativamente bajo, aunque ocasionaimente algunos individuos exhiben un grado 

de defoliacién notable (E. del Val, obs. pers). Asi mismo, la colonizacién de la 

Copa por plantas enredaderas no es del todo ausente (Frias 1996). 

El género Azteca (Sufamilia Dolichoderinae, Tribu Dolichoderini) esta 

Constituido por 150 especies que producen colonias de hormigas moderadamente 

polimérficas, y trece de ellas habitan en los troncos huecos de Cecropia spp. 

(Ayala et al. 1996). 

Las especies de Azteca estan distribuidas en la region neotropical y son de 

habito exclusivamente arbéreo. Se caracterizan por tener fa cabeza en forma de 

Coraz6n y por ser hormigas muy agresivas (Hdlldobler y Wilson 1990). 

Algunos autores han argumentado que las hormigas del género Azteca se 

@ncargan de eliminar a los herbivoros que se suben a las hojas y de matar las 

lianas que trepan en el tronco de Cecropia, por lo que Janzen (1969) las consideré 

como “agentes alelopaticos”. El argumento de que las hormigas son agentes 

defensores de las plantas de Cecropia spp., solamente ha sido comprobado en 

dos estudios experimentales en condiciones naturales, en Ecuador (Schupp 

1986), y en México (Frias 1996). Schupp (1986) encontrd que las plantas 

juveniles de Cecropia aff. obtusifolia colonizados por hormigas de Azteca 
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constructor crecen con mayor vigor con respecto a plantas testigo de las cuales 

fueron removidas fas hormigas. Al mismo tiempo, !a herbivoria por coledpteros y la 

presencia de enredaderas disminuy6 en las plantas con hormigas. En un estudio 

experimental realizado en la regién de Los Tuxtlas (México), Frias (1996) 

demostré que en Cecropia obtusifolia !a presencia de hormigas se ve reflejada en 

un menor indice de herbivorismo y en un mayor crecimiento en el diametro basal y 

area foliar, en comparacién con individuos de C. obtusifolia mantenidos 

experimentalmente sin hormigas. En el mismo estudio el autor realiz6 un andlisis 

Cualitativo de metabolitos secundarios (cromatografia de gases) en plantas pre- 

colonizadas y adultos de C. obtusifolia y se evidencié una diferencia en los picos 

de absorcién entre ambas. El autor postula que dicha diferencia entre los dos 

grupos de edades podria estar relacionada con sustancias implicadas en la 

defensa (Frias 1996). 

Los dos estudios citados han demostrado que las plantas de Cecropia que 

estan colonizadas por hormigas presentan un mejor desarrollo que las no 

colonizados desde afios antes de la primera reproduccién, y postulan que la 

ocupacién por hormigas puede ser determinante para la sobrevivencia hasta la 

madurez. En suma, dichos estudios ponen de manifiesto que las hormigas son un 

factor determinante en la resistencia al dafio y en la reduccién del impacto por 

herbivoros en las plantas colonizadas. 

En otro trabajo directamente relacionado como antecedente a fa presente 

investigacién, Cotey (1987) realizé un estudio en el Parque Nacional Manu (Peru) 

y en Barro Colorado (Panama) con varias especies de Cecropia, y demostré que 

existe una relacion positiva entre la aceptabilidad por herbivoros y e! tamajio 

(altura) de la planta, concluyendo que las hojas de los adultos son preferidas con 

respecto a los juveniles. Esta investigacién nos Sleva a suponer que conforme la 

planta se desarrolla produce una menor cantidad de sustancias quimicas 

defensivas en contra de herbivoros. En México, en las dos especies existentes de 

Cecropia (C. obtusifolia y C. peltata), la colonizacién por hormigas del género 

Azteca no sucede sino hasta que los individuos tienen una altura aproximada de 

t m. Esto se debe probablemente, a que las plantulas tienen un tronco muy 
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delgado (domacio muy pequefio) y las hojas no presentan trichilia que produzca 

cuerpos Milllerianos. Se podria argumentar que estas caracteristicas constituyen 

una restriccién ontogénica que conduce a que las plantulas y juveniles pequefios 

No tengan fa capacidad para albergar una colonia de hormigas hasta que 

Sobrepasan esta etapa (R. Dirzo, com. pers.). 

Tomando como base estos antecedentes de historia natural y los estudios 

realizados previamente con el géneto Cecropia, consideré interesante tevar a 

cabo una investigacion sobre la defensa en contra de herbivoros en dos estadios 

del desarrolto ontogenético de C. peltata. Esta especie presenta una fase 

infantilfuvenil caracterizada por la ausencia de colonias de hormigas, seguida de 

una fase en la que se desarrollan atributos asociados a la colonizacién y. 

posiblemente, defensa por hormigas. En este trabajo, en particular, realicé una 

comparacién entre los individuos juveniles que ya presentan una colonia 

establecida de hormigas, y !os individuos que todavia no la tienen. La 

comparaci6n consistié en evaluar el dafio causado por herbivoros en fa planta, la 

produccién de metabolitos secundarios y tricomas, ambos componentes 

Posiblemente destinados a la defensa, y lta aceptabilidad por herbivoros 

generalistas, en ambos grupos de plantas: pre-colonizados (<1 m.) y colonizados 

1.5m.). 
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OBJETIVOS 

1. Cosroborar si existe una defensa en contra de los herbivoros por parte de las 

hormigas que habitan en el interior de Cecropia peltata. 

2. Investigar si existen diferencias en el dafio causado por herbivoros entre tos 

individuos de Cecropia peltata pre-colonizados y colonizados por hormigas. 

3. Evaluar si existen mecanismos alternativos de defensa a la asociacién con 

hormigas, en contra de herbivoros en los individuos pre-colonizados de 

Cecropia peltata. 

4. En caso de existir mecanismos alternativos de defensa, dilucidar cémo es la 

aceptabilidad del follaje de plantas pre-colonizadas y colonizadas de Cecropia 

peltata por herbivoros generalistas. 

El primer objetivo pretende confirmar que las hormigas constituyen un 

mecanismo de defensa de las plantas colonizadas de C. pelfata en contra de los 

herbivoros. Esta parte del estudio seria complementaria a los dos estudios 

existentes (Schupp 1986; Frias 1996) que han demostrado tal rol defensivo. Los 

objetivos restantes intentan aportar elementos para dilucidar si existen cambios en 

los mecanismos de defensa en contra de los herbivoros durante la ontogenia de 

C. peltata. 

La importancia del estudio radica en el hecho de que intenta investigar a 

una planta mirmecofita como un sistema dinamico durante dos estadios de su 

desarrollo ontogenético. 

Para entender el sistema “planta mirmecéfita" hay que tomar en cuenta la 

asociacién con las hormigas, pero no pueden dejarse de lado otras caracteristicas 

(fisicas y quimicas) que posiblemente influyen en la estrategia defensiva en contra 

de herbivoros. La mayoria de los estudios con plantas mirmecéfitas se centran 

Unicamente en la relacién planta-hormiga, mientras que este trabajo intenta 

abordar el sistema desde un punto de vista mas integral, incluyendo ademas otros 

elementos defensivos quimicos y fisicos, y sus cambios durante ef desarrollo. 
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MATERIALES Y METODOS 

EI Sitio de estudio 

El estudio se realiz6é en la Estacion Biolégica Chajul ubicada en la Reserva Integral 

de la Biésfera Montes Azules en la Selva Lacandona, Chiapas (16°04'55”, 

16°57'28"N y 90°45°01", 91°30'24"0O), entre agosto de 1997 y septiembre de 

1998. 

La Selva Lacandona (Fig. 5), junto con el Petén Guatemalteco, constituyen 

la porcién de selva humeda de mayor extensién en el limite de su distribucién 

boreal (Dirzo 1991). La Reserva de Montes Azules abarca un area de 331, 200 

hectéreas, y esta ubicada en los municipios de Ocosingo y Las Margaritas 

(Gomez-Pompa y Dirzo 71995}. Los suelos de ta Selva Lacandona son 

principalmente de origen cretacico (Garcia-Gil y Lugo 1992). La region presenta 

tres sierras principales perpendiculares a los rios Lacanja y Salinas, que van de 

tos 2450 m s.n.m. en la altiplanicie chiapaneca a 60 m s.n.m. en ef Usumacinta. Al 

sureste del rio Lacantun encontramos regiones de lomerios con cerros aislados 

(Mendoza 1997). 

La Reserva de Montes Azules presenta un clima calido-humedo, que se 

caracteriza por presentar una temperatura media anual de 22°C y una temperatura 

en el mes mas frio de mas de 18°C, con régimen de fluvia de verano e influencia 

del monzén; también existe un periodo de canicula o sequia interestival en ta 

temporada mas htimeda, en la mitad caliente y lluviosa de! afio. 

La precipitacién es superior a los 2500mm al! afio, y se concentra en los 

meses de julio a septiembre, y en el mes mas seco Ia precipitacién es de 20mm 

(Gémez-Pompa y Dirzo 1995). 

Las condiciones climaticas de la region estan fuertemente influenciadas por 

los vientos alisios provenientes del Golfo de México en verano y otofio, los cuales 

aportan e! 80% de la precipitacion de la zona. Los vientos contralisios y masas de 

aire polar ocasionan periodos calidos y muy secos (suradas) en los meses de 

invierno y primavera, y se. alternan con periodas frios y tigeramente himedos 

(nortes) concentradas de noviembre a enero (Mendoza 1997). 
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Figura 5. Ubicacién geografica de la Reserva de !a Bidésfera de los Montes Azules 

y de ta Estacion Bioldgica Chajul (EBCH), en la Setva Lacandona, Chiapas 

(Modificada de Mendoza 1997.) 
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Debido a esta abundante precipitacién y al relieve heterogéneo, la Selva 

Lacandona posee una red fluvial muy importante. Las principales corrientes corren 

de noreste a suroeste y las secundarias corren en los valles sinclinales. Al mismo 

tiempo, la regién posee importantes cuerpos lacustres, entre los que destacan el 

sistema de lagos Ocotal, Ojos Azules, Escobar y £! Suspiro en e! norte; las 

lagunas de Lacanja, Santa Clara, Jalisco, Carranza y Metzaboj en ef noroeste; y 

Por ultimo al sur encontramos la laguna mas grande, Miramar (Fig. 5) (Garcia-Gil y 

Lugo 1992). 

Los suelos de la regién también son diversos; los mas importantes son 

litosoles (escarpados con afloramientos rocosos y relacionados con vegetacién 

baja), cambisoles (suelos j6venes), luvisoles, acrisoles, gleisoles, fluvisoles 

(formados por depdsitos aluviales recientes), rendzinas (muy frecuentes, ricos en 

materia organica sobre roca caliza), y vertisoles (arcillosos en pendientes poco 

Pronunciadas) (Mendoza 1997). Estas caracteristicas geofisicas se ven 

claramente reflejadas en la vegetacién de la Selva Lacandona. Los tipos de 

vegetacion presentes en la reserva son: selva alta perennifolia, selva mediana 

Perennifolia de canacoite (Bravaisia integerrima), bosque de pino encino, bosque 

mesofilo de montafia, bosque riberefio, jimbales, y sabanas (Gémez-Pompa y 

Dirzo 1995). 

La selva alta perennifolia cubre la mayoria de la superficie de la reserva, y 

se caracteriza por su vegetacién arbérea superior a los 25 m, con algunas 

especies que llegan hasta 60m. Las especies arbéreas que dominan son: Switenia 

macrophylla, Lonchocarpus sp., Ceiba pentandra, Cedrela odorata, Licania 

Platypus, Terminalia amazonia, Dialium guianense, Manilkara zapota, Guatteria 

anomala, Vatairea lundelli, Pseudolmedia oxyphyllaria, Quararibea funebris, 

Bemuillia flammea, Sterculia apetala, Cupania sp., Alchomea latifolia y 

Cymbopetalum penduliflorum. Asi mismo, son muy frecuentes los contrafuertes 

desarrollados, y por lo general los arboles tienen troncos largos, y las ramas estan 

situadas en el extremo superior. En el estrato inferior existe una gama amplia de 

forma vegetativas, siendo muy abundantes los arbustos y las palmas umbroéfilas 

(Gémez-Pompa y Dirzo 1995).
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En el estudio floristico mas reciente, se describen 3400 especies de plantas 

que segtin los autores, corresponden al 78.8% del total estimado para la zona, de 

las cuales 23 se encuentran bajo riesgo de amenaza, endémicas o en peligro de 

extincién (Martinez et af. 1994). 

Actualmente en la Selva Lacandona también se observan, de manera 

prominente, algunas especies tipicas de la vegetacién secundaria como Cecropia 

obtusifolia, C.peltata, Ochroma pyramidale y Schyzolobioum paraibum (Castillo- 

Campos y Narave Flores 1992; Gdmez-Pompa y Dirzo 1995). Cecropia peltata es, 

sin duda, uno de los elementos mas notables tanto asociada a sitios abiertos por 

perturbaci6n humana, como a la orilla de caminos y rios, y en los claros naturales 

de la selva.
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Experimentos y observaciones 

Evaluacion de la defensa por hormigas en plantas de Cecropia peltata 

Para verificar experimentalmente si las hormigas que habitan dentro del tronco de 

Cecropia peltata efectivamente defienden a la planta, segui el protocolo propuesto 

por Frias (1996). Para este fin, escogi 10 parejas de plantas juveniles de C. pelfata 

al azar (de una muestra de 100, saqué 20 nimeros al azar) colonizadas por 

hormigas y que presentaban caracteristicas fisonémicas muy semejantes (altura, 

diametro basal y numero de hojas) y que se encontraban creciendo bajo la misma 

situacién ambiental. Las plantas de cada pareja se encontraban a una distancia de 

entre 1 y 2 m. 

De cada pareja seleccioné al azar un individuo para eliminar las hormigas y 

dejé el otro como testigo. Para esto, asperjé las plantas seleccionadas para 

eliminar las hormigas con el insecticida comercial Dimetoato (Rogor-Dragon) al 

0.04%. Realicé a aspersion del insecticida sobre toda la superficie de las plantas 

con un aspersor agricola. Para asegurar la muerte de la colonia de hormigas, 

inserté ademas un tubo Eppendorf con insecticida en el interior de las plantas 

experimentales, por medio de una incision en el entrenudo del tronco. 

Posteriormente cerré la incision y la cubri con cinta adhesiva para evitar la salida 

de vapores, asi como para evitar infecciones por hongos. Dejé actuar al insecticida 

por un dia, y después asperjé nuevamente las plantas con agua y retiré los tubos 

Eppendorff del interior. En tos individuos testigo levé a cabo la misma 

manipulacién, tanto !a aspersién como la introduccién de tubos Eppendorff, pero 

con agua destilada en lugar de insecticida. En algunas ocasiones fue necesario 

volver a asperjar con el insecticida a los individuos experimentales pues 

presentaban nuevas colonizaciones por hormigas. 

Una vez establecidos tos dos tratamientos, medi en cinco ocasiones el 

dafio causado por herbivoros (aproximadamente cada 60 dias y durante 10 

meses) en todas las plantas. Asigné una categoria de dafio visual a cada una de 

las hojas de las plantas. La definicion de las categorias de dafio fue la propuesta 

por Dirzo y Dominguez (1995) (Tabla 1). 
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Tabia 1. Categorias visuales de dafio foliar utilizadas para calcular el nivel de 

herbivoria por planta 

  

Categoria % del area foliar dafiada 

0 0 

1 1a6 

2 6a12 

3 12a25 

4 

5 

  

25 a50 

50 a 100 
  

A partir de las categorias de dafio para cada hoja, calculé un Indice de 

Herbivoria (1H) para cada planta, de la siguiente manera: 

IH=Z indi 
N 

donde n; es el numero de hojas en la categoria i de dafio, jes la categoria (entre 0 

y 5), y N el nimero total de hojas de fa planta. Los indices de herbivoria se 
analizaron estadisticamente por medio de la prueba de aleatoreidad para 

muestras pequefias (Siege! 1988) . 

Al mismo tiempo, en cada uno de tos censos, también medi algunas 
caracteristicas relacionadas con el desempefio de las plantas: incremento en 

altura (medido con un flexémetro desde una marca fija en la parte basal del tronco 

hasta la yema foliar), incremento en diametro basal (a través de mediciones 

consecutivas con un vernier, en un punto marcado en la base del tronco pegado al 

suelo en et tiempo inicial), nero de hojas en pie, presencia y cobertura por 

enredaderas (estimada visulamente como el porcentaje de la copa cubierta, 

suponiendo que la copa fuese un circulo). Para analizar los resultados de 

crecimiento en altura y diametro basal utilicé la prueba de aleatoreidad para 
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muestras pequefias (Siegel 1988) y para analizar el numero de hojas en pie utilicé 

la prueba de Wilcoxon (Zar 1996). 

\dentificacién de las hormigas 

Después del primer censo de herbivoria, me di cuenta de que probablemente tos 

individuos de Cecropia peltata estaban colonizados por mas de una especie de 

hormigas, por lo que decidi evaluar qué hormiga estaba presente en cada planta. 

Colecté hormigas de todas fas plantas de estudio en cuatro meses del afio: 

septiembre 1997, diciembre 1997, febrero 1998 y mayo 1998. Identifiqué el género 

de cada grupo de hormigas con ayuda de la clave propuesta por Hélidober y 

Wilson (1990) y evalué si era el mismo género en cada planta durante todo el afio 

de estudio. 

Comparacion de los mecanismos defensivos entre dos estadios de 

desarrollo de Cecropia peltata: 

plantas juveniles pre-colonizadas y colonizadas 

Tasa de herbivoria 

De una poblacién de 100 individuos numerados de Cecropia peltata en los 

alrededores de la Estacion Chajul, ubiqué 40 individuos juveniles (escogidos 

aleatoriamente por medio de una tabla de numeros al azar) de dos categorias 

ontogenéticas: 20 individuos pre-colonizados (<1 m) y 20 colonizados (>1.5 m). 

Durante el transcurso de la investigacion segui los siguientes caracteres de 

todas las plantas escogidas: altura, diametro basal, numero de hojas en pie, 

presencia de enredaderas y porcentaje de area foliar cubierta por enredaderas. 

Estas mediciones se hicieron como lo describi en la seccién anterior, para el caso 

de las plantas asperjadas y testigo. Los caracteres de altura y diametro basal se 

analizaron por medio de la prueba de ateatoreidad para muestras pequefias 

(Siegel 1988) y el numero de hojas en pie se analizé por medio de una prueba de 

Wilcoxon (Zar 1996). Los resultados se presentan como media + error estandar. 
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En los 40 individuos marqué todas las hojas nuevas o que no presentaran 

dafio por herbivoros (el numero no fue el mismo en todas las plantas, pues 

dependié de las caracteristicas individuales). Para marcar las hojas utilicé un 

alambre recubierto de plastico de color que permitid su identificacién a lo largo del 

experimento, Cada color definié la identidad individual de cada hoja marcada. En 

dichas hojas cuantifiqué el dafio causado por herbivoros en el transcurso de tres 

meses y obtuve la tasa de herbivoria (TH). 

Para calcular TH marqué los vértices de un cuadro de 10 x 10 cm? en el 

iébulo mayor de ta ldmina foliar de cada hoja, que correspondia con un acetato 

cuadriculado del mismo tamafio (10 x 10 cm’). El seguimiento de esta area 

marcada me pemmitié cuantificar el area removida por los herbivoros en un 

determinado lapso de tiempo. Para ello, en cada fecha de censo, coloqué el 

acetato cuadriculado en el area marcada y registré el numero de puntos de la 

cuadricula que correspondia a lamina foliar dafiada por herbivoros o a jamina 

intacta. El cociente de los puntos dafiados/intactos + dafiados, constituye una 

estimacion del area foliar dafiada total. Para calcular la tasa de herbivoria (TH) 

utilicé la siguiente formula: 

TH = AFD; - AFDy 
t 

donde AFDp és el area foliar danada en el tiempo 0, AFD, el area foliar dafiada en 

el tiempo 1, y t el ndmero de dias que transcurrieron entre los tiempos 0 y 1 (Frias 

1996). 

El marcaje y medicién de la tasa de herbivoria, {o llevé a cabo una vez en la 

estacién de lluvias (septiembre 1997-diciembre 1997) y una vez en la estacién de 

secas (febrero 1998-mayo 1998) en los mismos individuos. 

Seis plantas tuvieron que ser reemplazadas en la segunda época del aiio, 

porque se murieron o porque fueron colonizadas por hormigas. 
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Defensa quimica 

De cada grupo de plantas (pre-colonizadas y colonizadas), colecté una muestra de 

follaje (N= 30 individuos y 60 hojas, dos hojas por individuo escogidas al azar) 

para realizar un analisis de metabolitos secundarios y evaluar la defensa quimica. 

Procesé las muestras de follaje después de haberlo secado. 

En primer término, moli !as muestras secas y puse a extraer 3 g del follaje 

de cada grupo, con 100 ml de diclorometano:metanol (1:1) por una semana, 

utilizando un proceso de maceracién. Filtré las dos muestras y con ayuda de un 

totavapor Buchi R-114, concentré los extractos resultantes a sequedad. A partir 

de los extractos secos, analicé cualitativamente las muestras por medio de 

cromatografias de capa fina. En placas de gel de silice con diferentes sistemas de 

eluci6n, elui las muestras hasta encontrar la mezcla de disolventes que mejor 

separara los compuestos. Esta fue acetato de etilo:metanol (1:1), Las placas 

fueron reveladas con sulfato cérico. 

También analicé los extractos en un cromatografo de gases, para detectar 

diferencias entre los dos tipos de plantas. Las condiciones del cromatografo (HP 

5890 serie If), fueron las siguientes: 

Espectrometro de masas Jeo! JMS-SX102A 

Columna: capilar HP5 (5% fenilmetilsilicon 32mm (diametro interno)) 

Espesor de pelicula: 0.25um 

Temperatura de Camara de ionizacion 280° 

Gas acarreador: Helio 

Inyeccion split 1/30 

Rango de masas: 10-800 

Fenoles totales 

Para cuantificar los fenoles totales de los dos grupos de estudio, utilicé el método 

Propuesto por Price y Butler (1977). A partir del material vegetai seco y molido, 

extraje las muestras con metanol al 100% durante 1 min, y puse 250 tl de muestra 

en un contenedor con 25 ml de agua desionizada. Afadi 3 mi de reactivo de 

cloruro férrico, y después de 3 min agregué 3 mi de ferricianuro de potasio. Dejé 
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reposar y 15 min después lei la absorbancia de las muestras a 720 nm en un 

espectrofotémetro Beckman DU 650. 

Realicé 10 repeticiones para cada tipo de planta y elaboré la curva patron 

con acido galico. Calculé la concentracion de fenoles totales por gramo de peso 

seco de cada muestra a partir de la curva patron. Como se perdié la variacién 

individual de las muestras, no pude analizar estadisticamente estas diferencias. 

Taninos condensados 

Cuantifiqué los taninos condensados por el método de la proantocyanidina, 

recomendado por Waterman y Mole (1994). En este caso, extraje las muestras de 

material seco con metanol al 50% durante 24 hrs. Una vez filtrado el extracto, 

mezclé 7 ml de reactivo de hepthidrato de sulfato ferroso con 500 ul en un tubo de 

ensaye con tapa. Después calenté a 95°C en bajio Maria por una hora. Dejé 

enfriar jas muestras y lei la absorbancia a 550 nm en el espectrofotometro 

Beckman DU 650. 

Calculé la absorbancia debida a los taninos por peso seco de muestra, y 

por el mismo motivo de la pérdida de la variaci6n individual, no pude analizar las 

diferencias estadisticamente. 

Taninos hidrolizables 

Para detectar los taninos hidrolizables utilice el método de la rodanina 

fecomendado por Waterman y Mole (1994). Extraje las muestras de material seco 

con acetona al 70% por 24hrs. Una vez extraidos, mezclé 1 ml de muestra con 5 

ml de acido sulfurico 1 M en un tubo de ensaye con tapa, y ventilé por 5 min con 

nitrégeno para remover el oxigeno. El tubo de ensaye sellado con cinta de teflén, 

lo calenté por 26 hrs a 100°C. Una vez frio, aforé la muestra a 50 ml con agua 

desionizada. Tomé un mililitto de esa mezcla y afiadi 1.5 mi de la solucién 

metandlica de rodanina. Exactamente 5 min después afadi 1 ml de hidréxido de 

potasio 0.5 M, y otros 2.5 min después dilui con agua desionizada hasta 25 ml. 

Por ultimo, depués de 5 min, lei la absorbancia a 520 nm en un 

espectrofotémetro Beckman DU 650. La curva patron la realicé con acido galico.



Materiales y Métodos 

Alcaloides 

Para evaluar la presencia de alcaloides, primero realicé un extracto del follaje de 

los dos grupos de plantas de C. peltata con metanol durante 15 dias. 

Posteriormente filtré el extracto y fo concentré en un rotavapor de alto vacio Buchi 

RE-ili. Disolvi 1gr del extracto en 20mI de cloroformo. Esa mezcla fa extraje tres 

veces con acido clorhidrico 1N. La solucién acida la basifiqué hasta alcanzar un 

pH de 8 con hidréxido de amonio al 10% y extraje con triclorometano tres veces. 

En la ultima extraccion se formaron dos fases: !a organica y la alcalina. La fase 

alcalina la 'levé a un pH de 11 con hidréxido de amonio y volvi a extraer con 

triclorometano, y Se separaron nuevamente dos fases. Junté las dos fases 

organicas y las sequé con sulfato de sodio. Después concentré la mezcla en el 

rotavapor Buchi R-114, para tener ef crudo alcaloideo. 

En dos placas de gel de silice corri los extractos junto con atropina como un 

control positivo, una en un sistema de elucién cloroformo — acetato de etilo 8:2, y 

la otra en cloroformo - acetato de etilo 1:1. Finalmente, revelé las placas con el 

teactivo Dragendorff (un reactivo que permite detectar alcaloides). 

Defensa fisica 

Con el fin de conocer si existe una diferencia entre fas caracteristicas fisicas de las 

hojas de los individuos colonizados y pre-colonizados de C.peltata, conté el 

numero de tricomas por centimetro cuadrado presentes en la haz de la hoja. 

Utilicé una hoja de cada individuo de estudio escogida al azar El conteo de 

tricomas lo llevé a cabo con un microscopio estereoscépico en la haz de las hojas 

evitando las nervaduras. Cuantifiqué 10 campos de 10x3x cm de cada hoja, y 

después calculé el numero promedio de tricomas por centimetro cuadrado para 

cada hoja. 

Para determinar si existia diferencia entre la densidad de tricomas entre los 

dos estadios de desarrollo de Cecropia peltata utilicé un analisis de varianza de 

una via (Zar 1996). 
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Aceptabilidad por herbivoros 

Para estos ensayos utilicé larvas de insectos generalistas de la especie 

Spodoptera fugiperda (Lepidoptera: Nocturinidae: Amphipyrinae) para realizar 

pruebas de aceptabilidad con hojas de 25 individuos de cada grupo (colonizados y 

pre-colonizados) de C. peltata, escogidos al azar. 

Llevé a cabo fos experimentos de aceptabilidad de la siguiente manera: 

cultivé 50 larvas de Spodoptera fugiperda hasta que entraron en el 3er. estadio. 

En esta etapa y previo al experimento, alimenté las larvas con fechuga durante 8 

dias. Después las dejé sin comer por un transcurso de 6 horas y entonces, dentro 

de una caja Petri, les ofreci un disco de C. peltata con un area conocida (7cm de 

diametro). A la mitad de las larvas (N=25) les ofreci hojas provenientes de plantas 

pre-colonizadas y la otra mitad (N=25) de plantas colonizadas. La asignacion de 

qué larva comia qué hoja fue de manera aleatoria. Doce horas después 

cuantifiqué el area consumida de cada disco con un acetato cuadriculado. 

Una vez terminado el experimento, analicé los resultados para determinar 

si existian diferencias en ta aceptacion por parte de los herbivoros entre las hojas 

de los individuos pre-colonizados y los colonizados comparando el 4rea 

consumida (mm?) de los dos grupos de plantas por medio de una prueba de t de 

Student (Zar 1996). 
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RESULTADOS 

Evaluaci6n de ta defensa por hormigas 

en plantas colonizadas de Cecropia peltata 

Indice de herbivoria 

El experimento de remocién de la colonia de hormigas de 10 plantas de C. peltata, 
Sugiere que las hormigas colonizadoras podrian ser agentes defensivos en contra 
de los herbivoros. Desafortunadamente, hubo una mortalidad considerable de las 
plantas experimentales, de tal forma que 6 meses después sdlo 6 parejas de 
plantas permanecieron disponibles para medir la herbivoria. La principal causa de 
muerte fue la pronunciada sequia que hubo durante los meses de febrero a junio 
en Ja Selva Lacandona debida al fendmeno del Nifio (ENSO). No obstante, cinco 
de fas seis parejas mostraron una diferencia absoluta negativa en ta comparacién 
Pareada det indice de herbivoria planta testigo-planta asperjada (Fig. 7) 

Con el fin de expticar en mayor detalle ei impacto de la aspersion sobre la 
herbivoria, tratando de salventar las dificultades impuestas por el reducido tamafio 
de muestra remanente, analicé la distribucién de frecuencias de dafio de todas las 
hojas de las plantas de ambos tratamientos (en conjunto), con respecto a las 
categorias de dafio visuales (Fig. 8). La distribucion mostré un patron de sobre- 
fepresentaci6n de tas hojas de plantas asperjadas en las categorias de dafio 
intenso (4 y 5), asi como un déficit en la categoria de hojas intactas (cero dafio) de 
estas mismas plantas. Las plantas testigo mostraron el patron opuesto, El andlisis 
de contingencia de las distribuciones de tas hojas en las categorias de dafio, 
indica que existe un patron marginaimente significativo (7=10.9; P=0.053). 

En concordancia, e! indice de herbivoria (calculado sobre el total de hojas 
de cada grupo), fue mayor en fas plantas asperjadas (2.82) con respecto a las 
plantas testigo (2.22). 
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Figura 7. Diferencia absoluta de los indices de herbivoria (planta testigo - planta 

asperjada) por pareja de plantas. Los valores negativos indican que es mayor el 

indice de herbivoria en las plantas asperjadas y el ntimero en el eje indica la 

diferencia absoluta. 
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Figura 8. Porcentaje de hojas por categoria de dafio en plantas de Cecropia 

peltata asperjadas (N=123) y testigo (N=88). Las Categorias de dafio se explican 

en la Tabla 1. 
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Resultados 

Desempeiio de las plantas 

Las medidas de desempefio de las plantas de! experimento de aspersion, en 

términos de crecimiento, adolecen del mismo problema referido al caso de la 

herbivoria: un tamafio de muestra reducido por la gran mortalidad observada, y un 

tiempo de respuesta también limitado. Por lo tanto, sélo fue posible detectar 

algunas tendencias. 

El incremento en altura de las seis parejas de plantas se muestra en la 

Figura 9. En cuatro de las seis parejas el crecimiento fue mayor en las plantas 
testigo (no asperjadas). En estas plantas e! promedio de incremento en altura fue 

mayor que en las asperjadas (40.6 + 8.0cm vs. 35.5 + 6.7cem). Pero estas 

diferencias no se ven reflejadas en el andlisis estadistico (prueba de aleatoreidad 

para muestras pequefias nos da una P= 0.31). 

Con respecto al incremento en diametro basal (Fig. 10), en tres de tas seis 
parejas el incremento fue mayor en las plantas testigo que en fas plantas 

asperjadas. En global, el incremento promedio {0.86 + 0.58cm) fue 2.5 veces 

mayor que el de las asperjadas (0.34 + 0.11cm), las diferencias tampoco fueron 

estadisticamente significativas (P=0.125), pero reflejan una leve tendencia. 

Finalmente el ntimero de hojas en pie por planta tampoco difirié entre las 

plantas testigo y asperjadas (Fig. 11). Nuevamente, en séio tres de las seis 

parejas fue mayor el numero de hojas en las plantas testigo. El promedio de hojas 

por planta de! grupo testigo (14.7 + 4.5) apenas fue ligeramente superior que el de 

las asperjadas (12.5 + 1.12), pero fa diferencia en la comparacién pareada, dista 

mucho de ser significativa (t = 0.314; P= 0.75).
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Figura 9. Incremento en altura en las seis parejas de plantas experimentales 

(asperjadas y testigo) de Cecropia peltata, seis meses después de aplicado el 

tratamiento de aspersi6n.
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Figura 10. Incremento en didmetro basal en las seis parejas de plantas 

experimentales (asperjadas y testigo) de Cecropia peltata, seis meses después de 

aplicado el tratamiento de aspersidn. 
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Resultados 

En sintesis, este experimento sugiere que tas hormigas colonizadoras 

pueden tener el potencial de ejercer una defensa contra el ataque de herbivoros. 

La respuesta subsecuente esperada, de un mejor desempefio en las plantas que 

mantuvieron fa colonia, apenas se insinud, pero no fue posible detectar diferencias 

significativas en tres variables de crecimiento (incremento en altura, incremento en 

diametro basal y numero de hojas en pie). La presencia de enredaderas fue muy 

escasa, por lo que no fueron tomadas en cuenta para los andlisis. Las especiales 

condiciones de sequia extrema pudieron haber influido en estos resultados. 

Las hormigas colonizadoras de C. peltata en la Selva Lacandona 

En las plantas de C. pelfata estudiadas, encontré que el género de hormiga 

colonizadora mas abundante fue Azteca (Tabla 2). A lo largo del afio pude 
observar diferentes proporciones de éste y otros géneros, pero Azteca siempre fue 

el mas abundante. 

Tabla 2. Representacion relativa (%) de diferentes géneros de hormigas presentes 

en las plantas colonizadas estudiadas en cuatro fechas de registro, N=20 plantas. 

  

  

Hormigas Septiembre Diciembre Febrero Mayo 

(1997) (1997) (1998) (1998) 

% Azteca 85 75 85 72 
% Pheidole 10 5 0 

% Wasmania 5 5.5 

% Aphenogaster 5 5.5 

% sin hormigas Q 20 0 7 
  

Encontré que en algunas plantas de C. peltata cambia fa colonia de 

hormigas a través del tiempo. La aparician de un género nuevo de hormigas en 
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una determinada planta, se relaciona con cual era el género original que tenia. Las 
plantas que tenian Azteca originalmente, mostraron una menor probabilidad de 
cambiar de colonia o de perder las hormigas (7°= 6.53; P=0.01). No es de 
descartar que al menos parte de la variacién mostrada por las plantas colonizadas 
en las diferentes variables analizadas, pudiera explicarse por esta dinamica de 

colonizacién. 

Comparacién de los mecanismos defensivos entre dos estadios de 

desarrollo ontogenético de C. peltata: 

plantas juveniles pre-cofonizadas y colonizadas 

Tasa de herbivoria 

La tasa de herbivoria en el follaje de C, peltata (Fig. 12), fue 2.4 veces mayor en 
las plantas pre-colonizadas (0.257 + 0.046) con respecto a los individuos 

colonizados (0.109 + 0.044) en la época de Iluvias. En la €poca de secas, la 

magnitud genera! de la herbivoria disminuyé considerablemente. Aun asf, se 

presenté el mismo comportamiento que en la época de lluvias, pero la diferencia 

fue aun mas marcada: las plantas pre-colonizadas tuvieron un dafio 5 veces 

mayor (0.184 + 0.095) que las plantas colonizadas (0.0379 + 0.01). En ambos 

casos, la herbivoria fue significativamente mayor en las plantas pre-colonizadas 

(P= 0.047 y P< 0.01, respectivamente). 

No analicé la presencia y cobertura de enredaderas porque encontré muy 

pocas plantas que las tenian (solamente hubo colonizacién en 4 plantas: 2 

colonizadas y 2 pre-colonizadas). 
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Figura 12. Tasa de herbivoria (promedio + EE) en el follaje de plantas de Cecropia 

peltata pre-colonizadas y plantas colonizadas por hormigas, en la época de fiuvias 

y de secas. 

Defensa quimica 
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Al analizar el perfil quimico por medio de la cromatografia de gases-masa de las 

muestras de plantas pre-colonizadas y colonizadas, detecté diferencias marcadas 

en la composicin de los extractos de los dos grupos de plantas (Tabla 3 y Figura 

13). Las plantas pre-colonizadas presentan una mayor cantidad de productos, con 

tespecto a las colonizadas (8 vs. 3). De los compuestos observados en los 

cromatogramas, 3 fueron comunes a ambos extractos, mientras que 5 fueron 

exclusivos a tas plantas pre-colonizadas y ninguno fue exclusivo de las plantas 

colonizadas. 

Tabla 3. Compuestos presentes en las dos categorias de plantas de Cecropia 

peltata: pre-colonizadas y colonizadas, segin el andlisis de cromatografia de 

gases acoplado a espectrometria de masas. Las moléculas exclusivas se 

muestran en negritas y las compartidas en letra normal. Las moléculas estan 

expresadas en peso molecular. 

“Pre-colonizadas | Colonizadas_ 
278 [78 
355 
446 
310 
446 
503 
437 437 
465 465     

a9
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Figura 13. Cromatogramas obtenidos por cromtagrafia de gases asociado a 

espectrometria de masas en plantas colonizadas (A) y pre-colonizadas (B) de 

C. peltata. 
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También realicé el analisis comparativo de extractos mediante la técnica 

cromatografia de capa fina en gel de silice. En este caso observé diferencias 

menores, sin embargo, !a técnica de cromatorgafia de gases acoplada a 

espectrografia de masas es mas sensible (Tabla 3 y Figura 13). Cabe destacar 

que fa principal diferencia entre los cromatogramas de capa delgada, fue la 

presencia en el extracto de las plantas sin hormigas de una banda de color azul 

que podria ser, por el tiempo de retencién que tuvo, algtin tipo de pigmento. 

Subsecuente a esto, con las pruebas especificas para la deteccidn de 

fenoles totales, taninos condensados, taninos hidrolizables y alcaloides encontré lo 

siguiente. La reaccién de Price y Buttler, especifica para deteccién de fenoles 

totales, hizo evidente una mayor concentracién de éstos en las plantas 

colonizadas (Fig. 14). Dicha concentracién fue 1.2 veces mas alta que en las 

plantas pre-colonizadas (1.6 y 1.3mg fenoles/g de peso seco respectivamente). 

En el analisis de taninos condensados encontré una situacion similar (Fig. 

15). Las plantas colonizadas presentaron una concentraci6n tres veces mayor con 

tespecto a las pre-colonizadas (0.1493 + 0.011 vs. 0.05 + 0.011 unidades de 

absorbancia). Si bien la comparacion de fenoles totales es muy general, fa 

correspondiente a los taninos condensados alude mas especificamente al 

potencial defensivo de las plantas. 

En contraste, no detecté la presencia de taninos hidrolizables ni alcaloides 

para ninguna de fas muestras de los dos tipos de plantas. 

En conjunto, estos andlisis sugieren un mayor potencial de defensa quimica 

en las plantas colonizadas, y que tal tipo de defensa, de ser efectivo, se atribuye a 

los taninos condensados.
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Figura 14. Concentraci6n de fenoles totales (promedio mg fenoles/g peso seco) en 

plantas de Cecropia peltata pre-colonizadas y colonizadas por hormigas.
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Figura 15. Cantidad de taninos condensados (promedio de unidades de 

absorbancia/g peso seco) en plantas de Cecropia peltata pre-colonizadas y 

colonizadas por hormigas.



Resultados 

Defensa fisica 

La densidad de tricomas, aunque con variacién considerable, fue mayor en las 

plantas colonizadas (Fig. 16). En promedio, tas plantas pre-colonizadas tuvieron 

(125.1 + 33) tricomas/cm”, y las colonizadas (157 + 56.8) tricomas/cm?. A pesar de 

la varianza observada, la diferencia resulté ser estadisticamente significativa 

({2,43)= 2.221, P= 0.032). En sintesis, este tipo de defensa potencial también 

result ser mas abundante en fas plantas que ya han sido colonizadas por 

hormigas. 

Las diferencias encontradas en los atributos potencialmente defensivos de 

las plantas se ven reflejados en las diferencias en herbivoria en condiciones 

naturales. Los experimentos de aceptabilidad de follaje podrian ayudar a elucidar 

el papel de las posibles defensas quimicas y fisicas detectadas. 

Aceptabilidad por herbivoros 

Como resultado de los ensayos de aceptabilidad con Spodoptera fugiperda (Fig. 

17), encontré un consumo significativamente mayor de !as hojas de los individuos 

pre-colonizados que de los colonizados. La diferencia entre grupos de plantas, si 

bien apenas es de un factor de 1.3 (268.79 + 37.4 mm’ vs. 212.61 + 26.9 mm”), es 

altamente significativa (ty2,35)= 5.63, P< 0.001). 

€n concordancia con el analisis de fenoles totales y de taninos condensados y con 

la densidad de tricomas, los resultados de este experimento indican que el follaje 

de las plantas pre-colonizadas es de mayor aceptabilidad para herbivoros 

generalistas. 
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Figura 16. Densidad de tricomas en plantas de Cecropia peltata pre-colonizadas y 

colonizadas por hormigas. 
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hormigas. 
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Tasa de crecimiento 

Et crecimiento, medido como el incremento en altura en fa época de lluvias (Fig. 

18), fue significativamente mayor (fo, 39= -5.311; P< 0.0001) en plantas con 

hormigas (39.5 + 6.1cm), en comparacién a las pre-colonizadas (11.7 + 1.7cm). En 

la época de secas, como podria esperarse, el incremento en altura en global fue 

considerablemente menor. Sin embargo, se observé un comportamiento similar al 

de la 6poca de lluvias: las plantas colonizadas crecieron mas (16.8 + 3.9cm) con 

respecto a las pre-colonizadas (6.2 + 0.9cm). Si bien la diferencia es ligeramente 

menos marcada que en las lluvias, también resulté muy significativa (to 2n= 2.431; 

P= 0.022). No obstante, al tomar en cuenta la altura inicia! del individuo y el 

numero de hojas, ésta diferencia desaparece en las dos épocas del afio (Iluvias: 

(2, 35= -0.803; P= 0.459 y secas: te, 21)= -1.79; P= 0.256). Por lo tanto, estos 

resultados implican que el crecimiento desplegado por las plantas colonizadas es 

considerablemente mayor, pero esto podria adjudicarse, al menos en parte, ala 

altura y al ntimero de hojas con la que ya contaban fas plantas, y no 

necesariamente a una mayor tasa de crecimiento. 

Otro factor relacionado con el desempefio de las plantas fue la 

supervivencia de éstas. La mortalidad entre las plantas pre-colonizadas en la 

época de secas fue muy alfa. De 20 plantas pre-cofonizadas estudiadas 10 

murieron (50%), y en el grupo de las colonizadas también hubo plantas muertas, 

pero fueron menos: 2 de un total de 20 (10%). La diferencia en la mortalidad entre 

los dos tipos de plantas es altamente significativa (7°= 7.68; P< 0.01), lo cual 

podria indicar que fa presencia de hormigas, cuando las condiciones climaticas 

son adversas (i.e., sequia), confirié a las plantas de C. peltata colonizadas, una 

mayor probabilidad de supervivencia con respecto a las no colonizadas. 

57



  

Resultados 

      
I
n
c
r
e
m
e
n
t
o
 

en
 
al
tu
ra
 
(c
m)
 

50 

40 

30 

20 

10 

fasy75-311, P<0.001 

[] Pre-colonizadas 

(] Colonizadas 
  

fazn=2-431, P=0.022 

  

  

  

  

            
  

  

Lluvias Secas 

Epoca del afio           
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Discusién y Conclusiones 

DISCUSION 

Defensa por hormigas 

La remocién de la colonia de hormigas en Cecropia peltata mostré que 

éstas pueden jugar un papel importante en la proteccién en contra de los 

herbivoros. Las plantas que conservaron la colonia presentaron una distribucion 

de frecuencias de las categorias de dafo en la que las hojas intactas estuvieron 

sobre representadas y con un déficit marcado de hojas con dario intenso. Ademas 

encontré un indice menor de herbivoria con respecto a tas otras plantas donde las 

hormigas fueron retiradas (Fig. 7). Esto concuerda con los resultados obtenidos 

por Frias (1996) y Schupp (1986) en Cecropia obtusifolia, pues en esta especie 

es determinante la presencia de hormigas para el desempefio de la planta. Cabe 

resaltar que los autores antes mencionados, encontraron una diferencia mucho 

mas drastica en la herbivoria entre las plantas control y las asperjadas con 

insecticida. En el presente estudio la diferencia fue menor, probablemente, debido 

a que el tiempo en que transcurrié el experimento también fue mas corto, y aque 

se presentaron condiciones climaticas drasticas (sequia) dadas por la incidencia 

de ENSO (EI Nifio). 

Al mismo tiempo, este experimento apunta hacia la probable existencia de 

una asociacién mutualista entre las hormigas del género Azteca y las plantas de la 

especie de estudio, pues al parecer C. peltata esta recibiendo un servicio por parte 

de las hormigas, al sufrir un menor dafio por herbivoros en global. La asociacién 

mirmecofita de fos individuos de C. peltata, les podria conferir una ventaja 

(reduccién de la presién por herbivoros) sobre las plantas que no presentan este 

tipo de asociacién. Esto ha sido demostrado en varias especies mirmecdfitas 

(Fiala, et al. 1991; Fowler 1993) incluyendo Cecropia (Frias 1996; Schupp 1986). 

Los resultados podrian interpretarse como una confirmacién de la teoria de 

la aparici6n de la caracteristica mirmecofita en las plantas propuesta por Janzen 

(1969), pues el autor menciona que la mirmecofilia evolucioné por las presiones de 

seleccién impuestas por los herbivoros. En este caso observé que efectivamente 

los herbivoros incidieron mas sobre las plantas asperjadas. 
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Al analizar algunas medidas de desemperfio de las plantas de C. peltata 

(incremento en altura y diametro basal), no encontré un efecto de la remocion de 

la colonia de hormigas, si bien se observa una leve tendencia a que las plantas 

que conservaron la colonia, crecieran un poco mas. La caracteristica que mostré 

un incremento mas notorio fue el diametro basal, situacion que concuerda con lo 

encontrado en C. obtusifolia por Frias (1996). En contraste, el numero de hojas no 

se comport6 igual que en el estudio citado, pues en este caso resulté ser 

estadisticamente indistinguible para os dos tipos de planta. Estos resultados se 

Podrian interpretar como que las hormigas no estan incidiendo en et desempefio 

de las plantas de C. peftata, pero también es posible que el tiempo de duracion det 

experimento no haya sido lo suficientemente largo para encontrar una diferencia a 

ese nivel. Frias (1996) encontré que conforme aumentaba el tiempo det 

experimento de ta remocién de la colonia de hormigas, la diferencia en fos 

atributos (sobre todo diametro basal) entre plantas con y sin hormigas era mas 

grande. Es de predecir que si el presente experimento se desarrollara por mas 

tiempo, se encontrarian las diferencias en el desempenio de las plantas. Aun mas, 

no es de descartar que las condiciones de sequia extrema del ano de estudio (que 

ademas redujeron el tamafio de muestra) sean responsables en parte de estos 

resultados. Seria de interés repetir este estudio bajo condiciones menos extremas. 

El género de hormiga mas frecuente en las plantas de C. peltata fue Azteca 

(75-85%), informacion que coincide con lo que se ha reportado en varios trabajos 

anteriores con el mismo género de planta (Bentley 1977; Frias 1996: Janzen 1969: 

Longino 1989; Rickson 1977; Schupp 1986). Si bien encontré otros géneros de 

hormiga en menor proporcién, Pheidole (5-10%), Wasmania (5%) y Aphenogaster 

(5%), también registrados previamente en asociacién con Cecropia, \a presencia 

de Azteca a Io largo del afio en una planta, result6 ser mas constante que la de 

cualquier otro género. Los individuos de C. peltata que tenian asociacién con 

otras hormigas cambiaron con mayor frecuencia (66.6%) de colonia de hormigas o 

bien la perdieron, con respecto a las asociadas a Azteca (17.6%). Esto podria 

indicar que la asociacién de C. peltafa con Azteca es mas fuerte o gue 
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posiblemente este género es el simbionte original, y los demas acttan como 

Oportunistas. 

Al relacionar estos datos con los resultados obtenidos en el experimento de 

femocién de la colonia de hormigas, podriamos suponer que para C. peltata el 

beneficio de hospedar a las hormigas no es igual con cualquier género, pues el 

género Azteca es mas estable en comparacién a los otros. Debido a que se 

observé un aumento en la herbivoria de las plantas sin hormigas, y a que los 

géneros distintos a Azteca son mas erraticos en su permanencia en la planta, la 

colonizaci6n por otros géneros podria ser desventajosa para las plantas de 

Cecropia. 

La confirmacién de esta suposicién podria darse al relacionar !a herbivoria 

de cada planta con respecto al género de hormiga presente en ellas. Sin embargo, 

el numero de plantas que presentaron géneros diferentes fue muy bajo (6) en 

comparacion a las plantas con Azteca (34), por lo que la comparacién resulté 

inadecuada, ademas de que no era un aspecto contemplado de inicio en este 

estudio. Seria de interés contar con una muestra mayor de plantas de C. peltata 

Colonizadas por hormigas diferentes a Azteca spp., para evaluar el impacto de los 

herbivoros en éstas plantas. En Maieta poeppigi, otra planta mirmecéfita de 

Amazonia, el indice de herbivoria es mucho mayor en las plantas que estan 

colonizadas por una especie diferente (Crematogaster sp.) al mutualista original 

(Pheidole minututa) (E. del Val, obs. pers.). Esta evidencia permite especular que 

los otros géneros que colonizan a C. peltata en menor proporcién (Pheidole, 

Wasmania y Aphenogaster) probablemente actuan como oportunistas y no le 

confieren una proteccion en contra de herbivoros, o fa defensa que proveen es 

menos eficiente. 

Estas especies de hormigas podrian estar engafiando a fa planta, pues se 

ha reportado que ta produccién de cuerpos Millerianos depende de la tasa de 

femocién de éstos (Folgarait ef af. 1994). De tal manera que ademas de 

Proporcionar albergue, la planta podria estar alimentando a la colonia de las 

hormigas oportunistas, en lugar de asignar esos recursos a otras funciones ya sea 

para defensa (quimica 0 fisica) o para crecer, y posiblemente la planta no tenga la 
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capacidad de discernir entre la especie de hormiga que la esta colonizando. De 

ser esta situacion recurrente, y de tener consecuencias en la adecuacién de las 

plantas de Cecropia, se esperaria que las plantas se encontrasen bajo presién de 

seleccién para poder discriminar y favorecer la colonizacion selectiva por parte de 

Azteca. El estudio de esta situacién constituye un campo que merece atencién 

especifica subsecuente. 

Herbivoria y defensas alternativas 

En la segunda parte de la investigacién, tos resultados del analisis de la 

herbivoria demostraron que las plantas juveniles de C. peltata colonizadas por 

hormigas presentan una tasa de herbivoria considerablemente menor que las 

plantas que atin no han sido colonizadas en las dos épocas del aiio. Ademas, la 

tasa de herbivoria es menor para los dos tipos de plantas en la época de secas 

con respecto a la de iluvias. Schupp (1986) explica que las hormigas 

colonizadoras de C. obtusifolia en Ecuador, son mas efectivas como defensa en fa 

época de secas. En funcién de esto, podria suponerse que este es el factor que 

ayuda a disminuir la tasa de herbivoria en las plantas colonizadas en las secas. 

No obstante, también puede argumentarse que la abundancia de insectos 

herbivoros en esta época del afio es menor, asi como la concentracién de agua y 

nitr6geno en tos tejidos de la planta (Coley 1983) y que, por lo tanto, la 

disminucién en la tasa de herbivoria no esté relacionada con la eficiencia de las 

hormigas, sino con aspectos tales como la comunidad de herbivoros, o la 

concentracion de agua y nitrogeno. Esta observacién podria sustentarse sobre 

todo en el hecho de que en las plantas pre-colonizadas también se observa esta 

disminucién en la tasa de herbivoria. 

Como Ia tasa de herbivoria natural fue mayor en las plantas pre-colonizadas 

en las dos estaciones, podria especularse, contrario a lo esperado inicialmente, 

que éstas no tengan ningun mecanismo alternative de defensa en contra de los 

herbivoros, o que si lo presentan, éste debe ser menos efectivo que la presencia 

de hormigas. 
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Al analizar la quimica del follaje de C. peltata por medio de la técnica de 

cromatografia de gases acoplado a espectrometria masas (CE-CM), encontré que 

Jas plantas pre-colonizadas y colonizadas, tienen diferencias en composicién 

quimica (Fig. 13), al igual que lo reportado por Frias en C. obtusifolia (1996). En 

particular, aunque las plantas pre-colonizadas de C. peltata presentaron un mayor 

numero de sustancias, y todos los compuestos encontrados en las plantas 

colonizadas, eran compartidos con los de las pre-colonizadas, es probable que 

estos compuestos no tengan un papel relacionado con la defensa. Por un lado, el 

experimento de aceptabilidad por un herbivoro generalista, apoya esta 

especulacion; y por otro, al realizar las pruebas para detectar fenoles y taninos 

condensados observe que, por el contrario, las plantas pre-colonizadas tienen una 

menor concentraci6n de estos tipos de metabolitos. Esto nos lleva a suponer que 

las sustancias detectadas por fa cromatografia de gases, no hacen referencia a 

metabolitos relacionados con ta defensa, sino a otro tipo de sustancias. 

En la evaluacién del follaje con base en la técnica de cromatografia de capa 

fina que se realizé con los dos tipos de planta, también encontré una banda 

diferente, exclusiva para las plantas pre-colonizadas. Sin embargo, después de 

relacionar ésta con su factor de elucién, encontré que no necesariamente se 

trataba de alguna sustancia involucrada en la defensa, sino de un Pigmento. 

Podria ser que en la cromatografia de gases también se tratase de este tipo de 

sustancias. Esto me lleva a suponer que el estudio cromatografico no es suficiente 

para interpretar el comportamiento quimico de un determinado tejido, pues el 

hecho de que las plantas pre-colonizadas tuvieran un mayor numero de 

compuestos, no pudo felacionarse con el potencial quimico defensivo. El otro 

mecanismo potenciaimente defensivo exptorado, la densidad de tricomas, resulté 

estar presente en los dos estadios ontogenéticos, pero las plantas colonizadas 

tuvieron una densidad significativamente mayor. A pesar de que algunos autores 

dudan de la eficiencia de este tipo de defensa (Coley 1983), esto, aunado con las 

hormigas y metabolitos secundarios (fenoles y taninos), podria resultar en una 

estrategia de conjunto adecuada para repeler a los herbivoros. Si bien esto podria 

reflejarse en la menor herbivoria detectada en las plantas colonizadas, no es 
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posible definir con los datos de este estudio la importancia relativa de los tricomas 

como mecanismo de defensa. 

En conjunto, los resultados sugirieron que las plantas colonizadas de C. 

peltata no sélo son defendidas por hormigas, sino que ademas presentan una 

mayor concentracién total de fenoles y de taninos condensados con potencial 

defensivo, asi como una mayor densidad de tricomas en las hojas. Esto nos 

estaria indicando que el grupo de plantas colonizadas esta invirtiendo mucha mas 

energia en la resistencia en contra de los herbivoros que las no colonizadas, pues 

ademas de producir los cuerpos Millerianos para mantener a la colonia de 

hormigas, estan generando metabolitos secundarios (fenoles) y tricomas. Cabe 

mencionar que a pesar de que las plantas colonizadas presentan un mayor 

numero de ambas defensas (quimicas y fisicas), no tienen innovaciones 

metabdlicas, ya que las plantas pre-cofonizadas también poseen los mecanismos 

defensivos, pero en menor cantidad. 

En otra especie mirmecofita, Inga sp., Koptur (1984) encontré que las 

plantas que habitan en lugares de gran elevacién, donde la asociacién con sus 

hormigas mutualistas no es tan frecuente, producen una mayor cantidad de 

compuestos fendlicos, es decir, que en los lugares donde la asociacién con 

hormigas es mas escasa, las plantas presentan mecanismos alternativos de 

defensa en contra de los herbivoros. Sin embargo, en e! presente estudio, no 

encontré resultados coincidentes, pues las plantas sin hormigas tuvieron una 

menor cantidad de este tipo de compuestos. Cabe resaltar que en el caso de Inga 

sp. se compararon plantas de fa misma edad, y en el presente estudio la 

comparacion se centré en plantas con estadios ontogénicos diferentes, por lo que 

las presiones de seleccién que estan actuando sobre las plantas, pueden ser 

también diferentes. 

Para explorar con mas detalle si los metabolitos secundarios encontrados 

(fenoles y taninos condensados) y los tricomas tienen una capacidad defensiva en 

contra de herbivoros, realicé las pruebas de aceptabilidad con herbivoros 

generalistas. Las larvas de Spodoptera fugiperda utilizadas consumieron mas 

follaje de las plantas que aun no habian sido colonizadas por hormigas. Como tos 
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herbivoros asignados a ambos tratamientos (i.e. tipo de planta) hablan estado en 

ayuno por un tiempo estandarizado, e! consumo mayor de un determinado tipo de 

planta, nos habla de fa calidad del tejido ofrecido, y por to tanto se podria 

especular que el tejido de tas plantas pre-colonizadas fue de mayor aceptabilidad 

y probablemente de mayor calidad. Podemos suponer que la mayor aceptabilidad 

del tejido de las plantas pre-colonizadas tiene que ver no sdlo con los metabolitos 

secundarios, sino también con el hecho de que tengan una menor densidad de 

tricomas. Un estudio de aceptabilidad utilizando extractos foliares de ambos tipos 

de planta (incorporados en una dieta estandar), podria ayudar a elucidar un poco 

mejor el posible papel de tos tricomas. En varios estudios se ha encontrado que 

herbivoros como los utilizados en estos experimentos son eficientes para evaluar 

el valor nutricional de Jos tejidos vegetales (Coley 1986; Harborne 1997). Para 

complementar la idea de que los fenoles y taninos encontrados tienen un potencial 

defensivo, seria de interés medir el desempefio y la adecuaci6n de los herbivoros 

alimentados con ambos tipos de tejido, para conocer la magnitud del impacto que 

tienen estos metabolites. 

En contraste con los resultados de mi estudio, Coley (1987) encontré que 

en una especie de Cecropia del Peru, existe una preferencia por el tejido de las 

plantas mayores por parte de herbivoros generalistas, por !o que supone que 

estan menos defendidos (quimica y/o fisicamente). Sin embargo, no menciona en 

qué estadio ontogenético se encontraban las plantas que estudié. Podria ser que 

la comparacién de las plantas de dicha autora no corresponda con el periodo de 

vida especifico del presente estudio, dénde la pregunta principal se refiere al 

estadio ontogenético previo a la colonizacién por hormigas, y las plantas que 

utilicé en mi estudio tuvieron alturas entre 1m y 3m, mientras que Coley utilizd 

plantas de hasta 5m. Por lo anterior, parece dificil ilevar a cabo una comparacion 

entre los dos estudios, porque en el presente trabajo no cubri todo ef espectro de 

alturas, y podria ser que una vez que la colonia de hormigas esté muy bien 

establecida (i.e. 4 metros de altura), disminuya la produccién de metabolitos 

secundarios. 
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Los resultados sugieren que el sistema de resistencia de C. peltata en 

contra de ios herbivoros no parece tener un conflicto entre los estadios de 

desarrollo estudiados. Como ya mencioné antes, las plantas pre-colonizadas, si 

bien tienen fenoles, taninos condensados y tricomas, los presentan en una menor 

Cantidad que las plantas colonizadas, y sus tejidos son también mas preferidos por 

los herbivoros. La energia (recursos) que las plantas colonizadas invierten en 

defensa biolégica (asociacién con hormigas) no parece estar siendo invertida en 

otro tipo de defensa alternativa, en el estadio de desarrollo previo (plantas pre- 

colonizadas). 

Sino existe una asignacién diferencial en la inversion hacia la defensa entre 
los dos estadios de desarrollo, segun la teoria de asignaci6n de recursos (Coley et 

al. 1985: Mc Key 1984) podriamos encontrar algun tipo de conflicto entre la 

asignacién de recursos a la defensa y al crecimiento de la planta, de tal manera 

que las plantas que producen una mayor cantidad de defensas en contra de 

herbivoros (quimicas, fisicas y biolégicas) deberian tener un despliegue menor en 

su crecimiento en comparacién con el de las plantas que no producen o que 

Producen menos defensa. En este caso, tampoco encontré una evidencia de este 

tipo de conflicto, pues las plantas colonizadas, no crecieron menos que las plantas 

pre-colonizadas. A pesar de que las plantas colonizadas crecieron mas en 

términos absolutos, al compensar con la altura inicial ta diferencia en crecimiento 

entre los dos estadios ontogénicos resulta indistinguible. 

Algunos autores han sugerido que puede existir otro tipo de compromiso 

energético en la forma que las plantas tienen para defenderse de los herbivoros: la 

tolerancia vs. la resistencia (Fineblum y Rausher 1995; Rosenthal y Kotanen 1994: 

Rosenthal y Welter 1995). Podria ser que la tolerancia fuera una estrategia para la 
sobrevivencia de las plantas pre-colonizadas de C. peltata y que la disyuntiva 

enersgética entre los estadios de desarrollo se encuentre ahi: tolerancia en los 

juveniles pre-colonizados vs. resistencia (defensa quimica, fisica y biolégica) en 

{os colonizados. 

Otra evidencia que apunta hacia esta hipotesis, es el hecho de que la 

tolerancia ha sido demostrada en plantas juveniles de C. obtusifolia. Frias (1996) 
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encontré que plantas pre-colonizadas, defoliadas artificialmente hasta un 50%, no 
Presentaron diferencias en crecimiento, con respecto a las plantas testigo. Este 
estudio podria respaldar la idea de la existencia de una estrategia de tolerancia 
frent a los herbivoros en los individuos juveniles pre-colonizados de C. peltata, 
pues fas plantas pre-colonizadas estudiadas, a pesar de presentar una tasa de 
herbivoria mayor, tampoco tuvieron disminucion en su crecimiento (si éste es 
ponderado por su altura inicial). 

Para descartar otras posibilidades de defensa y Comprobar si en realidad se 
trata de un mecanismo de tolerancia en fas plantas pre-colonizadas, habria que 
medir algunos parametros fisioldgicos como la tasa fotosintética, la capacidad de 
almacenaje y redistribucién de nutrientes, y compararla en estos dos estadios 
ontogenéticos de la especie. 

Las caracteristicas de los sitios donde crece C. peltata también podrian 
justificar la estrategia de tolerancia al danio ocasionado por herbivoros en plantas 
pre-colonizadas. Otros estudios han demostrado (Rosenthal y Kotanen 1994; 
Rosenthal y Welter 1995) que las plantas que crecen en sitios con abundancia de 
recursos tienen una mayor capacidad Para compensar la pérdida de tejidos. Los 
claros donde se desarrolla C. peltata, son abundantes en recursos, no hay 
limitacion de tuz y hay gran disponibilidad de nutrientes en ef suelo debido a la alta 
tasa de descomposicion de materia organica por ta caida de un arbol precedente. 
Segun Whitham et al. (1991) este tipo de caracteristicas ambientales favorecen los 
mecanismos compensatorios. Por lo tanto si C. peltata tiene la capacidad genética 
y fisiolagica, podria ser que las plantas pre-colonizadas reemplazaran rapidamente 
Sus tejidos sin pérdidas en crecimiento si aumentaran la tasa de absorcién de 
nutrientes y de fotosintesis. Otro factor que permitiria que Jos juveniles de C. 
peltata toleraran la herbivoria, seria que presentasen tejidos de reserva que 
permitieran ta movilizacién de nutrientes hacia las zonas de crecimiento 
(meristemos), a pesar de sufrir mayor herbivoria y por lo tanto ver disminuida la 
Capacidad de captura de energia luminosa, pero esta capacidad podria ser para 
los dos estadios. 
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Sin embargo, los mecanismos de tolerancia en contra de herbivoros que 

presentan las plantas no se encuentran bien esclarecidos y su interpretacién no es 

del todo directa.-Por io tanto, resulta dificil hacer la aseveracién tajante de que en 

los estadios ontogenéticos tempranos Cecropia peltata presenta la tolerancia 

como estrategia defensiva contra ta herbivoria. 

Asi mismo, las caracteristicas de disponibilidad de recursos de los claros 

donde crece C. peltata, también pueden estar influenciando el hecho de que fas 

plantas colonizadas se defiendan y, al mismo tiempo, desplieguen un alto 

crecimiento. Pudiera ser que las plantas tuvieran a su disposicién los recursos 

suficientes para llevar a cabo todas esas funciones al mismo tiempo, si tienen una 

alta tasa de absorcién de nutrientes. Mole (1994) postula que cuando hay 

abundancia de recursos en un ambiente dado, no existen las limitantes que 

levarian a un conflicto de asignacién energética, por lo que la planta tiene la 

capacidad de llevar a cabo todas sus funciones al mismo tiempo. 

Por otra parte, en un estudio demografico realizado con C. obtusifolia, 

Alvarez-Buylla (1986) encontré que la mortalidad entre los primeros estadios de 

desarrollo de la planta, es muy alta. En el estadio juvenil | (0.5-1 m) fa probabilidad 

de sobrevivencia es de 0.19 y en el estadio juvenil II (1-5m) la probabilidad 

aumenta a 0.25. A pesar de que la probabilidad de supervivencia del estadio 

juvenil Il sigue siendo muy baja, la autora comenta que probablemente la 

colonizacién por las hormigas tiene un efecto positivo en la tasa de sobrevivencia 

de esta especie. Menciona también, que las principales causas de mortalidad en 

estos estadios de C. obtusifolia son la caida de ramas, deficiencia de luz y 

pudricién de los troncos y raices. Estos datos concuerdan con la alta tasa de 

mortalidad que encontré en este estudio en los juveniles de C. peltata pre- 

colonizados, que corresponderian con el estadio juvenil ! (0.5-1m) propuesto por la 

autora. Para la época de secas la mortalidad de jas plantas pre-colonizadas fue de 

50%, mientras que para las plantas colonizadas fue de 10%. Con esta evidencia, 

podriamos decir que, por un lado, la colonizacién por las hormigas ayuda a 

aumentar la tasa de sobrevivencia de las plantas de C. peltata, y por otro, que 
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debe existir una fuerte presién de seleccion para que las plantas sean 
colonizadas. 

Es notable el hecho de que las plantas colonizadas de C. peltata ademas 
de la defensa bidtica en contra de los herbivoros, presentan una mayor 

concentracién de metabolitos secundarios potencialmente defensivos y tricomas, y 

una menor aceptabilidad. Esto sugiere que también debe existir una fuerte presion 

de seleccién por parte de los herbivoros sobre las plantas recientemente 

colonizadas, pues no es suficiente la defensa por hormigas para repeler a los 

herbivoros sino que la existencia de mecanismos de defensa complementarios 

podria mejorar su adecuacién. Considerando la primera parte de este estudio, se 
puede decir que las hormigas son importantes para el desempefio de C. peffata, 

pues al removerlas, el indice de herbivoria aumenta y esperariamos que este se 

reflejara en el desempefio de las plantas, como fue encontrado por Frias (1996) y 

Schupp (1986) con C. obtusifolia. Seria de interés desarroliar un protocolo 

experimental que permitiese ver el desempefio de plantas de Cecropia sin sus 

hormigas defensoras y sin los metabolitos (y tricomas) detectados en este trabajo. 

Dado que tal manipulacién experimental es poco factible, en principio un estudio 

del desempefio y la demografia de estas plantas donde no se permitiera la 

colonizacién por parte de las hormigas, permitiria elucidar la posible ventaja 

adaptativa de combinar estos mecanismos defensivos desplegados por las plantas 

colonizadas. 

Como conctusién podemos decir que efectivamente Cecropia peltata es una 

planta que vive en asociacién con hormigas y que éstas le pueden conferir una 
disminucién en el dafio causado por herbivoros. Aparentemente en C. peltata 

existe una relacién entre tos compuestos secundarios (fenoles y taninos 
condensados) y tricomas, y la herbivoria. En las plantas pertenecientes a los 

estadios previos a la colonizacién, C. peltata posee mecanismos quimicos y fisicos 

defensivos comparativamente disminuidos y una mayor tasa de_herbivoria, 

mientras que en las plantas colonizadas los mecanismos defensivos quimicos y 

fisicos se encuentran mas representados y como consecuencia, presentan una 

menor herbivoria. Una hipotesis remanente a estudiar para tratar de entender el 
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