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Resumen 

La inversión en recompensas para los dispersores representa un gasto energético para 

las plantas. Algunas presiones ecológicas como la folivoría pueden incrementar este 

costo al modificar los recursos disponibles para producir cierto número de frutos, lo que 

influye sobre la decisión de forrajeo de los dispersores. En este trabajo se proponen dos 

mecanismos mediante los cuales las plantas pueden reducir dichos costos: la variación 

intraindividual en la inversión de azúcar, y una baja asociación entre la señal detectada 

por los dispersores y la cantidad de recompensa ofrecida. El vigor de la planta se asoció 

positivamente con la producción de frutos; el despliegue frutal se presentó como 

primera señal ofrecida a los dispersores, reflejando abundantes recursos alimenticios. P. 

horizontalis mostró una tendencia en donde las plantas con mayor variación 

intraindividual en la concentración de azúcar y mayor deshonestidad en el acoplamiento 

de la señal y la recompensa tuvieron mayor adecuación logrando engañar a los 

dispersores en la selección de frutos y obteniendo el beneficio de la dispersión. La 

efectividad de estos mecanismos de engaño, sin embargo fue modificada por el daño 

foliar ocasionado por herbívoros, ya que las plantas con más daño presentaron una 

mayor tendencia hacia estas estrategias de engaño en la dispersión. Estas estrategias de 

engaño permiten a las plantas reducir los costos de la interacción y seguir gozando de 

los beneficios de la misma. 

Palabras clave: dispersión de semillas, interacción planta – animal, recompensa, 

honestidad. 
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Introducción 

Los mutualismos son interacciones de explotación mutua en la que ambas partes son 

seleccionadas para sacar el máximo provecho de su contraparte al menor costo posible. 

La dispersión es una interacción mutualista en la que las plantas son trasladadas como 

semillas desde el entorno de los padres hasta un área distante para establecerse. 

Permitiendo a las plantas colonizar nuevas áreas, e incrementar las poblaciones locales 

(Herrera et al.2002). La dispersión de semillas permite a la descendencia alejarse del 

entorno de la planta madre y escapar de las sustancias químicas que esta con frecuencia 

produce, y que al incorporarse al suelo pueden inhibir la germinación (Solomon 1983). 

En la dispersión de semillas por vertebrados un dispersor puede ser mutualista de 

algunas especies y de otras no. La evolución de muchos atributos de las plantas es el 

resultado de las interacciones con varios organismos, algunos mutualistas, otros 

antagonistas y en la mayoría de las ocasiones una mezcla de ambos (Broinstein 2001). 

Cada una de las interacciones tiene costos y/o beneficios que la planta solventa. De esta 

manera, la interacción de las interacciones, nos acerca más a un escenario real. Por 

ejemplo, los efectos de la herbivoría pueden reflejarse en la dispersión (Marquis 1992; 

Hladun & Adler 2009). 

La folivoría reduce la cantidad de fotosintatos y nutrientes en la planta, y por lo tanto 

puede afectar la cantidad y calidad de los frutos. Esto, a su vez puede influir en la 

decisión de forrajeo de los dispersores. Aunque varios estudios han demostrado efectos 

negativos de la folivoría en rasgos de flores, frutos y semillas (Frazee & Marquis 1994; 

Aizen & Raffaele 1996; Strauss et al. 1996; Strauss et al. 2001), no hay ninguna 

investigación relacionada con el efecto de la herbivoría foliar sobre los atributos de 

dispersión de semillas y las consecuencias en la decisión de forrajeo de los dispersores. 
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Estructuras vegetales asociadas a la dispersión 

Los frutos son el paquete de las semillas envueltas con tejidos nutritivos. En frutos del 

tipo ‘carnoso’, la semilla está cubierta de pulpa, la cual puede provenir de la cubierta de 

la semilla (como en las especies con semillas ariladas) o de estructuras florales como 

brácteas. La pulpa es la recompensa alimenticia proporcionada por las plantas a cambio 

del servicio de traslado de las semillas por parte de los animales. Las características 

nutricionales de la pulpa son un elemento importante en la interacción planta – 

dispersor. La pulpa se caracteriza por tener grandes cantidades de agua, carbohidratos, 

vitaminas, carotenoides, aminoácidos, minerales y bajas concentraciones de proteínas y 

lípidos (Izhaki 1998; Jordano 1988). Los estudios de la evolución en la interacción 

planta-dispersor otorgan gran importancia a las características nutricionales de la pulpa, 

ya que es una manifestación de las adaptaciones de las plantas relacionadas con los 

dispersores y el grado de especialización del mutualismo. 

Evasión del costo a favor del beneficio 

La inversión en recompensa para los polinizadores y dispersores representan un costo 

energético para las plantas (Pleasants & Chaplin, 1983; Southwick, 1984; Pyke, 1991; 

Ordano & Ornelas, 2005) y constituye una gran fuente de energía para muchas especies 

animales, principalmente en ambientes con limitación en la disponibilidad de alimento. 

Dado que la selección natural debería favorecer a los individuos que maximizan el 

beneficio que obtienen de la interacción, los mutualismos pueden ser invadidos por 

individuos tramposos, que obtienen los beneficios pero que no pagan los costos 

(Soberón – Maniero & Martinez del Rio 1985) i. e. la evolución de las estrategias 

tramposas. La mayoría de los estudios que abordan las trampas en las plantas se han 

centrado generalmente en los sistemas de polinización (Dafni 1984; Schiestl 2005; 
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Renner 2006) y pocos son los estudios que han evaluado estrategias tramposas en la 

interacción de plantas con sus dispersores.  

a) Variación intraindividual en la recompensa 

El aumento de la variación en la cantidad o la calidad de los recursos que un individuo 

tramposo ofrece puede reducir los costos de la interacción. En el caso de la dispersión, 

si la variación en la cantidad/calidad de azúcar que ofrece una planta es muy alta, un 

dispersor encontraría algunos frutos con mucha recompensa energética y otros con poca, 

pero de manera impredecible. Bajo este mecanismo, la planta podría reducir la inversión 

total en azúcar sin que su dispersor lo pueda detectar. La variación en la cantidad y/o 

calidad de recursos que ofrece una planta puede promover la reducción total de su 

inversión en recompensas y aún así obtener un servicio si el interactuante es engañado y 

continúa ejerciendo su función mutualista. Los estudios donde se ha evaluado la 

magnitud de la varianza fenotípica (dentro y entre individuos) de los recursos que se 

ofrecen en las interacciones planta-polinizador han encontrado que esta variación es 

generalmente alta (Herrera & Soriguer 1983; Herrera et al. 2006). Esto se ha 

interpretado como una alta susceptibilidad de dichos atributos a los efectos del 

ambiente. Sin embargo, la variación intraindividual podría tener un componente 

adaptativo que puede mediar las interacciones bióticas en las que se intercambian 

recursos. 

b) Desacople entre la señal y la recompensa 

Las plantas tienen la posibilidad de reducir los costos de producción de recompensas al 

disminuir la covarianza intraindividual entre las señales y la recompensa, para así 

desinformar o, en otras palabras engañar a sus dispersores. En este caso, las plantas 

“tramposas” pueden ser caracterizadas como aquellas con bajos niveles de precisión de 
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las señal (es decir, baja asociación entre la señal y la recompensa) y una producción de 

recompensa reducida con respecto a la media de la población (Benites – Vieyra et. al. 

2010). 

Reacción de los animales ante las estrategias de trampa 

Las aves y mamíferos frugívoros y nectarívoros tienen tasas metabólicas relativamente 

altas que restringen sus necesidades energéticas (Bernard & Brown 1985). Bajo esta 

condición, un animal debe responder a las variaciones imprevistas en el valor energético 

de las recompensas de forma lábil. En el caso particular de la interacción planta-

dispersor, los animales discriminan su comida ya que reconocen y responden a la 

abundancia y calidad de sus fuentes de alimentación, como se ha observado para las 

aves frugívoras (Sallabanks 1993). En cautiverio, las aves generalmente discriminan 

entre los frutos a partir del tamaño, la cantidad y el peso de las semillas, el contenido 

nutricional y propiedades químicas de la pulpa, incluyendo la concentración de lípidos y 

proteínas, composición de ácidos grasos, composición y concentración de azúcar, y la 

presencia de metabolitos secundarios y volátiles (Willson & Comet 1993; Avery et al. 

1995; Giles &Lill 1999; Lepezyk et al. 2000; Stanley & Lill 2001; Pierce et al. 2004; 

Saxton et al. 2004).  

Parece razonable esperar que en escenarios naturales con variación en las características 

de la fruta dentro de los arbustos o árboles, las aves frugívoras pudieran tener un 

comportamiento más selectivo dentro de las cosechas individuales de cada planta. Los 

objetivos de este trabajo fueron: i) describir los costos de la interacción de la planta 

Psychotria horizontalis con sus dispersores de semillas, ii) describir el efecto de la 

herbivoría sobre el costo de los atributos de dispersión, iii) describir la relación de la 

variación intra individual en la calidad de la recompensa (concentración de azúcar) y el 
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desacoplamiento entre la señal (tamaño) y la recompensa (azúcar) de los frutos de P. 

horizontalis sobre atributos de dispersión y adecuación de la planta.  

Métodos 

Sitio de estudio. Este estudio se realizó en la Estación de Biología Chamela del Instituto 

de Biología de la Universidad Nacional Autónoma de México en la región de Chamela, 

Jalisco, ubicada entre los 19º 29’ y 19º 34’N y los 104º 04’ O, en octubre del 2008 y 

octubre del 2009. La vegetación de esta región es predominantemente selva baja 

caducifolia, con la presencia de selva mediana a lo largo de las cañadas. En general, la 

selva baja constituye un bosque cuya altura oscila entre cinco y diez metros, aunque se 

observan notables variaciones en el dosel de diferentes localidades. Este tipo de 

vegetación determina la fisonomía de la mayor parte del paisaje y muy probablemente 

influye en muchos procesos biológicos y biogeoquímicos del ecosistema, y determina la 

disponibilidad de recursos (Durán et al. 2002). La característica más evidente en la 

vegetación de la selva baja es la pérdida de hojas en la mayoría de los árboles  al 

término de la época de lluvias (Balvanera et. al. 2002; Lott 2002; Bullock 1988). La 

precipitación promedio anual es de 788 mm (con una gran variación entre años) y el 

80% ocurre entre junio y octubre (García-Oliva et al. 2002). 

Sistema de estudio. Psychotria horizontalis es una especie de arbusto distílico con 

individuos entre 1 y 3 metros de alto, hojas elípticas u oblanceoladas (2.5 - 13.8 cm de 

largo y 0.7 - 5.8 cm de ancho), con unas venas secundarias que van de 5 a 8 pares 

pecioladas con estipulas triangulares. Tiene flores blancas (0.6 a 1.7 mm de largo) en 

panículas terminales y pediceladas, cáliz lobulado y corola blanca (Dominguez-Licona 

2005). El periodo de floración comienza a principios de julio y termina a finales de 

agosto y la maduración de los frutos ocurre dos meses después de la producción de las 
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primeras flores y se extiende hasta octubre (Abarca 2007), con variaciones influenciadas 

por la estacionalidad del año. La distilia es un sistema sexual con dos morfotipos 

distinguibles en la flor. Ambos morfos son hermafroditas, pero difieren en las 

longitudes de las anteras y pistilo. El morfo con anteras largas y pistilo corto se conoce 

como Thrum, y el morfo con anteras cortas y pistilo largo se conoce como Pin. 

 Los frutos son drupas subesferoidales a elipsoidales. Son de textura lisa y su color varía 

dependiendo del grado de maduración (verde, amarillo, naranja, rojo hasta completar la 

maduración y llegar a un color púrpura), con un tamaño que va de 3.1 a 7.1 mm de largo 

y 1.9 a 5.2 mm de ancho (Domínguez-Licona 2005, Figura 1 A). En el año 2008 la 

maduración ocurrió a principios de octubre y los frutos fueron consumidos por los 

frugívoros entre octubre y principios de noviembre. Cada fruto tiene dos semillas de 

superficie rugosa (Figura 1 B), aunque algunas veces llegan a tener tres semillas. Las 

semillas son planoconvexas con cuatro, cinco ó seis costillas longitudinales de 3.2 a 4.1 

mm de largo (Dominguez-Licona, 2005, Figura 1.C). 

 

 

Figura 1. Cambios en los frutos durante su maduración (A. Infrutescencia, A-1 Maduración), y fisonomía de los frutos 
(B Frutos con la semilla expuesta, C, C-1 Fisonomía de las semillas. 
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Procedimientos de campo 

Se eligieron de manera aleatoria 37 árboles de Psychotria horizontalis, 20 del morfo Pin 

y 17 del morfo Thrum, en una zona de selva mediana dentro de la Estación de Biología. 

En cada individuo se contó el número de hojas como estimador del tamaño y vigor, así 

como las infrutescencias y frutos. 

Censos de remoción de frutos. De forma sistemática se seleccionaron y marcaron 10 

infrutescencias por cada planta, cuantificando el número de frutos de cada 

infrutescencia antes de su maduración. Entre el cinco de octubre y el quince de 

noviembre del 2008 se supervisaron las infrutescencias hasta la maduración de todos los 

frutos. Para determinar su destino se realizaron visitas cada dos días entre las 9:00 y 

13:00 horas, en las cuales a cada fruto se le asignó algunas de las siguientes cuatro 

categorías: maduro, removido, dañado y depredado (Tabla 1). Es importante señalar que 

las categorías no son excluyentes; por ejemplo un fruto maduro pudo convertirse 

posteriormente en dispersado, dañado o depredado. 

Tabla 1. Categorización de los frutos de P. horizontalis, según su destino final. 

Frutos Maduros Frutos Dispersados Frutos Dañados Frutos Depredados 

Frutos más grandes, con 
epicarpio (piel) delgado 
y de color púrpura. 

 

 

 

 

Frutos removidos 
que dejaron una 
cicatriz púrpura en la 
base del pedicelo. 

Frutos que sufrieron 
un daño el cual no 
afecto las semillas. 

Frutos con daño 
irreparable en las 
semillas. 
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Colecta de frutos y contenido de azúcar 

Primera colecta.- Del 7 de octubre al 14 de noviembre, se colectaron de manera 

aleatoria 33 frutos maduros fuera de las infrutescencias observadas por planta, 

dependiendo de la disponibilidad de éstos durante el periodo de dispersión. Cada fruto 

fue pesado con una balanza electrónica portátil. También se midió el largo y ancho con 

un calibrador electrónico (vernier), la concentración de azúcar en grados Brix, con un 

refractómetro, y se cuantificó el número y peso de sus semillas. 

Segunda colecta.- Para poder relacionar los grados Brix con el contenido absoluto de 

azúcar de los frutos estudiados en la primera colecta, se colectaron aleatoriamente 125 

frutos en octubre del 2009 para tomar las siguientes mediciones: peso fresco (pf), y seco 

(ps), largo, ancho 1, ancho 2 (Figura 2). 

 

 

 

 

 

 

 

                                                           Figura 2. Mediciones en los frutos. 

 

El contenido de agua (CA) de los frutos se determinó a partir de la diferencia entre el 

peso fresco y el peso seco (CA = Peso fresco – Peso seco). Se pudo estimar la cantidad 
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de agua de los frutos a partir de sus dimensiones utilizando la siguiente ecuación:    

CA= 0.0221371 + 0.2630014 (L×A). Esta relación permitió estimar el contenido de 

agua de los frutos de la primera colecta a partir de las mediciones de su tamaño. Una 

solución de 25 ºBx tiene 25 g de azúcar en 100 g de líquido, por lo tanto, estimé la 

cantidad de azúcar (g) por fruto de las plantas experimentales a partir del volumen de 

agua estimado en cada fruto de la primera colecta. En el resto del texto, la inversión 

total de azúcar se refiere a esta cantidad. 

Observaciones de aves 

Se realizaron observaciones de eventos de remoción de frutos en las plantas de estudio 

durante un total de treinta horas (cinco horas por día, entre las 8:00 y las 14:00) en tres 

sitios diferentes de la zona de estudio. Se seleccionó el sitio donde la planta más cercana 

se encontró a un metro de distancia del observador. Durante las observaciones se 

identificaron las especies que consumieron frutos de P. horizontalis utilizando una guía 

ornitológica (Howell and Webb 1995). 

Herbivoría 

Después del último censo de remoción de frutos se colectaron 20 hojas de manera 

sistemática en cada uno de los sesenta individuos de ambos morfos. El largo, ancho y 

área (AF) de estas hojas fueron medidas con un medidor foliar portátil (Leaf Area Meter 

CL – 202). El área original de cada hoja (AT) fue estimada como AT = 0.056 + 0.59 (l 

× a) (N = 99, R2= 0.99, P < 0.0001). Esta ecuación se obtuvo a partir de la relación entre 

el producto del largo por el ancho y el área foliar obtenida de una muestra de 100 hojas 

de distintos tamaños y sin ningún tipo de daño, colectadas aleatoriamente en plantas no 

experimentales de ambos morfos. El porcentaje de área foliar dañada (AD) por 

herbívoros fue calculada como   
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Análisis estadísticos 

El tamaño de la planta (no. hojas) mostró una fuerte correlación positiva con algunas 

variables como el número de frutos de la producción total, el peso de las semillas y la 

inversión de azúcar (g) por semilla en los frutos. Para eliminar la variación de estas 

variables debido al tamaño de las plantas, se realizaron modelos lineales generalizados 

en los que se incluyó cada uno de los atributos como variable de respuesta y el número 

de hojas como variable independiente. Los residuales de dichos modelos fueron 

utilizados en los análisis que a continuación se describen para determinar el efecto de la 

variación intraindividual de la concentración de azúcar (g), el acoplamiento entre la 

señal y la recompensa (honestidad) y la folivoría sobre la producción de recompensas y 

el número de frutos 

a) La variación intraindividual en el contenido de azúcar de los frutos. 

La magnitud de la variación intraindividual en el contenido de azúcar en los 

frutos, se calculó por medio del coeficiente de variación (CV) para cada planta 

focal. 

b) Deshonestidad (desacople entre la señal y la recompensa) en la expresión de las 

señal en relación con la recompensa de los frutos de P. horizontalis. 

El acoplamiento entre la señal y la recompensa es un atributo de cada planta, sin 

embargo está determinado por lo que hacen el resto de los individuos en la 

población. Por esta razón, esta medida de “honestidad” se determinó como la 

covarianza entre el contenido de azúcar (g) y el tamaño del fruto (largo × ancho) de 

cada individuo ponderado por el valor de esta relación a nivel poblacional del 

individuo, mediante la formula: covi / covp en donde covi es el promedio individual 

de la covarianza entre el azúcar y el tamaño del fruto, y covp se refiere a la 
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covarianza poblacional sin tomar en cuenta al individuo focal (Benitez - .Vieyra et 

al. 2010). 

c) Efecto de la folivoría sobre la dispersión de frutos de Psychotria horizontales. 

a) Para determinar el efecto de la variación intraindividual y la honestidad sobre el 

daño foliar, se realizó un modelo lineal generalizado en donde la folivoría se 

incluyó como variable de respuesta y el morfo, tamaño de la planta (no. hojas), 

CV azúcar, honestidad, y sus interacciones como variables explicativas. 

b) Para estimar el costo que representa la folivoría sobre atributos de la recompensa 

ofrecida a los dispersores, se realizó un modelo lineal generalizado en donde los 

residuales de la inversión de g de azúcar por g de semillas fueron utilizados 

como variable de respuesta y el morfo, el número de frutos totales, la herbivoría 

(%), y la interacción entre el morfo y la herbivoría (%) como variables 

explicativas. 

d) Destino final de los frutos. 

a) Para determinar las diferencias entre morfos sobre la dispersión a nivel 

poblacional, se realizo una prueba de Chi cuadrada con una tabla de 

contingencia de 2 × 3 utilizando los valores absolutos en cada categoría del 

destino frutal, frutos: dispersados, depredados y dañados. 

b) Para determinar las diferencias entre morfos sobre la dispersión a nivel 

individual, se realizo una prueba de Chi cuadrada con una tabla de contingencia 

de 2 × 3 utilizando los valores porcentuales en cada categoría del destino frutal. 
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e) Análisis de selección 

a) El análisis de selección en donde el éxito reproductivo determinado por el peso 

promedio de las semillas fue estimado bajo el protocolo propuesto por Lande y 

Arnold (1983), se realizó utilizando dos modelos lineales generalizados: 

1. Los residuales del peso promedio relativo de la semilla y el tamaño de 

cada planta focal fue explicado por las siguientes variables 

independientes: morfo, número total de frutos producidos, azúcar (g), 

honestidad, CV azúcar y algunas de sus interacciones. Las variables 

continuas fueron estandarizadas. 

2. Para estimar el efecto de la herbivoría sobre el peso promedio de las 

semillas, se incluyó los residuales del peso promedio relativo de las 

semillas y el tamaño de cada planta focal como variable de respuesta y el 

morfo, la producción total de frutos la herbivoría (%) y sus interacciones 

como variables explicativas.  

b) Se realizó un análisis logístico en donde, a partir de la producción total de frutos 

se calculó la probabilidad de que un fruto fuera: maduro y dispersado. Dado que 

el tamaño no mostró efecto directo con las variables dependientes de este 

análisis, el modelo incluyó el morfo, tamaño (no. hojas), CV azúcar, la 

honestidad, azúcar (g) y sus interacciones como variables independientes. Las 

interacciones que no fueron significativas dentro de los análisis no fueron 

incluidas en los modelos. 
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Resultados 

a) Descripción general de los costos que enfrenta P. horizontalis en la dispersión 

El despliegue frutal en P. horizontalis lo conforman drupas pequeñas de color púrpura – 

rojizo, este patrón es típicamente asociado a la dispersión de frutos por aves (van der 

Pijl 1969) y se vuelve la primera señal más importante en llamar la atención de los 

dispersores, que toman los frutos de formas diversas (Tabla 2). 

Tabla 2. Comportamiento de forrajeo en los dispersores de semillas de de P. horizontalis. 

Especie Comportamiento de 
forrajeo 

Adquisición de 
frutos 

Dispersión 

Solo Pareja Grupo Planta 
madre 

Suelo Defeca en 
planta madre 

Defeca lejos de 
la planta madre 

Passerina leclancherii 

Colorín Pechinaranja 

  
 

 

 

  

Xiphorhynchus flavigaster 

Trepatroncos Piquilargo  

  

 
  

 

Myiopagis viridicata 

Elenia Verdosa 

  
 

 
 

  

Vireo bellii  

Vireo Bell 

 
 

 
 

  

Vireo gilvus  

Vireo Gojeador 

  
 

 
 

  

Vireo hypochryseus  

Vireo Dorado 

  

 
 

  

Geotrygon montana  

Paloma Perdiz Rojiza  

   

 

 

Dentro de la población estudiada, el tamaño de la planta resultó determinante en la 

variación de atributos relacionados con la dispersión como la producción de frutos      
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R2 = 0.18, F (1,38) = 8.07, P= 0.007) y el peso promedio de las semillas (R2 = 0.17,           

F (1,38) = 7.49, P = 0.009). En contraste, el número de frutos maduros R2= 0.08,              

F (1,38) = 3.46, P = 0.07) no se vio influenciado por el tamaño de la planta. 

Al analizar el peso relativo de las semillas (g) se encontró un efecto positivo en relación 

con el despliegue frutal R2= 0.50 (F(1, 38)= 12.04, P = 0.001, Figura 3). 
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Figura 3. Correlación positiva entre el peso relativo de las semillas y la producción de frutos. 

 

El éxito reproductivo mediado por el peso estandarizado de la semilla de P. horizontalis 

depende del vigor de la planta reflejado en la producción de frutos, invirtiendo más 

azúcar dentro de la recompensa frutal por individuo focal (Figura 4, Tabla 3). 
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Figura 4.Interacción del peso relativo de las semillas con la inversión promedio de azúcar (g) y la 
producción de frutos. 

 

Tabla 3. Análisis de varianza para el peso relativo de las semillas como componente de adecuación de P. 
horizontalis. 

Fuente de Variación gl SC F P 
Morfo 1 0.06 0.49 0.63 
Frutos 1 0.03 0.72 0.48 
Azúcar (g) 1 0.03 2.03 0.05 
Honestidad 1 0.08 -0.03 0.98 
CV azúcar (g) 1 2.59 0.92 0.37 
Morfo* Azúcar (g) 1 2.59 -0.93 0.36 
Frutos*Azúcar (g) 1 0.03 -2.32 0.03 
Error 30 0.74   

 

No se encontraron diferencias significativas entre morfos con relación a las categorías 

del destino frutal (χ2 = 2.84, gl = 3, P > 0.1). De acuerdo con el porcentaje de los 

números absolutos, la población de P. horizontalis mostró el 67% de frutos dispersados 

y el 26% de frutos depredados durante la pre dispersión (Figura 7 – A). Sin embargo el 

promedio del porcentaje individual de los frutos dentro de las categorías mostró que el 
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31% la producción total de frutos fueron dispersados y el 66% de los frutos fue 

depredada en l pre dispersión (χ2 = 0.52, gl = 2 P >0.1 Figura 7 - B). Es importante 

señalar que la mayoría de los frutos con daño en la parte carnosa lograron sanar y llegar 

a la maduración. 
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En general, las plantas de mayor tamaño, presentaron mayor variación intraindividual 

en la inversión de azúcar, y mayor porcentaje de consumo foliar (Figura 8 A, Tabla 5). 

Figura 7. A) Número de frutos dispersados, depredados y dañados. B) Porcentaje de frutos maduros, 

dispersados, depredados y dañados 

A 

B 
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Así mismo las plantas más grandes presentaron la señal mejor acoplada con la 

recompensa de los frutos y mayor porcentaje de herbivoría foliar (Figura 8 B, Tabla 5). 
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Figura 8. Interacción entre la herbivoría, el tamaño de la planta y: A) CV azúcar (g), B) Honestidad. 
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Tabla 5. Análisis de varianza sobre el consumo foliar (%). 

Fuente de Variación gl SC F P 
Morfo 1 0.02 0.00 0.99 
Tamaño 1 22.77 0.18 0.68 
CV azúcar (g) 1 49.04 0.39 0.54 
Honestidad 1 1020.34 8.03 0.01 
Morfo * Hojas 1 0.16 0.00 0.97 
Morfo * CV azúcar (g) 1 97.90 0.77 0.39 
Morfo * Honestidad 1 143.28 1.13 0.30 
Tamaño * CV azúcar (g) 1 536.75 4.23 0.04 
Tamaño * Honestidad 1 717.68 5.65 0.02 
Error 28 3556.34   

 

El éxito reproductivo determinado por el peso estandarizado de las semillas no se vio 

influenciado por el CV azúcar (g), ni por el desacoplamiento entre la señal y la 

recompensa ofrecida en los frutos R2= 0.08 F(1,39)= 3.31, P = 0.07). 

b) Efecto de la herbivoría sobre el costo de atributos de recompensa y la 

dispersión de semillas de P. horizontalis. 

El efecto de la herbivoría fue distinto en cada morfo. En la población estudiada de 

plantas Thrum se encontró una correlación negativa entre la inversión de gramos de 

azúcar por gramos de semilla y el área foliar dañada (%). En contraste, en el morfo Pin 

las plantas que presentaron mayor proporción de daño foliar invirtieron mayor cantidad 

de gr de azúcar por gr de semilla (R2= 0.35, F(1,38)= 4.74, P = 0.04, Tabla 6, Figura 9). 
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Figura 9. Correlación entre la inversión de g de azúcar por g de semilla con la herbivoría, por morfo. 

Pin         ●  

Thrum   ○   ----- 
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Tabla 6. Análisis de varianza sobre la inversión de g de azúcar por gr de semilla de P.horizontalis. 

Fuente de variación gl SC F P 
Morfo 1 0.01 0.20 0.66 
Frutos 1 0.36 9.16 0.005 
Herbivoría (%) 1 0.02 0.50 0.48 
Morfo * Herbivoría 1 0.19 4.74 0.04 
Error 33 1.30   

El efecto de la herbivoría no mostró efectos significativos sobre el despliegue frutal y el 

número de frutos dispersados como componentes de adecuación. Sin embargo, en la 

población de plantas Thrum, los organismos con menos consumo foliar presentaron 

mayor peso relativo en las semillas, mientras que en Pin, las plantas que tienen semillas 

relativamente más pesadas presentaron mayor daño por herbívoros foliares R2= 0.50 

(Figura 10, Tabla 7).  
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Figura 10. Relación entre el peso relativo de las semillas, como componente de adecuación, con el 
consumo foliar por morfo.  

Tabla 7. Análisis de varianza del efecto de la herbivoría sobre el peso relativo de las semillas como 
componente de adecuación de P. horizontalis. 

Fuente de variación gl SC F P 
Morfo 1 0.01 0.62 0.44 
Frutos 1 0.29 12.04 0.002 
Herbivoría (%) 1 0.10 4.36 0.05 
Morfo * Frutos 1 0.01 0.41 0.53 
Frutos * Herbivoría (%) 1 0.25 10.55 0.003 
Error 31 0.74   

Pin         ● 

Thrum   ○   ----- 
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c) Influencia de la variación intraindividual (CV azúcar) en la recompensa frutal, 

sobre los componentes de adecuación y dispersión de frutos de P.  horizontalis 

La variación intraindividual en el contenido de azúcar en los frutos, representada por el 

coeficiente de variación intraindividual (CV), en la población de P. horizontalis 

presentó una distribución normal con una media de 0.00001 g y una desviación estandar 

de 5.4026 e-6 (Pin n = 20, Thrum n = 19). La mayoría de las plantas Pin se ubicaron por 

debajo de la media, mientras que la mayoría de las plantas Thrum se encontraron por 

encima (Figura 11).  
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Figura 11. Distribución normal del CV de la inversión de azúcar (gr) de la población de P. horizontalis. 

Ni el peso relativo de las semillas (R2 = 0.03, F (1,39) = 0.96, P = 0.33) ni el número 

relativo de frutos dispersados (R2= 0.03 F (1,39) = 0.96, P = 0.33) estuvieron relacionados 

con el CV intraindividual del contenido de azúcar en los frutos.  

La probabilidad de que los frutos maduren no se vio afectada por el CV azúcar, (Tabla 
8) 

 

 

Pin         ● 
Thrum   ○  
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Tabla 8 Efecto de la variación intraindividual en el contenido de azúcar sobre la probabilidad de que 

maduren los frutos. 

Fuente de Variación Desviación gl F χ2 P 
Morfo 1239.56 1 0.37 0.55 0.54 
CV 1238.29 1 0.04 0.84 0.84 
Tamaño 1165.24 1 2.48 0.13 0.12 
Azúcar g  1137.34 1 0.95 0.34 0.33 
CV*Morfo 1124.62 1 0.43 0.52 0.51 
Tamaño*Morfo 1041.57 1 2.82 0.11 0.09 
Azúcar g*Morfo 1015.44 1 0.89 0.36 0.35 
CV*Tamaño 1014.11 1 0.05 0.83 0.83 
CV*Azúcar g 1007.45 1 0.23 0.64 0.63 
Tamaño*Azúcar g 919.83 1 2.98 0.10 0.08 
CV*Tamaño*Morfo 821.66 1 3.34 0.08 0.07 
CV*Azúcar g*Morfo 735.82 1 2.92 0.10 0.09 

 

En general, el efecto de la variación intraindividual de la concentración de azúcar como 

componente energético afectó positivamente la probabilidad de dispersión. Sin 

embargo, el tamaño de las plantas fue determinante, ya que en los individuos del morfo 

Pin, las plantas más variables fueron las grandes (Tabla 9, Figura 12A). y en el morfo 

Thrum las más variables fueron más pequeñas. (Tabla 9, Figura 12B). 
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Figura 12. Interacción significativa de la probabilidad de dispersión en función al CV azúcar y el tamaño 
de la planta. A) Morfo Pin. B) Morfo Thrum.  

Tabla 9. Efecto de la variación intraindividual en el contenido de azúcar sobre la probabilidad de que los 
frutos sean dispersados. 

Fuente de Variación Desviación gl F χ2 P 
Morfo 1225.40 1 0.42 0.52 0.52 
CV 1223.86 1 0.05 0.82 0.82 
CV*Morfo 1218.23 1 0.18 0.67 0.67 
Hojas 1137.26 1 2.66 0.12 0.10 
Hojas*Morfo 1081.38 1 1.83 0.19 0.18 
CV*Hojas 1072.73 1 0.28 0.60 0.59 
CV*Hojas*Morfo 945.40 1 4.18 0.05 0.04 
Azúcar g 900.74 1 1.46 0.24 0.23 
Azúcar g*Morfo 891.32 1 0.31 0.58 0.58 
CV*Azúcar g 887.51 1 0.13 0.73 0.72 
CV*Azúcar g*Morfo 785.98 1 3.33 0.08 0.07 
Hojas*Azúcar g 728.46 1 1.89 0.18 0.17 
Hojas*Azúcar g*Morfo 704.01 1 0.8 0.38 0.37 
CV*Hojas*Azúcar g 701.28 1 0.09 0.77 0.77 

 

d) Efecto del desacople entre la señal y la recompensa (honestidad) sobre la 

dispersión de frutos 

Se encontró que las plantas deshonestas (desacoplamiento entre la señal y la 

recompensa) presentaron mayor probabilidad de que maduren sus frutos, esta tendencia, 

no depende de las inversiones promedio de azúcar por planta (Tabla 10, Figura 15). 

B) 
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Figura 15. La probabilidad de que los frutos maduren en función a la inversión de g de azúcar y la 
honestidad. 

Tabla 10. Efecto del desacoplamiento entre la señal y la recompensa en los frutos, sobre la probabilidad 
de que maduren los frutos. 

Fuente de Variación Desviación gl F χ2 P 
Morfo 1239.56 1 0.39 0.54 0.53 
Honestidad 1207.49 1 1.14 0.30 0.29 
Tamaño 1156.55 1 1.81 0.19 0.18 
Azúcar g 1145.30 1 0.4 0.53 0.53 
Honestidad*Morfo 1128.06 1 0.61 0.44 0.43 
Tamaño*Morfo 1049.12 1 2.8 0.11 0.09 
Azúcar g*Morfo 1022.38 1 0.95 0.34 0.33 
Honestidad*Tamaño 963.32 1 2.1 0.16 0.15 
Honestidad*Azúcar g 791.75 1 6.09 0.02 0.01 
Tamaño*Azúcar g 738.64 1 1.89 0.18 0.17 
Honestidad*Tamaño*Morfo 731.93 1 0.24 0.63 0.63 
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Por lo tanto el éxito reproductivo mediado por la probabilidad de dispersión fue mayor 

en plantas deshonestas (Tabla 11, Figura 16). 
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Figura 16. Interacción significativa de la probabilidad de dispersión en relación a la inversión de azúcar 
(g) y la honestidad. 

Tabla 12. Efecto del desacoplamiento entre la señal y la recompensa en los frutos, sobre la probabilidad 
de que los frutos sean dispersados. 

Fuente de Variación Desviación gl F χ2 P 
Morfo 1225.40 1 0.46 0.51 0.50 
Honestidad 1192.64 1 1.17 0.29 0.28 
Tamaño 1142.50 1 1.8 0.19 0.18 
Azúcar g 1134.14 1 0.3 0.59 0.58 
Honestidad*Morfo 1118.81 1 0.55 0.47 0.46 
Tamaño*Morfo 1043.25 1 2.71 0.11 0.10 
Azúcar g*Morfo 1013.27 1 1.07 0.31 0.30 
Honestidad*Tamaños 953.21 1 2.15 0.15 0.14 
Honestidad*Azúcar g 784.57 1 6.04 0.02 0.01* 
Tamaño*Azúcar g 733.99 1 1.81 0.19 0.18 
Honestidad*tamaño*Morfo   725.79 1 0.29 0.59 0.59 
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Discusión 

De acuerdo con las características de los frutos expuestas en el despliegue, P. 

horizontalis presenta un síndrome de dispersión por aves (ornitocoria). Este despliegue 

frutal fue la primera señal y la más importante, ya que la cantidad de recursos 

alimenticios disponibles atrajo a las aves sin importar la especialización alimenticia de 

estas. Es importante señalar que las variaciones ambientales en las selvas bajas, no 

permiten una disponibilidad constante de recursos alimenticios durante todo el año. Por 

esta razón las aves no son totalmente especialistas en su alimentación aunque no es el 

único grupo de animales frugívoros que se alimenta de estos frutos, ya que algunos 

roedores pequeños actúan como depredadores (observaciones personales). Los 

dispersores eligen plantas con mayor vigor reflejado en el despliegue frutal, ya que la 

cantidad y/o calidad de recompensa aumentó con el número de frutos, siendo así la 

primera señal visual que ofrece la planta. La producción de frutos refleja la inversión 

promedio de azúcar dentro de la recompensa, ya que a mayor despliegue frutal la 

inversión intraindividual de azúcar también aumenta. En otros trabajos, se ha reportado 

que los dispersores forrajean entre plantas con mayor calidad y/o calidad de la 

recompensa (Herrera 2009). Es frecuente que plantas con mayor producción de frutos 

tengan semillas de mejor calidad (mayor peso), que a su vez tienen mayor probabilidad 

de germinar, en comparación con las semillas de menor tamaño (Moles et al. 2004). De 

esta manera, la selección natural favorece a las plantas con gran número de frutos que, 

por lo tanto, invierten más recursos en la calidad (azúcar) de la recompensa que ofrecen 

a sus dispersores, y producen semillas de mayor calidad (peso promedio). Debido a que 

el 66% de la producción total de frutos de P. horizontalis a nivel de planta fueron 

depredados antes de la dispersión, no puedo descartar que el tener semillas de alta 

calidad podría tener un costo ecológico relacionado con la depredación pre-dispersión y 
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post dispersión, como lo han reportado para otras plantas (Leishman et al. 2000). Ante 

esta presión es posible que cuando las plantas detectan el daño en las semillas 

suspenden el flujo de nutrientes y abortan el fruto dañado (Herrera et al. 2002). En el 

caso de P. horizontalis esto fue más evidente durante el proceso de formación de frutos, 

mientras que en la maduración el aborto fue menos recurrente y cuando se presentó 

algún daño fuera de la semilla, la planta invirtió recursos suficientes para sanar e 

introducir buenas señales en los frutos para su dispersión (observaciones personales). 

Aproximadamente el 34% de la producción de frutos completó su maduración con todas 

las señales necesarias para fomentar su dispersión y por lo tanto su remoción.  

Efecto de la herbivoría sobre la dispersión de frutos 

Las plantas más vigorosas desplegaron más recursos alimenticios para sus dispersores, 

pero también mostraron mayor daño foliar por herbívoros. La perdida de recursos que 

representa la folivoría en P. horizontalis indujo importantes efectos en la expresión de 

características de los frutos relacionadas directamente con su adecuación (peso de la 

semilla) y con la cantidad de azúcar que ofrece en la recompensa a los dispersores. 

Estudios anteriores de P. horizontalis reportan que las plantas del morfo Pin muestran 

mayor fecundidad femenina y menor daño por herbívoros, asimismo las plantas del 

morfo Thrum muestran menor fecundidad femenina y fueron más atacadas por 

herbívoros (Abarca 2007). En este estudio las plantas del morfo Pin mostraron una 

ligera tendencia a tener una mayor feminidad, ya que presentaron más porcentaje de 

frutos maduros y por lo tanto dispersados. Por otro lado, las plantas más vigorosas 

tuvieron mayor éxito reproductivo mediado por el peso de las semillas, pero debido a la 

disponibilidad de recursos fueron más atacadas por los defoliadores. Las plantas del 

morfo Thrum mostraron menor feminidad ya que tuvieron menos frutos dispersados y 

mayor daño y depredación pre-dispersión. Asimismo las plantas que mostraron mayor 
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inversión de azúcar por gramo de semilla tuvieron menos folivoría probablemente 

porque se encuentran mejor defendidas contra los defoliadores. Estos resultados se 

pueden asociar con lo observado en otras plantas distílicas que muestran diferencias en 

los patrones de asignación de recursos asociados al destino frutal y al efecto de la 

herbivoría. Por ejemplo, en Palicourea padifolia (Rubiaceae), las diferencias en el 

ataque por herbívoros fue mayor sobre el follaje del morfo Pin, que al mismo tiempo 

tuvo una menor producción en masa de las frutos (Ornelas et al. 2004). Dado que hay 

tan pocos estudios relacionados con el efecto de la folivoría  sobre la dispersión en 

plantas distílicas, no se pueden hacer generalizaciones hasta que haya más datos 

disponibles. 

Evasión del costo a favor de la recompensa 

Las estrategias tramposas (deshonestidad y variación intraespecífica en la recompensa) 

analizadas no fueron detectadas por los dispersores ya que, en general, la probabilidad 

de dispersión fue más alta en las plantas tramposas. Es importante señalar que en este 

estudio sólo se tomó en cuenta como señal el tamaño, y como recompensa la 

concentración de azúcar, abriendo la posibilidad de que la señal importante sea distinta 

o una combinación de señales (por ejemplo, el color). Por otro lado, los componentes en 

la recompensa pudiese diferir en la variedad y composición de otros nutrientes como las 

proteínas, vitaminas, lípidos etc., que no se tomaron en cuanta para este trabajo y 

requieren de más estudios. 

a) La variación intraindividual es una tendencia que puede presentarse como una 

estrategia de ahorro en plantas y su interacción con animales fitófagos, que al parecer, 

no había sido explorada hasta ahora. El éxito reproductivo determinado por la 

probabilidad de dispersión fue mediado por la variación intraindividual de azúcar de 

manera positiva. Sin embargo, el efecto difirió entre morfos. Las plantas más vigorosas 
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del morfo Pin resultaron más variables intraindividualmente, mientras que en Thrum fue 

una tendencia que se presentó homogéneamente dentro de las plantas del morfo. Dado 

que las plantas Pin se especializan en la función femenina (Webb 1999), y estas 

funciones son muy costosas, la variación intraindividual de azúcar en la recompensa 

frutal se presentó como una estrategia tramposa para ahorrar recursos en plantas de 

mayor vigor. Esto podría atribuirse a la combinación de factores importantes como: i) 

los grandes costos involucrados en el mantenimiento metabólico de las plantas grandes, 

y ii) los costos involucrados en la especialización femenina por la que atraviesa el morfo 

Pin de P. horizontalis (Abarca 2007). 

b) Efecto de la deshonestidad sobre la dispersión de frutos de P. horizontalis. 

Estos resultados apoyan la hipótesis de que las plantas que producen señales que 

reflejan mayor cantidad y/ó calidad de recompensa (deshonestas) tienen una ventaja 

reproductiva en comparación con las plantas con señales honestas. El elaborar frutos 

con señales atractivas y poca recompensa influye en la reducción de costos dentro de la 

producción de recompensas, causando confusión en los dispersores. La selección 

ejercida sobre la precisión de la señal fue independiente de la inversión de azúcar, lo 

que indica que las plantas que produjeron señales honestas no necesariamente ahorran 

en los costos de la recompensa, como ha sido reportado en otros sistemas mutualistas 

como la polinización (Benítez - Vieyral et al. 2010). El acoplamiento entre la señal 

emitida y la recompensa ofrecida en el despliegue frutal es de gran importancia ya que 

influye directamente dentro de la toma de decisiones en el forrajeo de los dispersores. 

Los dispersores eligieron plantas de frutos con señales deshonestas (frutos grandes con 

poca recompensa). Estos resultados sugieren que el éxito reproductivo de las plantas 

depende en primer lugar, de la capacidad que tiene la planta para que sus frutos 

maduren, y en segundo lugar de la toma de decisiones dentro del proceso de forrajeo. 
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Sin embargo, el éxito reproductivo de las plantas deshonestas está mediado por las 

visitas de los dispersores y su incapacidad de distinguir entre plantas tramposas y 

plantas honestas. Los resultados de este estudio muestran que las plantas que hacen 

trampa a la hora de recompensar a sus dispersores se ven favorecidas al ahorrar recursos 

que posteriormente pueden invertir en atributos de adecuación y obtener el beneficio de 

la dispersión a bajo costo. Estas estrategias también podrían depender de las 

necesidades metabólicas ligadas a la especialización sexual dentro de esta población 

distílica. Al mismo tiempo los dispersores muestran preferencia por plantas más 

variables en las concentraciones de azúcar sin poder detectar dicha variación. Esta 

preferencia está influenciada probablemente por el periodo de fructificación observado 

en P. horizontalis, el cual ocurrió al término de la temporada de lluvias, cuando 

comenzaban a escasear los frutos de otras especies de plantas, lo que influyó en la 

pérdida de exigencia por los dispersores sobre la adquisición de energía de los frutos 

como se ha visto en otros animales que viven en escenarios ecológicos donde el tiempo 

limita la cantidad de alimento (Herrera 2009). Estos resultados también indican que este 

tipo de preferencia debe promover la evolución de las estrategias tramposas (la 

deshonestidad y la variación intraindividual). Obviamente, tendría que existir una base 

genética en estas estrategias tramposas como condición necesaria para una respuesta 

evolutiva mediada por la selección de dispersores. El hacer trampa puede ser una 

estrategia exitosa cuando los dispersores muestran preferencias fijas sólo para algunas 

señales (Blarer et al. 2002) debido a los costos asociados al aprendizaje. Además, el 

valor de la información de las señales puede ser mayor en entornos inciertos o pobres en 

recursos (Mc Linn & Stephens 2006; Biernaskie et al. 2009) que en condiciones donde 

el forrajeo ocurre en lugares de recompensas constantes  y abundantes.  
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