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PRESENTACION.

El presente trabalo representa uno de los primeros Aque

"tratan la interaccion planta-herbivoro dentro de una comunidad de

matorral xerofilo con un elevado grado de perturbacion, que
pretende esclarecer los factores que afectan 12 interaccidn
dentro de un sistema de estas caractertisticas.

Los estudios de interaccién entre los herbivoros y las
plantas, ademis de describir la interaccioen en si, pretenden
analizar y descubrir los efectos que presenta un componente sobre
otro, de manera que se tenga un panorama integro de las
estrategias que cada uno sigue, para sobrevivir de acuerdo a las
circunstancias que se enfraenten.

Este trabajo intenta cubrir los aspectos mas sobresalientes
de la interaccioen entre Wigandia wurens y sus herbivoros,
partiendo desde una base meramente descriptiva hasta llegar a los
estudios experimentales de laboratoric que permitan esclarscer
los diferentes elementos que estan involucrados en esta relacion.

W. urens es una planta de la familia Hydrophyllaceae, tipica
de vegetaciones secundarias y de dreas perturbadas, que presenta
varias caracteristicas aparentemente de naturaleza anti-
herbivoro, como son: presencia de borde aserrado, tricomas
glandulares y tricomas urticantes en las hoijas, asi como ciertos
metabolitos secundarios (terpenos y flavonoides) de naturaleza
posiblemente toxica. Adicionalmente a estas caracteristicas, W.
urens es un planta fenotipicamente muy plastica, lo cual ha
causado grandes problemas de indole taxondmico. Asismismo esta
variabilidad presenta a U. urens como un mosaico de
caracteristicas tanto a nivel individual como poblacional.
Probablemente 1la caracteristica mis variable sea la densidad de
tricomas wurticantes de sus holas, vya que esta planta puede
presentar alternativamente tantoc holdas hispidas (con tricomas
urticantes) como hoias lisas (sin este tipo de tricomas), baio
ciertas condiciones.

A pesar de las caracteristicas mencionadas, W. wurens es
utilizada como alimento por mas de doce especies de herbivoros en
el Pedregal de San Angel, entre los que destacan Lophoceramica

pyrra (Lepidoptera: Noctuidae, Noctuinae), Sphinx lugens
(Lepidoptera: Sphingidae) y Sphenarium histrio (Orthoptera:

Acrididae, Acriidinae), 1los cuales presentan diferente grado de
especificidad con la planta.

De esta manera, esta tesis se encuentra organizada de 1la
siguiente manera. En el primer capitulo se hace una introduccidn
general que revisa, en primer lugar, la ubicacidn del tema de
esta tesis dentro del amplio campo de la Ecologia y sefftala los
principios fundamentales involucrados en el Jjuego evolutivo que
despliegan las plantas y sus herbivoros, esto es, los mecanismos
de defensa y contradefensa que presenta cada wuno de estos
elementos. En segundo lugar, se muestra una breve revisidn acerca
del papel de la variabilidad de las plantas como estrategia de



defensa contra los herbivoros.

En el segundo capitulo se seffalan los principales obiJetivos
perseguidos y las hipeiesis involucradas en el trabaio.

En el capitulo [[[ se presenta la ubicacidén y la descripcicdn
del Pedregal de San Angel y del sitio de estudio, en tanto que en
los capftulos IV y VU se presentan los datos descriptivos y la
Historia Natural de B. urens y de cada uno de sus PpPrincipales
herbivoros, enfatizando la relacidén que llevan a cabo entre si.

En los siguientes tres capiftulos se detalla la parte
funcional de la ecologia de 1la interaccien, trabajando con
muestreos de campo y experimentos de laboratorio, describiendo en
cada capitulo la informacien particular del tema y los materiales
y meétodos wutilizados en cada uno. Asi, en el capitulo VI sea
analizara la wvariabilidad fisica y quimica de las hoias de W.
urens y su influencia sobre la diversidad de herbivoros y las
tasas de herbivoria registradas en el campo. En el capitulo VII,
por su parte, se realizan experimentos de selectividad
alimenticia en [chthyotettix mexicanus (Orthoptera: Acrididae,
Acriidinae), $. histrio, 8. lugens y L. pyrrha sobre hodas con
diferente edad y/o pubescencia, y se estima el 4dmbito alimenticio
de estas tres ultimas especies de insectos. En el capftulo VIII
se aestima la influencia de la dieta sobre el crecimiento,
desarrollo, y sobrevivencia de L. pyrrha y sobre el crecimiento y
desarrcllo de $. lugens. En cada uno de estos capitulos se
discuten parcialmente los resultados obtenidos en cada uno, todos
los cuales se discuten de manera global en el capitulo [X, donde
ademds se hace un balance general de las ideas involucradas en el
trabaljo, delando establecidas las perspectivas de posibles
investigaciones futuras sobre este sistema.




CAPITULO I

INTRODUCCION GENERAL




INTRUDULCLON GENERAL .

LA RELACION HERBIVORO-PLANTA OENTRO Dk LA EUCOLOGLA.

fil considerar a la Becologta como el estudic cientifico de
las interaccionas que rogulan la distribucion y abundancia de los
organismos (Krebs, 19/8), se deriva gque los oblietivos de esta son

el conocer donde, un queé cantidad y porqué estan presentes  los
S2rYes vivos.

Los factores que limitan la distribucion y abundancia son
maltiples, pero se pueden agrupar de manera muy gencral en dos
agrandes grupos, los tactores bioticos - (p. ed. depredadores,
prusas, competidores, etc.), ¥y los factores abioticos (p. eJ.
humedad, temoeratura, luz, aqua, sueclo, ectc.), muchos de los
cuales en la naturaleza se presentan simultaneamente. Es por ello
que  la Beologia utiliza diversos maetodos para estudiar y conocur
el papel aue cada uno de estos factores tiene en la distribucien
y abundancia de las especies.

Los diferentes confoaues de estudio en Ecologia son  los
siguientes: descriptivo, funcional y evolutivo (Krebs, 19/8). il
punto de vista dascriptivo corrasponde anto todo a la historia
natural y consiste fundamentalmente en realizar descripciones da
las plantas y animales asi como de sus interrelaciones dentro do
cada ccosistema. La ccologia funcional, por su parte, estudia las
causas proximales de la distribucion y abundancia de los
organismos, @s decir, las respuastas de las poblaciones a
factores aque cexisten y pucden ser medidos inmediatamente, on
tanto que, la ecologia evolutiva analiza las causas "altimas" o
las vrazonaes historicas por las que la saleccidn natural u otros
mecanismos han favorecido las adaptacionas aspecificas que han

dado origen a2 los organismos que conocemos actualmente. La
integracion de los tres enfoques resulta fundamental para ol
conocimiento global de los factores que determinan la

distribucion y abundancia de los organismos sobre la Tierra.

Entre los ftactores bioticos que limitan el desarrollo de las
poblacicnes se encuentran las relaciones con otros organismos,
antre las nque se encuentran ¢l mutualismo, el comensalismo, la
competencia y la depredacion. Uentro del término depredacion se
encuentran asociaciones en donde una especlie se come a otra,
incluyendose en eo¢sta definicion ia relacion depredador-presa

{depredacion verdadera), herbivoro-planta (herbivoria o
herbivorismo), el parasitismo {(Krecbs, 19/8; Hegon & Mortimer,
1981) y el canibalismo (Krebs, 19/8)., Una de las caracteristicas

de la relacion herbivoro-planta es que por lo comtn {os primeros
no matan a las plantas de las que sec  alimentan, sino Aqua
unicamente las dapan.

La importancia del estudio de las velaciones herbivoro—
planta dista mucho de ser trivial si se considera la gran
proporcion de especies de animales de diferentes taxa que



utilizan a las plantas como alimento.

Sin embargo, a pesar de la importancia que tiene el
conocimiento de la interaccion, los ecologos vaegetales ignoran la
importancia notencial de algunos elementos bioticos,
espaecialmente en lo Aque concierne a los herbivoros (lirzo, 1984).
No es trivial tampoco nue la relacion entre productores (plantas)
y los consumidores primarios (herbivoros) constituyan la base de
las piramides alimenticias en la mayoria de las comunidades tanto
mar inas como tuerrastras,

La interaccion herbivoro-planta se presenta como wun Juego
evolutivo, donde las plantas, por una parte, al verse sometidas a
una presion selectiva de parte de los herbivoros, presentan
respucstas nque contrarrestan los efactos de estos y, por otra,
estos ultimos presentan caracteristicas gque contrarrestan las
respuestas de las plantas.

Todo esto ha llevado a algunos biologos a interpretar este
Jucgn evolutivo como una "carrera armamentista" entre las plantas
y sus herbivoros (Rathcke & Poole, 19/5; lUenno & McUlure, 1983a).

No ovbstante es necesario distinguir el nivel da
interpretacion en la interaccion herbivoro-planta, puesto que las
caracteristicas detectadas en esta pueden no ser producto de un
procaso avolutivo entre las partes interactuantes, sino
posiblemente se deban a eventos circunstanciales producto de otra
interaccion o©o de wuna presion ambiental fisica. Esto lleva a
raconocar una intuerpretacion ecologica (proximal) y una
interpretacion evolutiva ("altima") de esta 1interaccion, scaun
astablece birzo (1983, 1984) al retomar las ideas de Haker (1938,
en Dirzo, 1983) sobre aste aspecto. Desde este punto de wvista
“interaccion planta-animal' no debe ser sinonimo de coevolucion,
¥ya que ceste termino engloba una idea de reciprocidad dentro de la
interaccion evolutiva (Janzen, 1980; Dirzo, 1984).

fi continuacion se exponen algunos clementos Aue estan
presentoes en la interaccion y que forman parte de la
interpretacion del Juuvgo evolutivo en el nue estan inmiscuidos
los herbivoros y las plantas de las que se alimentan.

EFECTO DEL ATAUUE DE LOS HERBIVORUOS SUBRE LAS PLANIAS.

Siendo los procesos de encucentro y de ataque del herbivoro
sobre la planta los hechos con los Aue se inicia la interaccion
antre ambos, es importante considerar cuales son los
determinantes nAque influyen en que el ataque se lleve a cabo, ¥
en  la magnitud de las consecuencias que el dano tenga para las
plantas., lales determinantes han sido revisados por lirzo (1984)
y Aue s¢ presoentan en la Figura 1.1. Raspecto al primer punto, se
encuentran dos niveles a los cuales dichos determinantes puedon
actuar, wuno que tiene que ver con la probabilidad de que wuna
planta  individual sea encontrada, vy otro, que esta relacionado
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con la probabilidad de que la misma planta sea atacada. Los
factores ngue intervienen en ¢l primer nivel son la ‘“apariencia®
de la planta (sensu Feeny, 19/6), la cual es dependiente del
tamafto, abundancia y persistencia del vegetal, asi como del
ambito de buasnqueda, la densidad y la capacidad sensorial del
haerbivoro, En el segundo nivel 1intervienen tanto las
caracteristicas que le confieren cierto a9rado de aceptabilidad a2
las plantas (defensas y estado nutricional) como todos los
elementos que influyen en la conducta alimenticia del herbivoro
(p. aJ. mecanismos de desintoxicacion y requerimientos
nutricionales). Por otra parte, los factores que van a determinar
la magnitud de las consecuencias del dato producido por un
herbivoro a una planta individual (y por tanto, a una poblacion y
a una comunidad vegetal) van a ser a) cl estado fanologico y de
duesarrollo de la planta, b) la estructura "modular" de la planta
(ver Harper, 19//), «<¢) la calidad del telido damado, y d) la
cantidad del teijido danado. !

Tomando en cuenta lo anterior es ldgico encontrar que tanto
los niveles de dato como las consccuencias que eéstos puedan
tener sobre la planta van a variar considerablemente de un amplio
rango ¢n diferentes sistemas de astudio. Asi pues, existiran
casos e¢en los cuales el ataque de algunos herbivoros (p. eJd.
insactos) podran no tener ningan efecto obvio sobre el
crecimiento de las partes de la planta atacada, seguan sugierc
Osborne (19/2), asi como tambien se encontraran multitud de casos
¢n  los cuales la magnitud del dawo Aquae sufren las plantas eos
considerable, afectando tanto el éxito reproductivo como la
capacidad de sobrevivencia de estas. La defoliacion, la perdida
de savia por succion, el teiido removido por la formacion de
agallas, la peérdida del meristemo y el dawo en flores, frutos vy
raices sin duda presentan diferentes efectos sobre la adecuacion
de la planta.

La accion de los herbivores sobre las plantas tiene
diferentes etectos sobre estas. Aquellos pueden afectar la tasa
de crecimiento de una planta al reducir el area fotosintetica

alterando el balance de carbohidratos, interfiriendo en al
consumo de o agua y nutrientaes, y debilitando La estructura Fisica
de Lla planta (Grawlaey, 1983), o bhilen, por el contrario, asto

consumo de holas, yemas, flores, y otros teliidos vegetales puede
estimular el crecimiento y la reproduccion en dstas (Jameson,
1963), aunque la validez evolutiva de este efecto es
cuestionable. Sin embargo, existen muchos m&s casos en los que se
prueba el efecto dafnino del ataque , ya que el consumo de las
partes de la planta de parte del herbivoro reduce la adecuacion
de aquellas mediante cuatro posibles vias: a) incrementa la
mortalidad, b)) reduce la tasa de crecimiento, <¢) reduce 1la
produccioén de semillas, y d) afecta la habilidad competitiva,
todas las cuales han sido puestas en evidencia en la literatura
tanto para casos de sistemas naturales (Jameson, 1963; Kulman,
1971; Rockwoed, 1973; Coley, 1983a; Dirzo, 1984), como de
sistemas manelados por el hombre (Harper, 1969; fAndrés & Goeden,
1971; Harris, 19/72).



MECANISHOS DE DEFENSA DE LAS PLANTAS Y SUS EFECTO0S SOBRE LOS
HERBIVOROS.

Los niveles de damo que sufren las plantas por afecto de los
herbivoros pueden provocar la seleccién de defensas antiherbivoro
{(Coley, 1983b) o de caracteristicas que le permiten evadir el
dafio. Asi, las plantas en general presentan atributos fisicos,
quimicos y nutricionales que acarrean grandes problemas a los
herbivoros que las utilizan. Se sabe, por elemplo, gque menos del
1% de la produccién anual de biomasa en los ecosistemas
terrestres esta representada por herbivoros (Edwards & Wratten,
1980). Balo estos lineamientos se ha sugerido que los mecanismos
con que cuentan las plantas para escapar o resistir el ataque de
los harbivoros se puede basar en las siguientes caracteristicas:
a) apetecibilidad y atractividad, b) gomosis y remedio al dafio,
¢) crecimiento hepirtrsafico, d) dureza de los telidos, e)
produccion de texinas, f) nutrientes, y g) efecto sobre enemigos
naturales, de los cuales sdlo a), b)), d), y e) le permiten
potencialmente escapar al ataque y sdlo el mecanismo g) tiene wun
caracter extrinseco de resistencia con respecto a la planta (van
Emden & Way, 1972). En caso de tratarse de insectos, estos
mecanismos pratenden afectar 1la fecundidad, la tasa de
mortalidad, la tasa de desarrollo y crecimiento y el ciclo de
vida de los herbivoros {(van Emden & Hay, 1972; Levin, 1973).

Los mecanismos de defensa de las plantas tienden a actuar en
diferentes etapas del ataque vya sea en el arribo de la planta, el
inicio del ataque, o bien, en el desarrollo de la poblacidn (ver
Dadd, 1963; wvan Emden & Way, 1972; Dirzo, 1984). En la primera
etapa Juegan un papel importante el olfato y la wvision del
herbivoro, en la segunda los fagoestimulantes y fagoinhibidoreas
de las plantas, y en la tercera los demas mecanismos de defensa
que posea la planta asf como la conducta alimenticia del
herbivero (ver Figura 1.1).

Be manera muy general, los mecanismos de defensa o de
resistencia al ataque de los herbivoros han sido clasificados
como fisicos, y quimicos (Stahl, 1888, en Southwood, 1972).
Dentro de los mecanismos fisicos de defensa se encuentran a)
presencia de cutfcula dura, b) tricomas y espinas en la
epidermis, c¢) dientes cuticulares y d) contenido de silice en
hoias {(ver referencias en Southwood, 1972), en tanto que dentro
de los mecanismos de defensa quimica se encuentra la presencia en
los teiidos de la planta de compuestos toxicos o inhibidores de
la alimentacion (p. eJd. alcaloides, glucésidos, taninos,
flavonoides, aceltes escenciales, saponinas y acidos orgénicos,
entre otros) (Southwood, 1972; Rosenthal & Janzen, 1979).

Defensa Quimica.

. Las plantas son ricas en productos quimicos que
aparentemente no estan conectados con los procesos metabolicos
normales de fotosintesis, respiracion y crecimiento. Estos
compuestos, denominados metabolitos secundariocs o aleloquimicos,




incluyen, hasta 19/7, cerca de 30 000 estructuras diferentes
conocidas (Harborne, 19$77), Asimismo existen muchas evidencias
que sugieren que los metaboliteos secundarios Juegan un papel
importante comoc defensa de la planta contra herbivoros ¥
patdégenos (Fraenkel, 1959; Ehrlich & Raven, 1985; Feeny, 1976;
Rhoades & Cates, 1976).

Las vias en las cuales actdan los metabolitos secundarios de
las plantas sobre sus herbivoros son diversas, pero en general
las podemos agvupar en a) téxicos o venenosos (ver van Emden,
1972), b) repelentes de la alimentacién (ver Schoonhoven, 1972),
c) analogos hormonales (ver Bowers et al., 19/8), y d) de accion
fisica (ver Gibson, 1971).

Defensa fisica.

La defensa fisica de 1la planta la llevan a cabo todas
aquellas caracteristicas estructurales de las plantas que evitan
o contrarrestan las actividades dafiinas de los herbivoros (p. ei.
espinas, tricomas, dureza cuticular y foliar y gomosis). Este
tipo de defensa después de la de tipo quimico, determinan en
cierta medida la radiacion evolutiva de los herbivoros, tal como
se ha propuesto para mariposas diurnas (Ehrlich & Raven, 1985).

La 1literatura es rica en casos que sugieren defensa fisica
por tricomas (no glandulares), espinas y dureza de diversos
érganos vegetales. Darwin (1959) registro un caso en horticultura
donde se esablecia que las frutas de cubierta lisa sufren méds
comdnmente el ataque de una especie de escarabalo que aquellas
que presentan una cubierta pubescente. Ehrlich & Raven (1963)
encontraron que muchos Lycaenidae (Lepidoptera) son incapaces de
alimentarse del follale duro de las plantas de cuyas flores se
alimentan.

Los tricomas pueden Jugar un papel muy importante como
defensa de la planta contra herbivoros. En numerosas especies hay
una correlacion negativa entre densidad de iricomas, respuestas
de alimentacion y oviposicion de los insectos, y en nutricien de
las larwvas (Levin, 1973). Gilbert (19/1}, por ejemplo, ha
demostrado <que los tricomas ganchudos de Passiflora adenopoda
actuan como un disuasivo especifico y sllamenle aoficiente contra
larvas de mariposas heliconiinas. La superficie entera de esta
planta estd revestida por tricomas ganchudos los cuales son de
tal longitud y tienen tal espaciamiento que tres a cinco ganchos
se incrustan en cada propata larval, de modo que provoca la
muerte debido a la pérdida de hemolinfa combinada con hambre que
ocasionan las numerosas heridas punzantes.

Merz (1959, en Ehrlich & Raven, 1965) prueba la efectividad
de otro tipo de defensas fisicas, como son los dientes
cuticulares y los componentes inorgdnicos en forma de agula de la
superficie de las hojas. Por un lado, enconird que las larvas de
Lasiocampa quercus, una mariposa nociurna que come normalemente a
lo largo del borde de las hoias, no puede comer de las helas
dentadas de llex (Aquifoliaceae). Cuando las mismas holjas fueron
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cortadas para formar margenses lisos no dentados, las larvas las
comieron vorazmente. También encontrd que cuando las hodas
maduras de Vitis (Vitaceaa) son ofrecidas a larvas Jdvenes de
Pterogon proserpina (Sphingidae), sus peque)’as mandibulas
penetran entre los racimos de "rafidios® (cristales aciculiformes
de oxalato de calcio) de modo que se alimentan bien; pero si
éstas son ofrecidas a larvas maduras, sus grandes mandibulas no
renetran entre los "rafidios" y no comen. Después de que dstos
fueron disueltos con acido hidrocldrico diiuido, las holas fueron
aceptadas por larvas de todos tamafios.

Una estrategia mds de las plantas, que se puede incluir
dentro de las daefensas fisicas, es la diferenciacion morfologica
de las plantas como mecanismo de escape a las claves visuales que
tienen algunos herbivoros para reconocer a su huégsped particular.
Gilbert (19/35) encontro, por elemplo, que la visién y la memoria
visual en larvas y hembras gravidas de Heliconius (Lepidoptera)
son agentes de seleccion en la forma foliar entre especies
simpdtricas de Passiflora spp. (Passifloraceae). Esta divergencia
foliar puede considerarse como un mecanismo de escape al
herbivoro.

Estrategias de defensa.

La relacieén que guardan las defensas con las “estrategias de
vida de las plantas" (sensu HcArthur & Wilson, 1967) es estrecho.
Opler (1979) wutilizando este concepto incorpora la defensa
quimica como un elemento mas del continuo r-K, sefalando que un
estrategia K presentara mas defensas quimicas qua wun r. Balo
estos lineamientos Feeny (1976) y Rhoades & Cates (197&) proponen
lo que se ha englobado baijo el término de 1la teoria de la
apariencia, la cual supone la existencia de dos tipos de plantas,
de acuerde a las caracteristicas que poseen en relacion a la
herbivoria, como son tamafilo, forma de crecimiento, persistencia,
abundancia y defensas quimicas. @A estos dos tipos de plantas se
les denomino plantas aparenites y no aparenies, cada uno de los
cuales presenta diferentes caracteristicas, a partir de las
cuales, a su vez, dependerd la estrategia de uso del alimento de
sus herbivoros, segun se expone a continuacion.

Las aparentes son plantas susceptibles de ser descubiertas
por los herbivoros debido a su gran tamaffo, longevidad vy

abundancia (p. elJ. drboles), las cuales se presentan en
comunidades climax, de modo que tienen gran cantidad de recursos
que les permiten tener mayor habilidad competitiva. Los

metabolitos secundarios que presenta se encuentran en grandes
cantidades, aunque su accion sobre los herbivoros es dependiente
de la dosis, es decir, el efecto dafiino sobre el herbivorc es
proporcional a la cantidad de toxico ingerido (tal como es el
caso de taninos, vresinas, silice y sal), por lo cual esta clase
de defensa se le denomina de tipo cuantitativo y esta dirigida a
reducir la adecuacion de todos sus herbivoros. Por otro lado, la
estrategia que siguen los herbivoros que utilizan este tipo de
plantas es alimentarse sobre varias especies con diferentes
metabolitos secundarios de modo que no se acumule la dosis. A



este tipo de estrategia de alimentacion se le llama generalista
(polifaga) por el hecho que éstos atacan a una gr.an varicdad de
familias de plantas en la naturaleza.

Las plantas no aparentes, por el contrario, son plantas de
réapido crecimiento y alto rendimiento reproductive, dificiles de
localizar debido a su escasez, pequefio tamafio y corta vida, las
cuzles se presentan en comunidades en estado sucesional (p. eal.
herbdceas). Debido a los pocos recursos con que cuentan, la
concentracion de metabolitos secundarios gue presentan es bala,
sin embargo su accidn es efectiva a bajas dosis contra herbivoros
no adaptados <{(tal como es el caso de los glucosinolatos,
alcalcides, glucosidos y cumarinas), denominandose a este tipo de
defensas como de tipo cualitativo. La estrategia que siguen los
herbivoros contra este tipo de defensas es especializarse en 1a
“neutralizacion" del toxico particular de la especie de planta de
la cual se alimenta, lo cual ocasiona que el herbivoro estreche
su relacidén con sdlo un rango reducido de especies relacionadas
taxonomica y quimicamente entre si, denomindndose a esta
estrategia de tipo especialista (monofaga y oligofaga) (Feeny,
1976).

Bajo estos lineamientos, 1la estrategia de defensa de una
Planta debe ser vista dentro del marco de presupuestos
energéticos, quedando establecido que la defensa significa un
gasto que obliga a la planta a reducir el presupuesto destinado a
otras funciones (p. ei. a las partes vraproductivas). Esto
significa que el tipo y cantidad de metabolitos secundarios esta
estrechamente ligado a la estrategia de vida de la planta y 1la
presion que eJerzan los herbivoros sobre &sta (ver Rhoades,
1979). Por elemplo, muchas plantas herbdceas de corta vida (=no
aparentes) escapan en tiempo y espacio para sobrevivir en
ausencia de defensas cualitativas (Cates & Orians, 1975; Feeny,
1975). Asimismo se conocen varios casos en que las plantas
protegidas por otros medios pierden sus defensas quimicas. Se ha
encontrado, por elemplo, que las plantas de Inga localizadas a
balas altitudes son defendidas de los herbivoros por hormigas vy

presentan poco contenido de fenoles, en cambioc a grandes
altitudes no existen hormigas, por lo que las hoJas de estas
plantas presentan mayor contenido de fenoles (Rehr et al., 19/3;

Koptur, 1985).

A la luz de la teoria de la apariencia, la pubescencia es
considerada generalmente como una defensa cualitativa barata
(Singh, et al., 1971, en Levin, 1973; Feeny, 1976; Rhoadas &
Cates, 1976). Coley (1983a) encontré que es mas comdn la
Pubescencia en plantas pioneras que en persistentes, sugiriendo
que esta caracteristica puede indicar la presencia de otras
defensas cualitativas de caracter quimico.

Tambien se debe considerar un enfoque de grupo dentro de la
defensa, ya que la discusion acerca de ésta se basa dnicamente en
un nivel individual. Attsat & 0“Dowd (1976) sugieren que algunos
miembros dentro de una comunidad vegetal son afectados por otros
de modo que pueden ser funcionalmente dependientes de gstos,
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estableciendo el concepto de defensa "gremial® (gulld) contra
herbivoros. Estos autores consideran que las caracteristicas
anti-herbivoro de unas plantas, tales como nectarios florales y
extraflorales que atraen depredadores y parasitos de herbivoros
asi como toxinas, olores espinas, o bien caracteristicas
atractivas que provecan que los herbivoros cometan errores de
oviposicion, dejandc sus huevos en plantas inadecuadas para el
desarrollo de ias larvas, todas ellas provocan que las plantas se
encuentren defendidas de manera agrupada.

RESPUESTA DE LOS HERRIVOROS A LOS MECANISMOS DE DEFENSA DE
LaS PLANTAS.

La presion selectiva que representan los mecanismos quimicos
y fisicos de defensa de las plantas influye en los herbivoros la
seleccion de caracterfisticas que le permiten evadir o enfrentarse
a ellos de modoe que su sobrevivencia, crecimiento y fecundidad no
-se vean reducidos. Se sugiere que los herbivoros pueden vromper
las defensas de las plantas de larga vida antes de que éstas
puedan erigir nuevas (Whitham, 1981) y que los insectos presentan
mas cortos tiempos de generacién y m&s altas tasas de
recombinacidn que las plantas de las cuales se alimentan (Dennc &
McClure, 1983a). Es asi como los herbivoros pueden desplegar
diferentes caracteristicas morfologicas, fisiologicas Y
conductuales contra las defensas de la planta.

Existe en la literatura diferentes elJemplos scbre la
respuesta evolutiva de los herbivoros hacia compuestos
secundarios de las plantas (Kircher et al., 196/; Krieger et al.,
1971; Rothshild, 1972; Brattsen, 1979), la cual, segun Southwoed
(1972) se da en tres niveles: a) resistencia, b)) uso de los
metabolitos como claves de reconocimiento, o bien c¢) como
mecanismos de defensa proplios.

Los insectos responden evolutivamente a2 los metabolitos
secundarios con mecanismos de desintoxicacidn Yy sistemas
quimiosensoriales que responden diferencialmentae a los
metabolitos para que el insecic sea capaz de localizar la planta
a la cual esta quimicamente adaptado (Feeny, 19735), de lo cual
derivan las diferentes estrategias (generalista o especialista)
de alimentacidén de parte del herbivoro (Schoonhoven, 1972).
Alston & Turner (1963, en Ehrlich & Raven, 1985) encontraron, por
elemplo, <que las mariposas de la tribu Buchloini se alimentan
solo de familias caracterizadas por contener tioglucdsidos (p.
el. Capparidaceae y Cruciferae), los cuales son hidrolizados por
la enzima microsinasa presente en las larvas de esta tribu. El
afido Hyzus persicas, por su parte, al alimentarse dnicamente de
los teliidos del floema, evita absorber nicotina, compuesto
altamente taxico, el cual no se encuentra en ese telido
(Brattsen, 1979).

Los grandes mamiferos, como kudus, impalas y cabras utilizan
los taninos condensados de las plantas lefiosas a fin de que 1la
fermentacién microbiana de las paredes celulares de parte de su
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flora intestinal se pueda llevar a cabo (Locoper & Owen-Smith,
1985).

Les herbivoros especializados en una especie o especies en
particular desarrollan organos de los sentidos para distinguir el
color y forma foliar asociado a su planta hudsped (Gilbert, 1975;
Rausher, 1978). Por otra parte, MHaugh II (1982) encontrd que la
conducta de las larvas da ciertos microlepidépteros que se
alimentan de hoias de plantas compuestas enrolladas, previendo
con esto la fotoactivacisén de los tdxicos gque contienen las
hoias.

Una etapa mas avanzada de adaptacion al toxico de parte del
herbivoro consiste en asimilar el compuesto ¥y wutilizarlo como
defensa propia. La mariposa monarca, por eiemplo, metaboliza los
glucdsidos cardiacos de las asclepiadidceas para protegerse de sus
depredadores (Brower, 196%).

Una contraadaptacion contra las defensas inducidas de las
plantas se ha demostrado en el coleoptero Epilachna borealis, el
cual se alimenta de las holJas de Cucurbita pepo cortiandolas de
tal manera que forma un surco circular que evita la liberacidn de
compuestos secundarios, lo cual le permite alimentarse de 1los
telidos foliares encerrados por el surco (Tallamy, 1985).

Por dltimo, se ha encontrado wuna adaptacion de |los
herbivoros contra barreras fisicas tales como los tricomas vy

espinas, la cual ha sido demostrada en larvas de Mechanitis

isthmia (Lepidoptera) quienes se reunen en grupos de cuatro a
seis formando una red de seda sobre las puntas de las espinas de
Solanum (Solanaceae) (Rathcke & Poole, 1975).

EL PAPEL DE LA VARIABILIDAD VEGETAL SOBRE LAS POBLACIONES DE
HERBIVOROS.

Tomando en cuenta, por un lado, que los herbivoros pueden
romper las defensas de las plantas debide a su gran potencial
reproductivo y a la alta tasa de recombinacién que presentan
algunos de ellos, (como por edemplo los insectos (Uhitham,
1981)), y por otro, que las plantas a pesar de sus largos tiempos
de generacion y sus baias tasas de recombinacion (Denno &
HcClure, 1983b) han sido capaces de permanecer a pesar de los
herbivoros (Hairston et al., 1960), surge una paradoia aparente,
cuya solucién se ha tratado de encontrar estudiando la variacidn
espacial y temporal que presentan las poblacioces de plantas a
diferentes niveles (Dennc & HeClure, 1983a), la cual parece tener

un importante papel en la regulacidén natural de las poblaciones
de herbivoros.

Existen varios trabaJjos que sugieren que la variabilidad de
las plantas tiene un importante papel contra 1los herbivoros.
Levin (1971) . comenta que 12 mayoria de especies de plantas
contienen mezclas compleias de fenoles, las cuales wvartian
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cuantitativamente .de un drganc a otro o con diferencias en la
edad de la planta, estacion o condiciones de crecimiento.
Asimismo se ha encontrado que las holas de maple, Acer sacchavum,
y del abedul, BSetulz allengheniensis, exhiben heterogeneidad en
el contenido de taninos y fencles, 1lo cual aunado con la
heterogensidad individual y con los cambios estacionales
observados en nitrodgenc, agua y dureza, sugiere aque estas
poblaciones de hoJjas son altamente variables en espacio y tiempo
lo cual provoca que algunos insectos se especialicen a2 la edad de
la hoja, o bien gue haya un incremento en el tiempo de forraijeo
de las larvas (Schultz et al., 1982). Este tipo de evidencias
sostiene que las variaciones fisicoguimicas dentro de una planta
hace dificil a los herbivoros encontrar areas vulnerables (Maugh
1L, 1982).

Southwood (19/72) hace hincapig en el papel que tiene el
ambiente espacial y temporal sobre las variaciones en la
composicién bioquimica de las plantas; sin embargo no sino hasta
el trabalo de Whitham (1981) que se reconoce que las plantas
individuales son mosaicos de recursos que varian temporal vy
espacialmente en su disponibilidad como alimento para sus
herbivoros, lo cual tiene tres grandes impactos sobre la
poblacion de herbivoros: a) la variacion hace a la planta menos
aparente a sus herbivoros incrementando la probabilidad de que
asentamientos o desiciones alimenticias inapropiadas puedan
llevarse a cabo, con lo cual se reduce la adecuacion del
herbivoro y su impacto sobre la planta, b) la variacion puede
incrementar el ndmeroc de interacciones competitivas por los
mejores recursos disponibles de la planta resultando una alta
mortalidad de herbivoreos, ¥y ¢) el agrupamiento de herbivoros en
sitios especificos 1los hace mds aparentes y vulnerables a sus
depredadores, que si ellos fueran capaces de dispersarse por toda
la planta (ver tambien Schultz, 1983).

Trabajos mas recientes revisan el papel de la variacion de
plantas sobre la distribucidon espacial y temporal de los
herbivoros asi como sobre 1la sobrevivencia, crecimiento ¥y
evolucion de éstos. En ellos se ha encontrado que la distribucidn
del dafio entre individuos de wuna poblacion depende de la
variacioen intrapoblacional de los caracteres defensivos (Loley,
1983a), lo cual estd correlacionado con las diferencias en los
metabolitos secundarios, caracteres estructurales, densidad o
dispersion de los herbivoros entre individuos de una poblacidn de
plantas (Feeny, 1976; Denno & McClure, 1983b). Por otro lado, adn
dentro de un mismo individuo se pueden detectar diferencias en
cuanto a morfologia vy caracteristicas quimicas ¥y nutricionales,
lo cual puede ser un gran obstacule para los herbivoros (Whitham,
1983; Schultz, 1983). Adn dentro de las mismas holJas se encuentra
cierte grado de variabilidad. Zucker (1982, en Whitham, 1983)
encontrd que las hojas de Populus angustifolia presenta mayor
concentracién de fenoles en la base de la vena media que en su
parte mas distal.

Un elemento que complica mds el mosaico de caracteristicas
de las poblaciones de las plantas es la variacion temporal de
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éstas, tanto estacicnal (McNeill & Southwood, 19/3; Schultz,
1983; Durzan, 1983a) como diurna (Ourzan, 1968, b, c).

En wvista de gque la variacioén alcanza varios niveles, Jones
(1983) propone le existencia de las siguientes escalas de
variacion que pueden presentarse en plantas.

1. Espaciales: a) wvariacidn estructural dentro de wuna clase
bioquimica de compuestos, b)) diferentes clases bicquimicas, «c¢)
distribucion intracelular de estos compuaestos, d) wvariacidn

intraplantas (incluyendo ceélulas, teiidos vy érganos), e)
variacioen interplantas (incluyendo variacion en respuesta al
microhabitat), y f) wvariacidén dentro y entre poblaciones,

variedades y subespecies (incluyendo variacidén inducida por micro
y macrohabitat).

2. Temporales: a) wvolumen de biosintesis a corto tiempo, b)
variacion diurna, c¢) variacion estacional, d) variacioen entre
atlos (por cambios ambientales), vy @) variacion en escala de
tiempo evolutivo.

Este mismo autor al analizar la literatura para encontrar
los niveles de wvariacieén en el helecho Pteridium aquilinum
encontro gque todas esas escalas de variacion estdn comprobadas
para esta especie.

El papel de la variacidn es bien conocida entre agrdnomos
quienes se han dado cuenta que al vreducir la wvariabilidad
interplantas se elevan algunos herbivoros al status de plagas, de
modo que actualmente, en los cultivos econdmicamente importantes
se ha incrementado la variacidén mezclando wvariedades en tiempo vy
en espacio (Denno & McClure, 1983a; Whitham, 1983).

Entre las consecuencias que provoca la variabilidad espacial
y temporal de las plantas en las poblaciones de herbivoros se
encuentran las siguientes: al) wvariacion en el fenotipo
(polimorfismo) (MHittler & Sutherland, 1949, en Southwood, 19/2;
Lubchenco & Cubit, 1980, en Dirzo, 1984; Dirzo & Harper, 1982),
b) conducta territorial contra el agrupamiento inducido por el
mosaico (Whitham, 1983), c¢) adaptabilidad genética a una sola
planta hospedera de alta longevidad (UWhitham, 1983), y d)
especializacion sobre una sola especie que permita una mayor
eficiencia en el ataque (Scriber & Feeny, 1979).

De esta manera el estudio del sistema W. wurens-herbivorocs
visto bajo la perspectiva de la evolucién y de Ia variabilidad
vegetal puede aportar elementos para dilucidar las estrategias
que cada elemento sigue al enfrentar al otro, en beneficio de su

sobrevivencia y fecundidad.
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O0BJETIVOS.

Wigandia wurens es wuna planta que se caracteriza por la
presencia de tricomas urticantes, los cuales vartan de una hola a
otra, de modo que coexisten dentro de la poblacidn y aun en cada
rama de cada individuo, tanto holas htspidas como lisas. Por otro
lado, 1la proporcion de holdas htspidas presentes en la poblacioén
varta estacionalmente baljo ciertas condiciones. A pesar de la
presencia wvariable de los tricomas urticantes W. urens sostiene
en el Pedregal de San Angel varias especies de herbivoros.

Considerando lo anterior y conociendo el contexto tedrico
vertido en la introduccidn general, los obletivos pretendidos por
este trabalo son los siguientes.

1. Conocer 1la Historia Natural de los organismos involucrados
dentro del sistema constituido por Wigandia urens
(Hydrophyllaceae) vy sus herbivoros en el Pedregal de San Angel,
D.F. (Mexico).

2, Conocer la influencia de las caracteristicas del follaije de W.
urens, Yy la variacion de éstas (tales como 1la pubescencia
urticante, contenido de agua, nutrimentos y metabolitos
secundarios) sobre las preferencias alimenticias, desarrollo,
crecimiento y sobrevivencia de sus principales herbivoros.

Por consiguiente, easte trabaio busca integrar la Ecologta
descriptiva (oblJetivo 1) con los aspectos funcionales de 1la
interaccion (obietivo 2), de modo que pueda obtenerse un panorama
equilibrado de ambos enfogques para poder explicar los aspectos
mas relevantes de la relacién entre esta planta y sus herbivoros
dentro del Pedregal de San Angel.

El marco conceptual y las hipsétesis involucradas en este
trabalo se exponen de la siguiente manera.

1. La variabilidad de caracteristicas fisicas y quimicas dentro
de wuna planta individual determina que eésta se presente al
herbivoro como un mosaico de recursos, lo cual dificulta el
ataque.

2. Este mosaico de recursos se complica mas si se considera una
poblaciéon de plantas, o bien, wvarias especies de plantas
apetecibles simpatricas que cambian sus caracteristicas fisicas y
quimicas temporalmente.

3. Este mosaico espacial/temporal puede influir sobre la
diversidad de los organismos que sustenta y puede determinar las
diferentes ‘“estrategias" de uso del alimento que sigue cada wuno
de sus herbivoros.

4. S8i el mosaico de caracteristicas fisicas y quimicas constituye



una presion importante sobre las "estrategias" de uso de los
herbivoros, se pueden plantear entonces las siguientes preguntas.
a) lQue caracteristicas fisicas y quimicas de la planta prefieren
sus herbivoros? b) JlOue relacidn existe entre la especificidad de
la relacion que mantienen los herbivoros con esta planta y sus
preferencias alimenticias? <¢) 10ué caracteristicas de la planta
influyen de manera positiva sobre 1los herbivoros? d) JQue
relacion guardan las distintas caracteristicas fisicas y quimicas
en cada "blogue" dentro del mosaico?
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SITIO DE ESTUDILO.

LOCALIZACION.

El Pedregal de San Angel se encuentra ubicado en la mitad
meridional de la Repdblica Mexicana dentro de los limites del
Distrito Federal, al SU del Valle de México y al 8 de Villa
Alvaro Obregon (Ffigura 3.1). Su extension original abarcaba
aproximadamente 80 Km2, pero debido al desmesurado crecimiento de
la Ciudad de México, esta se ha reducido considerablemente, de
modo que, vya en 1982, <¢olo quedaban 3.0/ Km2 de area ocupada por
la asociacion Senecionetum praecosis (Alvarez et al., 1¥82; sensu
Rzedowski, 1954), que ocupaba originalmente 40.45 Km2, de los
cuales queda protegida una pequefia drea de 1.24 Km2 dentro de los
terrenos de Ciudad Universitaria, de acuerdo a un decreto
expedido en 1985 en el cual se instituye esta darea como "zona
ecolégica inafectable" (Figura 3.2).

El drea de estudio se encuentra ubicada dentro de la reserva
ecolégica, la cual alberga todo lo que queda de la asociacion
Senecionetum praecosis, a 2600 m.s.n.m. dentro de la zona [[[ (al
S de las instalaciones de la Direccioén General de Servicios de
Computo Acadeémico) segun zonacidn establecida en el trabaio de
flvarez et al. (1982; ver Figura 3.3).

DATOS GEOLOGICOS.

De acuerdo al método del carbono 14, se estima que la edad
del Pedregal de San Angel es de aproximadamente 2500 affos (Arnold
& Libby en Rzedowski, 1954). Su origen se remonta a los derrames
producto de la erupcidn de los crateres adyacentes al volcédn
Xitle, de donde salieron varias corrientes de lava en direcciones
diferentes. Al enfriarse la lava, se solidificé formando wun
sustrato muy heterogénec caracterizado por promontorios rocosos,
grietas, hondonadas, cuevas, etc.

Las lavas del Pedregal pueden clasificarse como basalto de
olivino con microcristales (Ordofiez, 1980 en Rzedowski, 1954). El
color de la lava es gris oscuro. El manto en sus superficles
superior @ inferior presenta un gran ndmero de pequefas oquedades
que son el resuliado del desprendimiento de gases durante el
enfriamiento. El espesor de la lava varia entre 6 y 10 m, aunque
eéste puede variar en algunos lugares. La superficie de la lava
en la mayoria de los casos es fuertemente rugosa, hecho debido
probablemente a su fluidez. La erosicdn de la superficie expuesta
a la accion del aire es de poca cuantfa (Rzedowski, 1954).

Los suelos del Pedregal de San Angel son principalmente de

origen eolico y orgéanico, Y en menor proporcion son producto de
la descomposicion de la lava, asi como de acarreos aluviales vy
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Figura 3.3.

Ubicacidn del sitio de estudio permanente, dentro

1 sta por Alvarez et al. (1982) para el
ingel. EIn la zona sombreada se -
realizaron las cbservaciones de campo, y el sitio

indicado con " X " fu& utilizado para conocer es-
tructura de zlturas de V. urens solamente.
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posiblemente humanos. La acumulacion de suelos ocurre en grietas,
fisuras y depresiones de terreno. Su espesor es de pocos
centimetros y, por tanto, es dificil distinguir horizontes
edafoldgicos tipicos. Los suelos del Pedregal son arenoso-—
limosos, moderadamente 4dcidos; poseen gran cantidad de materia
organica, de potasio y de calcio, y son pobres en nitrdgenoc ¥y
fosforo aprovechables (Rzedowski, 1954).

CLIMA.

El Pedregal de San Angel, al encontrarse en el Valle de
Mexico, posee rasgos climiaticos caracteristicos de esta region.
Tiene wun clima templado sin estacién fria pronunciada. La
temperatura maxima del affo corresp onde al mes de mayo, vy la
minima a enero. La variacidn diurna de la temperatura alcanza
valores elevados, particularmente en los meses mas frih“os. La
distribucioén de la precipitacion es muy desigual, dividiéndose el
aflo en temporada lluviosa (de Jjunio a octubre) y otra seca (de
noviembre a mayo) (Figura 3.4). Los vientos dominantes son del
HNW, aunque los mas fuertes provienen del NE. Por lo general, la
humedad absoluta del aire es baja. De acuerdo a la clasificacidn
de Koppen modificada por Garcia (1944), el clima del Pedregal es
del tipo Clwalwibi) (Carbaidal, 19/35).

FLORA Y VEGETACION.

El Pedregal de San Angel posee una riqueza floristica enorme

debida a dos causas principales: la primera de ellas es la
heterogeneidad de la topografia que permite albergar wuna gran
cantidad de macro y microambientes, los cuales han sido sitios

ideales para el establecimiento de una gran cantidad de especies
vegetales con diferentes requerimientos ambientales que conforman
una flora muy wvariada. La segunda causa es la situacicn
biogeografica del Valle de Héxico, wubicado cerca de la linea
limitrofe entre los reinos biogecgraficos Nedrtico y Neotropical,
que hace de la zona meridional de la Reptilica Mexicana una de las
regiones mas vricas del mundo en cuanto a su flora (Rzedowski &
Rzedowski, 1979). La wvegetacion del Pedregal de San Angel dentro
de la asociacidén Senecionetum praecosis es clasificada dentro de
los matorrales xerofilos, los cuales responden a condiciones de
aridez, aunque se plensa que en este caso se trata de una aride:z

debida eprincipalmente a la poca cantidad de suelo desarrollado
(Rzedowski, 1983).

Se han reportado 319 especies para el Senecionetum praecosis
abarcando solo Pteridofitas y Angiospermas (Rzedowski, 1954). El
sitio de estudio permanente presenta todas las especies
fisondmicamente importantes del Pedregal: senecio praecox,
Schinus molle, Bursera cuneata, B. fagaroides, Eysenhardtia
polystachia, Buddleia cordata y Wigandia urens, ademds se
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encuentra .Stevia salicifolia, Verbesina wvirgata, Hontanoca
tomentosa e Iresine cassiniaeformis. Entre plantas herbaceas vy
trepadoras el sitio presenta principalmente Muhlenbergia robusta,

Bouvardia ternifolia, Notholaena bonariensis, Tagetes
peduncularis, Cynanchum kunthii, Cardiospermum halicacabum,

Dioscorea galecttiana, Cissus sicyoides, Begonia gracilis, Dahlia
merckii, Oxalis pringlei y Salvia mexicana.

PERTURBACION.

Otra de las caracteristicas que distingue al &drea cubierta
por la asociacion Senacionetum praecosis del Pedregal es el alto
grado de perturbacidn que sufre. Los elementos que influyen es
este efecto son multiples, y la mayoria egté intimamente asociada
con el acelerado crecimiento del drea metropolitana de la Ciudad
de Hexico, como son reduccién del area, contaminacion,
introduccion de nuevas especies, 1luminacion artificial, saqueo
de plantas de ornato y medicinales, caza de animales e incendios
(Beuteispacher, 19/2; Alvarez et al., 1982; Herrera, 1983; Pozo,
datos no publicados).

De 1950 a 1982 el Pedregal se redulo en area hasta alcanzar
s6lo un 13 % de su extension original (Pozo, datos no
publicados), en tanto que el alto gradoe de contaminacion vy
desforestacion en el Valle de Mexico ha ocasionado que el reégimen
de lluvias varie y que la temperatura manifieste cambios bruscos
(Herreva, 1983). A principios de 1986, por elemplo, la ciudad de
Heéxico sufre repetidas veces el fendmeno metereoldgico conocido
como inversion térmica, el cual destruyod parcialmente el follaie
de varias plantas perennes del Pedregal, 1incluyendo a Wigandia
urens. La introduccion de eucaliptos para reforestacidn asi como
la abundancia de basureros y la cercanfa con circuitos viales vy
avenidas tienen efectos negativos para el desarrollo de las
especies nativas (Alvarez et al., 1982), en tanto que 1la
fluminacion artificial altera el patron de distribucion de los
insectos dispersandolos por toda la ciudad (Beutel|spacher, 1972).

Los efectos que tienen los elementos que contribuyen a 1la
perturbacion del Pedregal sobre las poblaciones de organismos que
éste alberga son pobremente conocidos. Beutelspacher (1972), por
elemplo, encontrd que mas de la mitad de especies de esfingidos
(Lepidoptera) registrados en el Pedregal en 1939 no aparecieran
en muesireos llevados a cabo en los affos 196/-196%. Alvarez et
al. (1982), por su parte, sugieren que muchas poblaciones han
decrecido o han desaparecido totalmente por la reduccién del 4drea
en esta zona.

23



CAPITULO IV

HISTORIA NATURAL DE Wigandia urens



HISTOR[A MATURAL DE Uigandia urens.

CARACTERISTICAS GENERALES.

Uigandia urens (Hydrphyllaceae) es wuna planta perenne,
arbustiva o arborescente, que puede alcanzar hasta 6 m de altura,
la cual presenta diversos tipos de pubescencia distribuida por
todas partes; sus hoias son alternas, generalmente grandes, de
5.5 a S0 em de largo y de 3.5 a 3/ cm de ancho; las flores se
encuentran en cimas escorpioideas terminales, presentan corolas
moradas, violaceas, azules o lila-blanquecinas, dos estilos
alargados vy estigmas capitado-clavadeos; sus frutos son capsulas
con dehiscencia loculicida que contienen numerosas semillas mids o
menos aladas de ©0.01 cm (Gibson, 19/0; Ochoa, 19/6, 1983).

Esta especie en el Valle de HMHéxico es una especie
caracteristica de los pedregales como componente de la vegetacion
de matorral de Senecio praecox, de 2250 a 2600 m de altitud, con
temperaturas medias anuales de 14 a 150L, con suelo escaso
(Ochoa, 19746, también se encuentra en zonas de marcado
disturbio, en laderas secas y asocleadas, en terrenos baldfos, a
las orillas de las carreteras, en taludes y en grietas vy
orificios de paredes de casas (0Ochoa, 1976, 1985). Esta
distribuida dentro de la Republica Hexicanz en los estados de
Durango, San Luis Potosi y Sinalca (Ochoa, 19/6, 1983}, asi como
Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Michoacan, Morelos, Oaxaca, Puebla y
Ueracruz (de acuerdo a datos obtenidos del Herbario Nacional del
Instituto de Biclogia, mediante revisidn de eiemplares). Dentro
del Valle de Hexico esta planta esta mejor representada al S5U, de
2250 a 2600 m, y se extiende por La Paz y Tecloyucan, en el
Bstado de México, y fAlvaro Obregén, CLontreras, Coyoacan, Tlalpan
y Xochimilco, dentro del Distrito Federal (Ochoa, 19/6, 19¥835).
Esta especie se extiende hasta Panama, FEcuador, Peru, Colombia y

Venezuela (Ochoa, 1976; Nash, 19/79). La floracion de W. urens
ocurre de octubre a fines de mayo en el Valle de Héxico (Ochoa,
1976), y de febrerc a octubre en Veracruz (Nash, 19/9). Se le

conoce comdnmente comoc tabaguillo, ortiga de tierra caliente,
tabaco cimarrén, ortiga grande, quemadora, suelda con suelda y
tabacén; se utiliza como remedio para el reumatismo, la sifilis vy
el insomnioc (Hartinez, 19359; Ochoa, 19/7é&; Nash, 19/9).

PROBLEMAS TAXONOMICOS CON LA ESPECIE.

Esta especie ha caido constantemente en sinonimia de modo
que, para el Valle de Mexico, wvarios autores citan dentro del
area a Wigandia kunthii y W. caracasana (Sanchez, 1968; Alvarez
et al., 1982), asi como a W, scorpioides (Martinez, 195/). Ochoa,
1976) encontre en la revision de la literatura, que diversos
autores utilizan diferentes criterios para delimitar las especies

del genero, wvarios de ellos distinguen a E; kunthii de E;
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caracasana utilizando diferentes criterios morfolégicos. Hash
(1979), en su trabajo de revision de las hidrofilaceas de
Veracruz cita tambieén varios nombres en sinonimia, ¥y reconoce,
para este estado, solo una especie y dos variedades de Wigandia,
U.urens wvar. wurens y W. wurens var. caracasana, 2a las cuales
distingue por la presencia o ausencia de tricomas wurticantes
{(=setas) en tallos, peciclos y hoias, lo cual, al parecer, as
incorrecto dado el carscter variable de la prasencia de este tipo
de tricomas.

Ochoa (1976) para resolver el problema de sincnimia, realizd
un andlisis detallado, principalente de holas y flores, de 35
ejemplares de Wigandia procedentes de muchas localidades de la
Repdblica Mexicana depositados en el Herbario de la Escuela
Nacional de Ciencias Bioldgicas, encontrando que los rasgos
mencionados como diferenciables entre especies no eran constantes
y a menude se encontraban entremezclados. Asimismo notd que no
habia diferencias en la distribucién geografica, por lo cual
concluye que se trata de un solc taxon variable cuyo nombrea mds
antiguo es Wigandia urens (Ruiz & Pavan) H.B.X.

CARACTER DE LA PUBESCENCIA FOLIAR.

W. wurens se caracteriza por la pubescencia de todas sus

partes. Los tricomas de las hoias son de dos tipos: urticantes y
glandulares.

Los tricomas wurticantes son largos (3-4 mm), duros vy
puntiagudos que al tocarlos en su punta liberan hipodérmicamente
un liguido que produce dolor y escosor. Los tricomas glandulares,
por su parte, son pequefos (0.7-1.0 mm de largol), con un pedicelo
compuesto por 4 o 5 células y una cabezuela multicelular que
produce una secrecion viscosa. Un indicador de la edad foliar es
la coloracioen que las cabezuelas de estos tricomas dan a las
hojas, las cuales se oscurecen conforme avanza la edad de éstas,
dandoles un ligero color café¢ sobre todo en el haz.

Para conocer de manera preliminar la variacion individual de
la pubescencia en las hodas de U. urens, se llevd a cabo un censo
de las holas de las plantas en el sitio de estudio, dentro de un
cuadro de 20 por 30 m, durante el mes de abril de 1983. Las holas
censadas pertenecian a cada una de las ramas de las 125 plantas
del sitio, y por cada una se escogicd la primera hoja Joven,
intermedia y madura partiendo de la parte distal. A cada hoia
censada se registraba presencia o ausencia de tricomas urticantes
y glandulares.

Los resultados de tal censo mostraron que de 893 hodas
muestreadas el 100 X% posefa tricomas glandulares, y solo el 56.8%
tricomas urticantes, lo cual permite distinguir dos categorias de
hoidas: hispidas y lisas (con y sin tricomas urticantes
respectivamente).




Observaciones de campo llevadas a cabo durante el censo,
permitieron detectar plantas que presentaban en el mes de abril
un s6lo tipo de hojas en todas sus vamas, las cuales, sin
embargo, al ser wisitadas con frecuencia durante los siguientes 8
meses, llegaron a presentar simultdneamente los dos tipos de
holdas. Huestreos de campo llevados cabo en los meses de octubre vy
noviembre, Junto con las observaciones de campo permiten afirmar
que este tipo de pubescencia tiene wun caracter estacional

fuertemente ligade a 1la temporada seca en el Pedregal (ver
Capftulo VI). El grado de pubescencia, en cuanto a tricomas
urticantes se refiere, wvaria de una hoija a otra, ya que algunas

sdlo presentan tricomas en el haz y otras tanto en el haz como en
el envés y peciolo. La densidad, por su parte, puede ser hasta de
85.0 tricomas por cm2 en el haz y de 81.6 en el envés en hoidas
jovenes de 10 cm de largo, mientras que en hoJjas intermedias de
14 cm, ¢esta puede ser hasta de 33.6 en el haz por 27.4 en el
envés. Es seguro que la pubescencia se diluye conforme avanza la
edad debido a que las hoias crecen, siendo é€sta frecuentemente
mayor en el haz. Ambos tipos de tricomas nacen de las nervaduras
de las holas, vy mientras los tricomas wurticantes son mds
abundantes en el haz, los glandulares lo son por el envés.

VARIABILIDAD MORFOLOGICA.

Como ya se expuso anteriormente, W. urens es una especie muy
variable morfolégicamente, de ahi que existan problemas para la
denominacion taxondmica de la especie (0Ochoa, 1976). Las
caracteristicas variables que son detectadas en esta especie, de
acuerdo a su descripcion taxonomica (Gibson, 1970; Ochoa, 1975,
1985) son las siguientes: a) tamafio de las hoias (de 5.5 a 50 cm
de largo), b) densidad de tricomas urticantes en flores y frutos,
c) coloracien de las flores (morado, violeta, azul, lila-
blanquecino), d) forma de las semillas (poliédricas, cilindricas,
tricuetras). Por otro lado, MHacbride (1917) establece que 1la
variacidén en la longitud del estilo, sobre 1la cual wvarios
botanicos diferenciaban especies del género Wigandia (p. =aJ.
Standley, 1924), vrealmente representa una variacidn individual
sin wvalidez para discriminar especies. Asimismo existen otras
caracteristicas que varfan estacional e individualmente como es
la coloracién de las hoias Jovenes las cuales a veces presentan
una coloracin roijiza que var‘ia de tonalidad y que en algunas no
existe. Por dltimo, el ndmero de hoias por rama puede variar de
acuerdo a la disponibilidad de agua, de modo que la arquitectura
de la planta varia tanto espacial como temporalmente segdn las
condiciones del microhdbitat. Se ha observado que las plantas de
esta especie que crecen en un lugar con un suelo desarrollado son
mas frondosas, que aquellas que crscen en un suelo con poca
profundidad.

Por otro lado también se pueden considerar las variaciones
mor fologicas que presentan las hodas de U. urens de acuerdo a su
edad. Las hodas Jovenes, por ejemplo, son suaves y de color
claro, al 1igual que las cabezuelas de sus tricomas glandulares,
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en tanto que las hodas maduras son duras y presentan un color
verde oscuro cubierto por el caféd oscuro de las cabezuelas de sus
tricomas. Las hojas en edad intermedia, por su parte, scn menos
duras que las maduras, de color wverde «claro, siende las
cabezuelas de sus tricomas de color café claro.

Las causas de la variacidon morfologica en W. urens no han
sido estudiadas, aunque posiblemente, los factores fisicos
(humedad, temperatura y viento) pueden ser importantes presiones
que actvien en la variabilidad morfoldgica de algunas estructuras

de esta especie. v, urens &s una planta tipica de vegetaciacnes
sucesionales o© secundarias que se enfrenta a un ambiente

cambiante. La wvariabilidad morfologica probablemente representa
una forma de respuesta frente a un medio impredecible en tiempo ¥
espacio, lo cual permite a esta especie sobrevivir en lugares muy
perturbados.

DENSIDAD POBLACIONAL Y ESTRUCTURA DE TAMANOS.

Para estudiar la densidad poblacional y la estructura de
tamafios de W. wurens se utilizd un cuadro de 20 por 30 m en dos
zonas del Pedregal de San Angel, seleccionando los lugares menos
perturbados y con mayor densidad dentro de la zona, tomandc en
cuenta solo a los individuos mayores a los 10 cm.

Los resultados obtenidos se encuentran sefalados en la
Figura 4.2. El sitio de estudio permanente esta designado con ¢l
ndmero 1 (n=123), mientras que el sitio 2, con el doble de
densidad (n=249), esta ubicado al E del Jardin Botdnico Exterior
dentro de la zona [I del Pedregal (cf. Figura 3.3) y sdélo fue
utilizado para este obieto.

En ambos sitios es posible observar que existen dos
categorias de tamaflo predominantes. La primera de 10 cm a 1.2 m ¥y
la segunda de 1.2 m en adelante. Dentro de la primera categorta
se encuentran alrededor del 65 % del total de plantas, en tanto
que los individuos mayores a los 2.6 m son muy escasos. Las dos
categorias corresponden dentro de wuna posible curva de
sobrevivencia a dos fases. La primera de ellas, critica, donde la
mortalidad es muy acelerada, y la segunda fase, mds o menos
estable posterior a 1los 1.2 m, donde las probabilidades de
sobrevivencia son mas altas., Esta ultima tendencia se observa mds
estable en el sitio 1, puesto que en el 2 existe una reduccion
constante en la frecuencia al pasar de una categoria de tamafios a
otra. Datos adicionales sefialan que el tamafio minime al cual un
individuo de W. urens es capaz de reproducirse es de 1.3 m.
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CAPITULO WV
HISTORIA NATURAL DE LOS

HERBIVOROS DE W. urens.



HISTORIA NATURAL DE LOS INSECTOS HERBIVOROS DE Uigandia urens

W. wurens es wun recurso utilizado por varias especies de
insectos dentro del Pedregal de San Angel, ya sea como alimento
de todos o de alguno de sus estados de desarrollo, o como espacio
fisico donde encuentran alimento o abrigo (p. eJ. depredadores o

visitantes ocasionales). Excluyendo a los insectos asociados a
sus flores, frutos y rafces, en esta planta se han registrado 1/
especies en sus hoijas (Carbaijal, 19/75), sin embargo, en base a

observaciones de campo llevadas a cabo en el periodo comprendido
entre abril y diciembre de 1985, este espectro resultd ser méds
amplio. Varias especies mas de insectos se encontraron sobre las
hoijas en determinada estacion del afo, entre las que se
encuentran tres especies de Orthoptera vy wvarias especies no
identificadas de Lepidoptera y Homoptera, sin considerar los
parasitoides de 1las larvas de los lepidopteros, todo 1lo cual
refleja un panorama complejo de las interacciones que tienen como
base a ¥. urens.

En la Tabla 5.1 se enlistan los herbivoros que atacan a esta
especie dentro del Pedregal de San Angel, todos los los cuales
son insectos. De acuerdo a los niveles de daffo que provocan a la
planta, asi{ como a su abundancia y relacion que guardan con ésta,
los herbivoros ma importantes de esta especie son: Sphenarium
histrio Gerstaecker (Orthoptera: Acrididae, Acriidinae),
Lophoceramica pyrrha (Druce) (Lepidoptera: Noctuidae, Noctuinae),
Collaria sp. (Hemipteara: Miridae), Ssphinx lugens Halk.
(Lepidoptera: Sphingidae), Autographa biloba (Steph.)
(Lepidoptera: Noctuidae, Phytometrinae), Baratra configurata
Walker (Lepidoptera: Noctuidae, Hadeninae), Myzus persicae
(Sulzer) (Homoptera: Membracidae), Ichthyotettix mexicanus
(Saussure) (Orthoptera: Acrididae, Acriidinae) y Liriomyza sp.
(Diptera: Agromyzidae) en ese orden de importancia, cuya
estacionalidad esta seffalada en la Figura 5.1. Los datos de 1la
historia natural de estas especies basados en observaciones de
campo vrealizadas mediante visitas continuas al sitio de estudioc
en el periodo comprendido entre abril y diciembre de 1985, y en
la literatura disponible se exponen a continuacidn y tienen por
cbjeto el conocimiento basico de su biologia, conducta vy
estacionalidad que facilite el estudio de estos organismos en
investigaciones posteriores.

Sphenarium histrio GERSTAECKER.

S. histrio es un ortoptero acridido dptero que presenta gran
variacion individual en el tamaffo y 1la cantidad de marcas
(Hebard, 1932), asi como en el patrén de coloracion, puesto que
puede ser de color verde, negro o cafeé. Presenta dimorfismo
sexual incipiente. Las hembras miden 2.0-2./ cm de largo,
incluyendo la cabeza, por 0./5-0.98 cm en la parte mas ancha del

abdomen, mientras que los machos miden 2.2 cm de largo por 0./ cm
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Tabla 5.1 Lista taxondmica de los herbivoros de W. uremns en el Pedre-
gal de San Angel.

ORDEN ESPECIES

ORTHOPTERA Sphenarium histric Gerstaecker
(Acrididae, Acriidinae)

Ichthyotettix mexicanus Saussure
(Acrididae, Acriidinae)

Oecanthus pos. niveus (DeGeer)
(Grillidae, QOecanthinae)

HEMIPTERA Collaria sp. (Miridae)
HOMOPTERA Aconophora pallescens Stal.
(Membracidas)

Graphocephala sp. (Cicadellidae)
Myzus persicae (Sulzer) (Aphididae)

Aphis gossypii (Glover) (Aphididae) ##

LEPIDOPTERA Sphinx lugens Walk. (Sphingidae)

Baratra confisurata Walker
(Noctuidae, Hadeninae)

Autographa biloba (Steph.)
(Noctuidae, Phytometrinae)

Lophoceramica pyrrha (Druce}
(Noctuidae, Noctuinae)

LEPIDOPTERA Sabulodes matrona Bruce
(Geometridae)
DIPTERA Liriomyza sp. (Agromyzidae)

* Registrade por Carbajal (1975)
#* R, Pefla (com., pers.)
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en la parte mas ancha del abdomen.

Esta especie pudiera ser el herbivoro mds importante dentro
del Pedregal de San Angel dado su gran tamaio poblacional y el
amplio rango de especies de las cuales se alimenta (mds de doce
especies de plantas en el Pedregal).

Las ninfas aparecen a principics de Julio, las cuales se
desarrollan lentamente, en tanto los adultos desaparecen hasta
finales de diciembre (Figura 5.1), no sin antes haber depositado
sus huevecillos en el sueloc, de los cuales emergen las ninfas
hasta el siguiente verano.

Sus pricipales enemigos son las araffas que construyen sus
trampas entre el follaje del Pedregal.

Ichthyotettix mexicanus (SAUSSURE).

1. mexicanus es un acridido poco abundante en el Pedregal de
San Angel, el cual parece mantener una estrecha relacidn con W.
urens. La mayoria de individuos encontrados dentro del Pedregal
se encontraron mudando, descansando, copulando o alimentandose de
esta planta. Son ortépteros de cuerpo suave, dpteros que
presentan un marcado dimorfismo sexual. Las hembras miden 2.8-3.2
cm de largo por 0.45 cm de ancho, son de color verde claro y su
abdomen esta engrosado en la parte media del cuerpo y es angosto
en su parte terminal donde destacan sus grandes valvas del
ovipositor. Los machos son pequeflos, miden 1.7-2.0 cm de largo
por 0.2/-0.31 cm de ancho, son de color café siendo la parte mds
notoria de su cuerpo el abultamiento en la parte terminal del
abdomen.

Estos insectos son muy lentos, su alto es debil y torpe, por
lo cual son capturados con facilidad. Individuos de esta especie
se encontraron en mayo, Junio, Julio, agosto y octubre.
Posiblemente su periodo de actividad abarque totalemente la
temporada de lluvias (Figura $.1). En cautiverio, las hembras de
esta especie adhieren sus huevecillos sobre las paredes lisas de
las cajas de plastico, por lo cual se sugiere que esta conducta
también la pueden presentar en el campo, ovipositando en las
superficies duras como tallos y rocas.

Collaria sp.

La especie de chinches del género Collaria que se encuentra

viviendo y alimentandose sobre W. wurens se caracteriza por su
pequeflo tamatio (4 mm de longitud como maximo), la coloracién

verde claro en todo su cuerpo, sus largas antenas y sus oJjos de
color rojo. Como todos los miridos, presentan cuneus, antenas y
pico de cuatro artelios, asi como hemiélitros y alas posteriores
mas grandes que el resto del cuerpo (Borror et ii;' 1976).
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Collaria sp. se alimenta de los Jugos de las holas, las
hembras ovipositan en el envés de dstas insertando sus
huevecillos en el parénquima, muy cerca de las nervaduras central
y secundarias (Carbajal, 1973). Se presentan todo el afio, pero su
mayor abundancia ocurre entre los meses de Jjulio y octubre. Como
vya se ha registrado, no se ocbservaron elemplares de esta especie
en otras plantas a pesar que los adultos tienen la capacidad de
valar. Tanto ninfas como adultos presentan gran movilidad, por lo
que pueden pasar con gran rapidez de una hoia a otra a lo largo
de toda 1la planta. Las observaciones de campo sugieren que
prefieren a las hodas J6venes mds que a las madur as,
encontrandoseles dificilmente en plantas Jdvenes con menos de 0.5
m de altura.

Estos miridos son atacados por wuna chinche depredadora
estrechamente relacionada con la planta, Metapterus sp.
(Hemiptera: Plolariidae), la cual se presenta en casi todo el
afio.

Aconophora pallescens STAL.

A. pallescens, como todos los membrdcidos, se distingue por
su cabeza en posicion vertical, 1las antenas por debalo de los
ojos, su gran pronotum que cubre la cabeza y que se extiende
hacia atras cubriendo gran parte de sus alas (Borror et al.,
1976). Esta especie mide 7 mm de longitud desde el vértice del
pronotum hasta la punta de sus alas, es de color cafe y su
pronotum es de forma conica con el wveértice dirigido hacia
adelante, sobrepasando la cabeza, y hacia atris cubriendo tres
cuartas partes del abdomen. Presenta dos generaciones al affo, que
en 1985 abaracaron, la primera de Junio a agosto, y la siguiente,
de noviembre a enero del siguiente affo (Figura 5.1). Las hembras
depositan sus huevecillos en grupos de 50 a 60 en el peciolo,
nervadura central de las hojas y de los tallos, cubriéndolos con
una sustancia blanca espumosa (Carbadal, 19735).

El dafio producido por A. pallescens a las hoias de W. urens
es reconocido por las manchas cafés a manera de costras, que se
presentan en las nervaduras. Este membracido se ha encontrado
aliemntandose dnicamente de individuosa de W. urens mayores a 1.3
m de altura, 1llegando a constituir grandes colonias en un saolo
individuo.

Myzus persicae (SULZER).

Los afidos son reconocidos por su cuerpo pequefo, suave y en
forma de pera, con su cabeza pequefla con delgadas y largas
antenas; presentan un par de tubos proyectados por detrds del
abdomen 1lamados corniculos (Borror et al., 1976). H. persicae es
un afido que &an el Pedregal de San Angel se alimenta de las holas
de W. wurens, aunque es ampliamente conocida su naturaleza

polifaga, pues se ha encontrado alimentandose de plantas de méds
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de wveinte familias, siendo wuna especie importante por ser
transmicsor de aproximadamente 120 tipos de virus diferentes a las
plantas cultivadas (R. Pefa, comunicacion personal). Las
caracteristicas distintivas de esta especie son la frente
acanalada con tubérculos antenales convergentes, sus corniculos
ligeramente ensanchados en su tercio apical, y una placa central
esclerozada en el dorso abdominal de las formas aladas (R. Pefa,
comunicacioén personal). MHiden 1.8-2.95 mm de largo en su forma
adulta, son de color wverde, cafe claro o cafe oscuro, con

corniculos tan largos como la quinta parte de la longitud de su
cuerpo.

Los 4fidos de esta especie se presentaron en el Pedregal los
nueve meses de estudio (ver Figura 5.1), encontrdndose tanto en
individuos Jovenes como adultos de W. urens.

En enero y febrero de 1981 R. PeMa (comunicacion personal)
encontro varias plantas de W. urens dentro del Pedregal cubiertas
por una densa infestacion de Aphis gossypii (Glover), la cual es
una especie de afido asociada con hormigas, sin embargo, ningan
insecto de esta especie fue¢ colectado durante las wvisitas al

sitio durante 1985.

Los depredadores principales de H. persicae dentro del
Pedregal son larvas y adultos de una especie no identificada de
neurodpteros (observacidn personal) y de larvas de una especie de
dipteros del género Baccha (Syrphidae) (Carbaijal, 1975).

Sphinx lugens WALK.

Las larvas de Sphinx lugens, como las de todos los
esfngidos, son reconocidas facilmente por la presencia de un
cuerno conspicuc sobre la superficie dorsal del octavo segmento
abdominal; sus larvas pupan en la tierra, formando wuna pupa
parecida a un "Jjarro" cuya proboscis asemeia a un asa. Los huevos
de esta especie son depositados de manera aislada, generalmente
en &l envés de las hoijas, son de forma esfdérica de 1.5 mm de
didmetro y de color wverde claro. El color verde de las larvas de
los tres primeros estadios y de los huevecillos parece cumplir
una funcidn de escape, al confundir su color con el de las hoias
de la planta, en tanto que las larvas de los dos estadios
restantes presentan una mancha circular en el dorso que cubre los
segmentos del torax que posiblemente ahuyenta a las aves
depredadoras. El papel de estas manchas ya ha sido discutida por
varios autores en algunos insectos (p. ed. Tinbergen, 19//7).

S. 1lugens pasa todo su desarrollo larvario sobre las holas
de W. wurens, sus larvas en el campo se aliementan dnicamente de
esta planta (Beutelpacher, 1972), por lo que es seguroc gque es
monofaga, tal como parece ser la caracteristica de toda 1la
familia Sphingidae (Janzen, 1983). Las larvas de esta espacie se
encuentran la mayor parte del tiempo descansando sobre la
nervadura central en el envés de las hojas de las plantas adultas
de més de 1.0 m de altura, hallandoseles en el campo desde Junio
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hasta octubre {(Figura 5.1). Aparentemente no tienen problemas al
encontrarse con hoias hispidas, pues su cuticula es tan rigida
que los tricomas wurticantes no penetran en su cuerpo. Sin
embargo, las secreciones de estos tricomas son letales para
Sphinx lugens, pues al pinchar artificialmente el cuerpo de una
larva del cuarto estadio con un tricoma, é&sta deio de comer Yy
murid a los dos dias.

Las larvas de esta especie son muy voraces dado el tamafic

que presentan en los dltimos estadios, que va de los 4 a los 7 cm
de longitud.

Baratra configurata WALKER.

Las larvas de B. configurata son de color verde el cual
adquiere diferentes matices de acuerdo al estadio de desarrollo
en el que se encuentre, pudiendo presentar lineas dorsales vy
laterales de color blance, gris, café o verde, y alcanzar una
longitud de 3.5 cm durante el quinto estadio. Los huevecillos de
esta especie tienen forma de cdpula y miden cerca de 0.5 mm tanto
de altura como de diametro en su base presentando un color verde
blanquecino con dos anillos de color café roiizo. Las mariposas
los depositan en grupos sobre el haz de las holas, por lo que las
larvas del primer estadio se encuentran reunidas en la misma hoia
de la gque se alimentan, pero posteriormente se distribuyen por
todas las holdas de la planta (Carbailal, 19/5). Esta conducta
parece estar asociada con la voracidad de las larvas de estadios
posteriores, pues si dos larvas se encuentran en la misma hoia
una de ellas puede devorar a la otra, tal como se ha visto en
laboratorio. En el campo, la mayoria de las larvas de B.
configurata se encontraron alimentandose so6lo de las hodas
idvenes y yemas foliares de individuos de W. urens con una altura
menor a 1.5 m, generalmente en los sitios mas perturbados del
Pedregal, durante 1la temporada comprendida entre los meses de
Jjunio a septiembre (Figura S.1).

Autographa biloba (STEPHENS).

Las larvas de A. biloba son de color verde transparente, con
cabeza cuyo patrén de coloracién varia de un estadio a otro,
siendo de <color negro en el primer estadio, wverde claro en el
segundo, con manchas grises en el tercero, y con genas de color
oscuro en los dos tiltimos estadios. Llegan a alcanzar hasta 2./
cm de longitud como mdximo. Los huevecillos son de color wverde
con costillas que wvan desde la bhase al micropilo v tienen un
tamatio de 0.5 mm de didmetro por 0.3 mm de altura (CarbaJjal,
1975)., Las pupas de esta especie se les encuentra en el haz o
envés de las hodas de W. urens, cubiertas por un capullo.

ﬁ;. biloba presenta dos generaciones al afo, una de Junio
hasta principios de agosto y otra gue cubre los meses de octubre
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y noviembre (Figura S5.1). Las mariposas de esta especie depositan
sus huevecillos de una forma aislada en el envés de las hoilas.
Las larvas permanecen en la planta durante todo su desarrollo vy,
en el campo, solo se les encontrd alimentandose en el envés de
hojas Jovenes hispidas de individuos de W. wurens menores a los

0.6 m de altura en las partes mas perturbadas del Pedregal,
conviviendo a veces con B. configurata.

A. biloba es atacada por dos especies de parasitoides no
identificados que se observaron pupando en larvas del quinto
estadio de 1la segunda generacidn, un diptero de la familia
Tachinidae de 1.2 cm de largo, cuya pupa se alberga dentro de la
larva huédsped, vy una avispa de la familia Braconidae de 1 mm de
largo, la cual en namero de 400 a 5S00 individuos, ocupan todo el
volumen de la larva huésped.

Lophoceramica pyrrha (DRUCE).

Las larvas de todos los estadios de L. pyrrha presentan un
cuerpo de color café claro con lineas blancas delgadas en
posicion dorsal, laterodorsal y lateroventral, asi como franias
de color narania en posicidn laterodorsal y lateroventral con una
cabeza lisa de color cafe. Se han registrado cinco estadios para
esta especie (Carbaijal, 1975), aunque al parecer, bajo diferentes
circunstancias el ndmero de estadios puede oscilar entre tres vy
siete. Los huevos de esta especie son depositados en ndmero de
125 a 160 cubiertos por un material de apariencia de algodén en
el enves de las holjas, cubriendo un drea de 1.0-1.2 cm de
diametro, cuando eclosionan se mantienen reunidas durante casi
todo el desarrollo larvario.

L. pyrrha presenta posiblemente dos generaciones al afio, las
cuales se sobrelapan a finales de septiembre. Su ciclo en 1985
inicio a finales de Jjulio y termind a principios de diciembre

(Figura S5.1).

Las larvas se caracterizan por vivir durante el dia en el
interior de las hoias enrolladas con seda, y no es sino hasta la
noche que salen a alimentarse del follaie, pues siempre prefieren
estar lejos de la luz. Se alimentan de los meristemos y del
teiido de las hojas, deJjando intactas las nervaduras, haciéndolo
generalmente por el haz de las hojas. La capacidad de producir
seda, sobre todo en las larvas de los primeros estadios, les
permite formar una cama de seda sobre los tricomas glandulares
del envés de las hoJjas, evitando asi el contacto con las
sustancias mucilaginosas que éstos producen.

Esta especie es muy abundante en el Pedregal, Yy en
ocasiones, cuando varias colonias se encuentran sobre un
individuo adulto de W. wurens, las larvas pueden consumir todas
sus hoidas. En 1969 y 1970 las posturas de L. pyrrha no eran
abundantes en el Pedregal de San Angel (Carbaijal, 19/3), sin
embargo, actualmente éstas no son escasas y son facilmente
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distinguibles por su color blanco que contrasta con el fondo
verde de la hoia y por su tamafio. Esto sugiere un incremente en
la poblacion de esta especie desde esos afMos a la fecha.

Las larvas de esta especie en el campo se encuentran casi
exclusivamente sobre W. wurens, aunque en el perodo de estudio se
pudieron observar sus larvas sobre plantas adultas de Buddleia
cordata (Loganiaceae). Se encuentran en plantas de todos tamafos,
excepto en plantas con una talla menor a 0.9 m.

Las larvas de L. pyrrha son atacadas por un himendptero
parasitoide de la famila Braconidae dentro del Pedregal.

Liriomyza sp.

Las larvas de una especie de moscas del género Liriomyza son
los dnicos minadores de las holjas de W. urens dentro del Pedregal

de S5an Angel. El adulto mide 1.8 mm de longitud, es de color
oscuro, tiene una cabeza de color negro con antenas negras y oJos
de color gris oscuro; el torax y el abdomen presentan

lateralmente una frania angosta de color amarillo limdn, las alas
son transparentes con pelos en los bordes superiores, los
balancines son de color amarillo limén. Las larvas del dltimo
estadioc miden 3 mm de largo, son &podas y acefalas, de cuerpo
vermiforme de color blanco amarillento con el aparato bucal de
color negro.

Probablemente esta mosca presenta mds de dos generaciones al
aflo {(Carbadal, 1975). Las minas provocadas por sus larvas se
observaron los primeros cinco meses de observaciones (abril a
agosto), siendo raras a partir de la segunda mitad de septiembre
{Figura 5.1). Las hembras depositan sus huevecillos en el
parénquima de la planta, insertando su aoarato ovipositor. Las
larvas se nutren del teijido foliar dejando a su paso los tdneles
o minas, los cuales se aprecian facilmente en las hoijas. Se
ignora &l grado de especificidad de esta especie hacia W. wurens,
aunque se conoce una especie de Liriomyza minadora de Senecio
praecox (Compositae) (Lechuga, 1971) y otra de Echeverria
(Crassulaceae) (L. munda;J. Soberdn, comunicacion personal), las
cuales posiblemente sean especies diferentes.
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CAPITULO VI
VARIABILIDAD DE LAS CARACTERISTICAS FOLIARES
DE W. urens Y SU RELACION CON LA DIVERSIDAD DE
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VARIABILIDAD DE LAS CARACTERISITIUCAS FOLIARES

OE Wigandia urens Y SU RELACION CON LA DIVERSIDAD

DE HERBIVOROS Y LAS TASAS 0Ot HERBIVORIA.

INTRODUCCION.

En los estudios sobre interacciones entre herbivoros vy
plantas se han documentade diferentes mecanismos de defensa que
juegan el papel de conformar barreras en contra de los
herbivoros, favoreciendo la sobrevivencia o reproduccion de las
plantas. Entre estos mecanismos se pusden mencionar mecanismos de
defensa quimicos (por metabolitos secundarios), fisicos
(tricomas, dureza foliar, espinas, etc.) y biologicos (p. eJ.
asociaciones mutualisticas). !

La pubescencia puede asociarse como un tipo efectivo de
defensa antiherbivore (Lewvin, 19/73), aunque ciertos estudios
muestran que en algunos casos, puede estar correlacionada con un
mayor daffo, de modo gque se ha sugerido que la pubescencia puede
ser una caracteristica para identificar holdas vy plantas
pobremente defendidas (Coley, 1983a).

Becerra & Ezcurra (1986), a partir de estudios
biogeograficos y muestreos en el campo, encontraron que dentro
del geénero Arbutus (Ericaceae) existen formas con tricomas
glandulares y no glandulares, pertenecientes a una sola especie
polimorfica en el cual el caracter glandular es mantenido por
herbivoria diferencial.

Por otra parte, la edad de la hoija es uno de los atributos
mas importantes que afecta 21 uso de las plantas por herbivoros,
ya qgque con la edad las holjas cambian 4area, color, dureza
superficial, espesor, concentracidén de nitrogeno, taninos vy
algunos aminocacidos, asi como sustancias quimicas que actdan como
atrayentes, toxinas, fagoestimulantes o repelentes (Feeny, 19/6;
Rhoades & Cates, 19/76; Rhoades, 19/9; Scriber & Slansky, 1981;
Crawley, 1983). En general, las holas Jdvenes y yemas presentan
una mayor concentracidn de ciertos nutrimentos (nitrdgeno, por
ejemplo) que las maduras (Feeny, 1976) y se encuentran menos
defendidas quimica y fisicamente que las de mayor edad (Rhoades &
Cates, 19/6). Estas diferenciasa determinan que la mayoria de los
herbivoros prefieran hojas Jovenes (Feeny, 19/0; Cates & Rhoades,
12/77; Coley, 1980, 1vY82, 1983a, b; Wint, 1%¥83; Dirzo, 1984;
Lowman, 1985; Bryant et al., 1985) ya que éstas favorecen una
mayor sobrevivencia, __hﬁ__hayor crecimiento y un potencial
reproductivo mas alto (Raupp & lenno, 1983).

Entre los factores que influyen en la calidad del alimento

para los herbivoros se encuentran las proteinas (nitrdgeno) vy
agua, de los cuales el primero parece ser el factor mas
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importante, ya que éste es un elemento critico en el crecimiento
de todos los organismos debido al papel central que éste tiene
tanto en 1la estructura celular como en el material genetico
(Uhite, 19/8; Hattson, 1980), pero debido a su escasez en las
plantas, los herbivoros han evolucionado adaptaciones
conductuales, mor foldgicas y fisioldgicas para wutilizar el
nitrdgeno disponible en sus plantas huespedes (Mattson, 1980). S5e
sabe que wun amplio rango de insectos fitoefagos vy dcaros
sobreviven melor, se desarrollan mads rdpido o presentan una alta
fecundidad con altos niveles de nitrogeno (Slansky & Feeny, 19/7/;
Scriber & Feeny, 1979; MHMcClure, 1980), ademsas el contenido de
éste en las hoJjas esta correlacionado con la seleccion del
alimento de los herbivoros en el campe (Milton, 19/79; MHeClure,
1980).

El agua es otro factor importante que influye en la calidad
del alimento para los herbivoros (Scriber, 19//; Reese & Beck,
1978). Scriber (19/7) demostre que la desecacion sufrida por las
hojas de wun 4rbol puede reducir marcadamente el crecimiento
larvario. Sin embargo, en la mayoria de los casos es dificil
distinguir el fecto del nitrdgeno y del agua por separado debido
a que en muchos casos existe una correlacién positiva entre ambos
factores (Slansky & Feeny, 19//; Scriber & Feeny, 19/9; MHcClure,
1980) asi como con las tasas de crecimiento larvario para varios
ordenes de insectos (Slansky & Feeny, 19/7; Scriber & Feeny,
1979; MHMcClure, 1980) y los niveles de dafic en arboles tropicales
{Coley, 1980a).

El fosforo es otro factor que influye en la calidad del
alimento. Sweetman (1938, en Wigglesworth, 1972) encontrd que el
crecimiento de las larvas de Tribolium (Coleoptera) decae si el
contenido de fésforo en el fluor es menor al o.l%.

Por otra parte se sabe que los compuestos secundarios
afectan la disponibilidad de nitrégeno para los herbivoros, vya
que algunos de ¢stos pueden formar compleios aquimicos con
proteinas que reducen las posibilidades de utilizacidén para los

insectos herbivoros (Rhoades & Cates, 1976; Cates & Rhoades,
19/7; Rosenthal & Janzen, 19/9). Este tipo de compuestos y otros
que reducen la digestibilidad del follaie, tales como silice,

lignina, vresinas, taninos, ceras y fibras, se incrementan con la
edad foliar, de modo que cuando las hojas maduran presentan menor
contenido de proteinas (Scriber & Slansky, 1981).

Al parecer, la selectividad que tienen los herbivoros sobre
las caracteristicas de as plantas que varian en tiempo y en
espacio es demostrado por la distribucion que éstos presentan
sobre su planta huesped (Raupp &% Denno, 1983). El contenido de
nutrimentos y metabolitos secundarios puede variar en vias
predecibles, y para muchos herbivoros su distribucion espacial y
temporal refleja los patrones de distribucion de nutrimentos vy
compuestos secundarios del huésped (Feeny, 1970, 1976; [keda @&t
al., 197/; Denno et al., 1980; Haukioja, 1980; Rhoades, 1983).

Por otra parte, las caracteristicas foliares pueden estar
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estrechamente relacionadas con una respuesta de la planta frente
2 las condiciones del medio ambiente fisico. $e ha visto que 1la
fertilidad, textura, composicidn y humedad del sueloc influye en
la adecuacion de las poblaciones de Diaspididae que se alimentan
de 1la cicuta (McClure, 1980). Por otra parte la pubescencia,
independientemente de su funcidén antiherbivoro, puede tener una
funcion termorregulatoria en plantas que crecen en wun ambiente
totalmente seco, evitando 1la perdida de agua de modo que la
fotosintesis se lleve a cabo dentro de los niveles optimos para
gstas (Ehleringer, 1982).

De esta manera uno de los aspectos mas importantes para
establecer las caracteristicas de la interaccion entre W. urens vy
sus herbivoros defoliadores es conocer la variabilidad espacial y
temporal de las caracteristicas tanto fisicas como quimicas de
las hojas de la planta y la relacidén que guarda ésta con la
diversidad de herbivoros y las tasas de herbivoria detectadas en
el campo. Estas relaciones pueden refledar las preferencias

alimenticias de los herbivoros en el medio natural.

W. wurens presenta tricomas urticantes en sus hoidas baio
ciertas condiciones, cuya densidad varia de una a otra, de modo
que coexisten dentro de una poblacién y adn en un mismo individuo
tanto hojas hispidas como lisas, por lo que en este capitulo se
pretende conocer el papel de la edad y de las caracteristicas
fisicas (pubescencia) y quimicas {(bromatolagicas y de compuestos
secundarios) de las hojas en la dinamica de la interaccion entre
W. urens y sus herbivoros.
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MATERIALES Y METODOS.
1. Variacion en la pubescencia y en la diversidad de herbivoros.

Lon el fin de determinar el grado de wvariacion en la
Proporcion hoias hispidas y lisas en la poblacioen de g; urens, se

evaluo la razon existente entre ambos tipos de hoidas calculado de
la siguiente manera:

RAZON H/L= (numero de hoias hispidas)/(ndmero de hoijas lisas)

Para ello se realizo de manera preliminar un censo en el sitio de
observacidn permanente el 25 de abril de 1985, registrando 1la
pubescencia (hispida o lisa) de la primera hola Joven intermedia
y madura, partiendo de la parte distal, de todas las ramas de los
individuos mayores a 10 cm de U. wurens presentes en un cuadro de
20 X 30 m. Siete meses despugds, el | de octubre y el 14 de
noviembre, se wvolvid a evaluar la razon H/L. Adicionalmente se
determinaron las preferencias de "asentamiento" que tienen los
herbivoros de esta planta por diferentes tipos de hoias en
funcién de la edad y pubescencia de €stas de acuerde a la
siguiente férmula:

Preferencia relativa por la hoia tipo A= (numero de registros de
presencia del herbivoro en 1la hoja tipo A)/(disponibilidad
relativa de la hoia tipo A)

siendo la disponibilidad relativa el ndmero de holas de un tipo
encontradas en el campo con base en un muestreo aleatorio.

Con el obJjeto de evaluar tambien la variacioen espacial vy
temporal de 1la razén H/L y de la diversidad de herbivoros
asociada a ésta, se realizaron muestreos aleatorios de hoias de
W. wurens tanto en el interior del Pedregal como en sus
limites(i.e. el borde), ya que éstos sitios tienen entre si
diferencias fisicas muy notorias, entre los que se cuenta 1la
mayor profundidad de suelc y un mayor nivel de perturbacien en
los limites. Para el muestreo de cada una de estas dos temporadas
{1 de octubre y 14 de noviembre) se trazaron tres transectos de
25 m en cada zona f(interior y borde) tomandose en cada uno de
ellos cuatro puntos al azar a partir de los cuales se escogieron
los individuos mas cercanos en cada cuadrante (es decir, cuatro
por punto). A cada individuo seleccionado se le tomo al azar una
rama donde se escogieron, a su vez, seis holas aleatoriamente.
Por cada hoja muestreada se vregistrd edad, pubescencia ¥y
presencia de cada especie de herbivoro presente en la hoJa. Los
muestreos se llevaron a cabo en las dos temporadas sobre los
mismos transectos trazados para evitar un efecto diferencial del
ambiente circundante. Los datos fueron procesados para obtener la
razon H/L para cada zona, temporada y edad de holda,
relacioniandolos con los datos de precipitacion pluvial
{registrados en el Observatorio MHeteorolegico del Colegio de
Geografia, dependiente de la Facultad de Filosofia y Letras de la
U.N.A.M., wubicado a | Km al N del Pedregal de San Angel), vy la
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diversidad de herbivoros asocliados, calculada por el indice de
Shannon-Uiener (Zar, 1974; Krebs, 19/8). Por otro lado, se
calcularon las preferencias de alimentacien de los herbivoros en
el campo para hoJas con diferente pubescencia y edad, controlando
la disponibilidad de cada tipo de hoija en el Pedregal (ver Cates
& Rhoades, 19/7). Los indices de diversidad fueron comparados con
una prueba de t para comparar dos muestras (lar, 1974).

2. Tasas de herbivoria y produccion foliar.

Para determinar las tasas de herbivoria en hoias tanto
hispidas como lisas de W. wurens y la produccion foliar de esta
planta, se marcaron cuatro cohortes de hoijas de cada tipo
constituidas, de acuerdo a su disponibilidad por 36-61 holas
seleccionadas al azar dentro del sitio de estudio permanente,
durante el periodo de Julio a diciembre de 1985. Las holas
marcadas debian de ser Jovenes (de /7 cm de longitud
aproximadamente) y completamente extendidas {(excepto cohorte 1),
y encontrarse sin dafo previo alguno. Las cohortes fueron
marcadas en las siguientes fechas: cohorte A, 24 de Julio; B, 3
de octubre; y C y D, 10 y 11 de noviembre respectivamente. Las
holas de la cohorte D fueron marcadas antes de que se extendieran
completamente (de 3 cm de largo aproximadamente). Otra cohorte,
la 0, fue marcada el 25 de abril y fue utilizada tnicamente para
conocer de manera preliminar produccidn foliar, y estuvo
constituida por una muestra de 144 holas.

El dafio fue medido cada 8-30 dias, para lo cual se utilizo
un acetato con puntos marcados regularmente cada S5 mm simulando
un medidor de areas foliares con el cual se obtuvo un porcentaie
de dafio de acuerdo a la siguiente ecuacidn:

%4 paNo = (namero de puntos localizados en drea
daffada)(100)/{ndmero de puntos cubiertos por la hoia completa)

A partir de la cual se obtuvieron las tasas de herbivorta (T.H.)
con:

T.H. = (% DAﬁO)!(periodo de tiempo en difas)

La produccion foliar se midid contando el ndmerco de holas
completamente extendidas presentes despues de la hoija marcada
dentro de una rama.

3. Composicion nutricional y aleloquimica de las hoidas.
A. Lompuestos secundarios.

En el andlisis de metabolitos secundarios se siguieron
técnicas estandar cualitativas (basadas en Dominguez, 19/3) para
detectar presencia o ausencia de éstos (terpenos y esteroides,
flavonoides, fenoles, glucosidos, alcaloides y saponinas)

en extractos hexdanico y metandlico de wuna
muestra homogénea de varias holjas de edad intermedia por cada
categoria de pubescencia (hispidas y lisas) colectadas en

42



diciembre de 1985 y enero de 19884 (ver Apéndice A para consultar
las técnicas especificas para cada metabolito secundario).

Los extractos se cbtuvieron por arrastre utilizande dos
disolventes con diferente polaridad (hexano y alcohol metilico),
los cuales disuelven compuestos diferentes de acuerdo a su
naturaleza quimica. Para este fin 50 g de hoias secas y molidas
de cada tipo se sometieron a extraccion por arrastre de vapor
durante 24 horas, primero con hexano y posteriormente con alcohol
metilico, dentro de wun extractor de Soxhelt conectado a wuna
columna refrigerante. Se hicieron tres cambios de disolvente en
un rotavapor, los cuales una vez secos se pesaron para obtener el

rendimiento como wuna estimacidén de la concentracidn de los
compuestos.

B. Contenido de agua.

Para la determinacion del contenido absoluto (CAA) bd
relativo de agua, ¢€ste ultimo también llamado turgencia relativa
(fR), se colectaron 12 holas completas y sin peciolos de cada una
de las siguientes categorias: Jovenes lisas, intermedias lisas,
maduras lisas e intermedias hispidas. BSe les pesd en fresco vy
despues se sometieron a hidratacion hasta saturacion durante 9
horas para pesarlas nuevamente. Por dltimo se obtuvo su peso seco
después de someterlas a 40°C durante 48 horas. La TR se obtuvo

con la siguiente formula {(Barrs & Weatherley, 1962; Hellmuth,
1970):

RT = (pf - ps)(100) / (psat - ps)
En tanto, el CAA se calcule con:
CaAA = (pf - ps)(100) / (pf)

donde pf es peso fresco inicial, ps es peso fresco, vy psat es
peso fresco saturado.

Para completar la informacion del CAA en hojas 1intermedias
hispidas y lisas de W. wurens, se utilizaron muesiras de hodas
intermedias colectadas cada 3-7 dias, durante el periodo
comprendido entre el / de diciembre de 1985 y el 2/ de enero de

1986 (paralelamente a los cultivos individuales de L. pyrrha; ver
capitule VIILI).

C. Nitrogeno y fasforo.

El contenide de nitrégenc (como estimacion del contenido
proteinico de 1a planta) y de fosforo, se determing en las
muestras de hojas de edad intermedia hispidas y lisas colectadas
cada 3-/ dias durante el periodo comprendido entre el / de
diciembre de 1985 vy el 27 de enero de 1986 (paralelo a los
cultivos individuales de L. pyrrha; ver capitulo VIII). Para ello
se tomaron muestras de hoJas secas y molidas para cada
determinacion midiendo nitrdégenoc y fosforo total por duplicado
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‘usando el autcanalizador automiatico de nitrdgeno de Technicon-II
(1977a, b), cuya determinacidn de nitrogeno se basa en la tecnica
de Kleldahl (ver McKenzie & UWallace, 1954).




RESULTADOS.
1. Variaciogn en la pubescencia foliar.

En la Tabla 6.1 se muestra la wvariacion de la razon H/L en
cada categoria de edad foliar y en cada zona. Se encontro que
este parametro no es constante a lo largo del afo, sino que varia
estacionalmente (x2=266.82, P<0.,00i, g.1.=2, en el interior;
x2=154.88, P<0.001, g.1.=1, en el borde, existiendo mayor ndmero
de holas hispidas en los periodos de menor precipitacion (Figura
6.1). Ademdas se observa que solo durante el muestreo del 14 de -
noviembre esta medida varia también de una zona a otra (x2=2.358,
P>0.1, g9.1.=1, el 1 de octubre; x2=16.9%, P<0.001, g.1.=1, el 14
de noviembre) siendo este indice mayor en el bordedel Pedregal.

Asimismo se muestra que la proporcién de holjas hispidas
varia diferencialmente de acuerdo a la edad foliar, siendo eésta
en el muestreo del 25 de abril mayor en hoJas maduras, vy en los
muestreos del 14 de noviembre y 1 de octubre mayor en hoidas
Jovenes, debido probablemente a gque el 25 de abril las hoias
Jévenes apareciseron con las primeras lluvias y a que en los
muestreos posteriores, fueron las Jovenes las que aparecieron en
plena temporada seca (ver Figura 6.1).

Para explicar la variacion en la razon H/L en funcidn de la
edad foliar, se puede considerar que las holjas Jjdvenes tienen 2-3
semanas de edad, las intermedias 4-5 y las maduras entre &6-8
semanas. Al relacionar la precipitacidn diaria promedio {ocurrida
cuande las holjas muestreadas en las tres temporadas probablemente
eran meristematicos) con su H/L correspondiente (Tabla 6.2) se
observa que cuando esta medida es mayor a 1.0, la precipitacion
promedic asociada es siempre menor a 0.2 mm/dia, y cuando ésta es
menor a 0.25, la precipitacion promedio asociada es siempre mayor
a 2.5 mm/dia, siendo r = -0.6851 (t=3.488; P<0.001; n = 9) en el
interior del Pedregal y r = -0.83/7 (t=3.046; P<0.001; n = &) en
sus limites, con lo cual se establece mas firmemente la relacion
inversa entre precipitacion y razon H/L.

2. Variacion en la diversidad de herbivoros.

En la Tabla 6.3 se presentan las especies de herbivoros mas
abundantes en el periodo octubre-noviembre de 1985, 1las cuales

son Collaria sp., Sphenarium histrio, Hyzus persicae y
Lophoceramica pyrrha. Seffala ademas gque la diversidad de
herbivoros varia espacialmente, siendo ésta mayor en los limites
del Pedregal, aunque sélo se presentaron diferencias

significativas en el muestreo realizado el 14 de noviembre
(t=5.637; P<0.001; g9.1.=290). Asimismo esta diversidad wvaria
estacionalmente, siendo mayor en la temporada mas hameda (1 de
octubre), aunque esta variacion estacional s6lo se presenta en el
interior del Pedregal (t=2.264; P<0.05; g.1.=161), sin embargo se
aprecia como en ambas 2zonas desaparecen varias especies
registradas el 1 de octubre durante el muestreo del 14 de
noviembre, como es el caso de Sphinx lugens y de los herbivoros
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no identificados.

Al evaluar las preferencias de "asentamiento" en el campo de
dos de los herbivoros mas abundantes en el muestreo, se encontro
que Collaria sp. prefiere asentarse sobre las hoJas lisas de M.
urens, asi como también presenta mayor preferencia por las hoJjas
Jovenes e intermedias que por las holdas maduras (x2=73./2;
P<0.001; g.1.=2; Figura &.2), en tanto que M. persicae no
presenta preferencias para asentarse en ningun tipo de hoJas de
diferente edad (x2=4./2; F2>0.05; g.l.=2) ni por hodas con
diferente pubescencia (x2=1./73; P>0.1; g.1.=1) (Figura 6.3).

Las preferencias de §. histrio no se estimaron debido a que
la presencia de este herbivoro en una hoda no necesariamente
refleja preferencia de alimentacien, dada su gran movilidad por
todas las hoias, y en el hecho de que gran parte de su tiempo lo
utiliza en descansar, copular y asolearse.

3. Tasas de herbivoria y produccien foliar.

Los resultados de los niveles de dafio de diferentes cohortes
de holjas de W. urens, cada una de las cuales esta constituida por
varias holdas que presentan aproximadamente la misma edad durante
un periodo dado, muestran lo siguiente.

En general no existen diferencias significativas en el dafo
acumulado entre holas hispidas y lisas, con la excepcion de que
en la cohorte A este pardmetro es significativamente mayor en
holas hispidas (t=2.99; P<0.01; g.1.=82). En las cohaortas
restantes se observa que en cinco de siete casos posibles el dafo
acumulado tiende a ser mayor en holias hispidas (Tabla &.4).

En la Figura 6.4 se presentan las tasas de herbivortia
presentes en las cuatro cohortes. En €sta se encuentra que: allas
tasas de herbivoria son generalmente mayores en hoijas hispidas
cuando estas son Jdvenes, excepto para la cochorte C, donde tal
diferencia ocurre cuando las holas son intermedias; b) cuando las
hojas apenas son yemas foliares las tasas de herbivoria son muy
bajas (0.01% de 4area foliar/dia), tanto en holdas hispidas como
lisas; c) de acuerdo con los datos de la cohorte B, las tasas de
herbivoria de las hoJjas hispidas permanecen mds o menos
constantes después de pasar la etapa de yema, en tanto que en las
hodas hispidas se incrementan ligeramente las tasas de herbivoria
de acuerdo a su edad.

De acuerdo a la Figura 6.5 la tasa de produccion foliar no
guarda una relacidén clara con la tasa de herbivoria, puesto que
del 10 al 25 de noviembre, mientras que la produccion foliar
aumenta, la tasa de herbivoria disminuye; sin embargo, del 24 de
Julio al 8 de agosto UW. wurens presenta simultdaneamente una tasa
de produccidén foliar (Tabla 6.5) y de herbivoria relativamente
altas (0.258% de area foliar/dta).

Por otro lado, al comparar la produccion foliar (Tabla &.95)
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*EDAD DE LA HOJA

Preferencias de asentamiento de Collaria sp. en hojas hispidas (}
y lisas ([T ]) de diferente edad de V. urens seglin muestreos reali-
zades en dos temporadas difersntes en el interior y limites del Pedre
gal de San &ngel durante 1985. Los nfimeros entre paréntesis indican -
el nimero de hojas muestreadas en cada categoria.
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treo realizado en Noviembre de 1985.
Los nimeros entre paréntesis indican
la cantidad de hojas muestreadas en -
cada categoria.
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con la precipitacion semanal (Figura &.1), se observa que tampoco
hay wuna correlacion clara entre ambos factores, pues aungque la
maxima produccion foliar se registra entre los dias de maxima
precipitacion (del 24 de Julio al 8 de agosto), existe una minima
produccion foliar en una temporada con lluvias constantes (del 25
de abril al S de Julio) y una moderadamente alta en una temporada
practicamente sin 1lluvias (del 28 de noviembre al 11 de
diciembre).

4., Composicion nutricional y aleloquimica de las holas.

fDurante la determinacidn de compuestos secundarios se
encontre que el rendimiento del extracto hexanico fue de 3.38% en
hojas hispidas y de 3.11% en hoijas lisas, en tanto que el del
extracto metandlico fué de 2/.41% en hodas hispidas y de 30.&6/%
en las lisas, lo cual sugiere que no existen diferencias
considerables en dstos. Las pruebas llevadas a cabo para conocer
el contenido de metabolitos secundarios indicaron que las hodas
de U. wurens carecen de alcaloides y saponinas, al tiempo aque
presentan esteroides, fenoles, flavonoides y glucodsidos (Tabla
6.6)., La prueba de Liebermann-Burchard fué positiva en el
extracto hexanico y negativa en el metandlico debido
probablemente a gque los esterocides fueron extraidos totalmente
por el hexano. Por otro lado, las pruebas indican que las holas
hispidas presentan ligeramente mayor contenido de fenoles ¥y
flavonoides que las hoJjas lisas.

La Tabla &.7 muestra que no existen diferencias
significativas en el contenido relativo de agua (TR) en hoilas con
diferente edad y pubescencia, sin embargo se encuentra que el
contenido absoluto de agua (CAA) en las hoJas maduras lisas es
significativamente menor que en las demas categorias foliares
consideradas (P<0.01; analisis de varianza de una via), ademas se
nota una ligera correlacidn negativa entre contenido de agua y la
edad foliar. Asimismo la Figura 6.6a por su parte muestra como ,
de manera constante, 1las holdas intermedias hispidas presentan
significativamente mayor CAA que las hoJjas lisas (t=9.93;
P<0.001; g.1.=15).

Las Figuras &.6b y &.6c muestran que las hojas intermedias
hispidas presentan significativamente mayor contenido de
nitrogeno (t=5.34; P<0.001; g.1.=%) y fosforo (t=4.85; P<0.001;
g9.1.=9) que las hojas lisas de la misma edad. Adem&s se observa
que a pesar de las variaciones considerables de estos nutrimentos
en el tiempo los contenidos promedio de eéstos en las holdas
hispidas son siempre mayores.
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Tabla 6.5 Tasa de produccidn feliar por rama en W. urens. El niimero
entre paréntesis indica la cantidad de hojas muestreadas.

Periddo hojas producidas/rama
por 15 dias
+ EE
abr. 25-jul. 5 1.2 4+ 0.0% (141)
jul., 24-ago. 8 3.5 = 052 (12u)
ago. 8-szep. 7 1.6 + 0.11 ( 25)
oct. 3-oct. 25 1.8 # 0.07 €'95)
oct. 25-nov. 10 1.3 + 0.15 { 76)
nov. 10-nov. 28 1.7 + 0.08 ( 92)
nov. 28-diec. 11 2.5 + 0.16 ( 73)
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Tabla 6.1. Contenide de agua en diferentes tipos de hojas de Wigandia
urens. Se presentan los valores promedio + un error estdn-
dar. Las linezs continuas unen valores que no difieren sig-
nificativamente.

CONTENIDO DE AGUA

Tipo de hoja Relativo Absoluto
R U SISO . | SUCHURR .. | - R S
Jdvenes lisas 58.06 + 1.49 79.09 + 0.82
Intermedias lisas 56.88 + 1.49 78.22 + 0.81
Maduras lisas 54.68 + 2.32 72.55 + 0.80
Intermedizs hispidas 54,35 + 2.22 81.94 + 0.93
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DISCUSION.

El grado de pubescencia de las holias de E; urens, varia
considerablemente tanto espacial como temporalmente. Al parecer,
la cantidad de humedad disponible en el ambiente se encuentra
estrechamente correlacionada con la cantidad de hoijas hispidas
tanto en una sola planta como de un individuo a otro dentro de la
localidad estudiada, explicando con ello la variabilidad temporal
de la pubescencia.

La variabilidad espacial, por su parte, puede ser explicada
por las diferencias ambientales en 21 Pedregal, tal como se
refleda al comparar la razdn H/L entre las plantas del interior ¥y
del borde de eéste, siendo en el borde donde UW. wurens suele
presentar mayor proporcion de holas hispidas, sobre todo en los
periodos secos del aflo. En el caso hipotetico de que el factor
que determinara la pubescencia estuviera asociado con la
disponibilidad de agua {(puesto que con los datos obtenidos no se
demuestra una vrelacién de causalidad), ésta podria estar
determinada por la acumulacion de suelo, la cual es diferente en
grietas, cuevas, hondonadas y superficies planas en &l Pedregal
de San Angel, asi como posiblemente por la competencia por agua
con otras plantas, la cual se hace mas intensa en la temporada
seca del afo.

La wvariabilidad en la razdn H/L en hoijas de diferente edad
puede ser explicada tambieén por la disponibilidad de agua cuando
las hoJjas estan presentes en forma de yemas , tal como ya se ha
registrado en Encelia farinosa (Compositae) (Ehleringer &
Biorkman, 19/8; Ehleringer, 1982), en donde se sugiere que la
presencia de +tricomas se encuentra en funcién de wuna baia
disponibilidad de agua cuandoc las hoias presentan este estado de
desarrollo.

Los resultados obtenidos de los andlisis quimicos muestran
solo parcialmente 1las diferencias existentes en este aspecto
entre algunas categorias de hoias. Se encontrd que las hoJas
lisas de edad intermedia presentan menor contenido de nutrimentos
importantes, tales como agua, nitrdgeno y fdsforo que las hoias
lisas de 1la misma edad (Tabla 6.7 y Figura &.6); asimismo se
encontro que éstas dltimas presentan ligeramente mayor
concentracidn de fenoles y flavonoides que las lisas (Tabla 6.8),
aungue se necesitan mds ensayos para probar inequivocamente este
hecho. Sin embargo, en caso de probarse, esta asociacidn entre
nutrimentos y metabolitos secundarios estaria acorde con la
teoria de la apariencia, en la cual se establece gque las parteaes
mas nutritivas de las plantas (y por tanto las mas valiosas) son
tambieén las mds defendidas con metabolitos secundarios de tipo
cualitativo (Feeny, 19/6; Rhoades & Cates, 1976). Los nutrimentos
considerados en este estudioc (nitrégeno y fésforo) y el agua
tienen importancia particular este estudio, ya que el suelo del
Pedregal de San Angel es pobre en éstos (Rzedowski, 1954).

Por otro lado, se sugiere que el contenido de agua de las
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hojas disminuye conforme avanza la edad foliar (Tabla &./), hecho
que posiblemente también esta relacionado directamente con el
contenido nutricicnal y aleloquimico de las hoidas, los cuales
podrian disminuir de acuerdo con la edad foliar (Fenny, 1976;
Rhoades & Cates, 1976; Rhoades, 1979; Sciber & Slansky, 1981;
Coley, 1983a).

En general, se puede concluir que existe wuna relacion
estrecha entre estrés hidrico, pubescencia, contenido nutricional
y contenido de metabolitos secundarios (ver Figura 6.7), lo cual
tiene gran vrelevancia en las posibilidades de atagque de los
herbivaros, algunos de los cuales trataran de eludir los
compuestos secundarios de las hoJas hispidas (posiblemente
presentes en mayor concentracion), mientras que otros buscardn
sus nutrimentos.

Este esquema que vrevela el papel de 1la heterogeneidad
espacial y temporal del medio ambiente fisico sobre las
caracteristicas foliares de W. wurens cobra gran importancia al
analizarlos a la luz de la seleccion del alimento por parte de
sus herbivoros. Esta variabilidad en el follaje determina que los
individuos de la poblacion de esta especie se presenten a los
herbivoros como un mosaico de posibilidades de alimentacion, el
cual funciona como un filtroc que discrimina entre los diferentes
tipos de atague de parte de sus herbivoros.

Hydrophyllaceae es una familia de plantas conocidas por las
dermatitis y alergias que provocan al hombre, como es el caso de
Phacelia ixodes, P. crenulata (Hunz, 1932; Rodriguez, 1982) v U.
Urens (experienci;—bérsonal). Este tipo de reacciones son una
muestra de la gran actividad de los metabolitos secundarios de
las plantas de esta familia. Varias quinonas producidas por estas
plantas ademas de provocar alergias en humanos, probaron tener
ciertas propiedades insecticidas (ver referencias en Rodriguez,
1982). En particular, en las hojas de W. urens, se han registrado
varios compuestos quimicos entre los que se cuentan el farnesol,
los flavoncides 5,4 -dihidrohi-/7-metoxiflavona y 5,4"-dihidroxi—
6,7-dimetoxiflavona y los terpenoides farnesol-quinona y wigandol
(Gomez et EL;! 1980). En el presente trabaijo gqueda establecida
la presencia de esteroides, fenoles, flavonoides y glucdsidos en
las holas de esta planta (Tabla 6.6). Ademis se sugiere 1la
existencia posible de un mayor contenido de fenoles y flavonoides
en las holas hispidas intermedias de esta planta respecto con las
holdas lisas de esta especie aunque es necesario wun andlisis
cuantitativo en este aspecto.

Rodriguez (1982) sugiere gque en las plantas de las zonas
dridas los productos que son almacenados en los tricomas
glandulares, ademas de ser un posible mecanismo de defensa contra
insectos fitéfagos , pueden tambien proteger a las holas y tallos
de la peérdida de agua a traves de la cuticula y contra el dano
excesivo de las radiaciones. Esto delje abierta la posibilidad de
que los metabolitos secundarios encontrados en W. wurens (y que
posiblemente formen parte de las secreciones tanto de sus
tricomas urticantes como glandulares), tal vez funcionen como una
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Topogratia, PRECIPITACION, Competen-
cia (por agua) con otras plantas.
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la disponibilidad de agua scbre la pubescencia foliar de V.
urens y su efecto en la seleccidn del alimento por sus her-
bivoros en el Pedregal de San Angel.

Figura 6.7.
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respuesta defensiva contra el estrés hidrico al que esta sometida
esta planta en el Pedregal de San Angel, dadas las condiciones de
baja disponibilidad de agua en esta localidad.

Hydrophyl laceae es una de las pocas familias que no estan

representadas como alimento de mariposas diurnas (Ehrlich &
Raven, 1965), asimismo constituye una familia poco utilizada por
afidos y a la cual no se le conoce ningdn psilido que las utilice
como alimento (Eastop, 1972). Por otro lado, la presencia de

tricomas wurticantes, ampliamente distribuidos en esta familia,
siempre pueden ser un disuasivo determinante de la alimentacion
para los grandes herbivoros (Levin, 1973).

Para poder discernir el papel de los metabolitos secundarios
en U. wurens es necesario llevar a cabo experimentos fisiologicos
que demuestren su posible funcién reguladora del estrés hidrico,
o bien, ensayos finos de laboratorio para probar el efecto de

cada uno de estos compuestos sobre sus herbivoros.

Con el analisis de las mediciones de las tasas de herbivortia
en hojas con diferente pubescencia de HW. urens se puede
establecer lo siguiente:

a) Cuando las hoias se encuentran en estado de yema foliar, las
tasas de herbivoria practicamente son nulas, independientemente
de la pubescencia, lo cual indica la presencia probable de altos
contenidos de metabolitos secundarios asociados al alto wvalor
nutricional posible de este tipo de hojas, o bien a las baJjas
probabilidades de encuentro de los herbivoros con éstas.

b) Cuando las yemas foliares se desarrollan mds y alcanzan mayor
edad, las mas altas tasas de herbivoria se presentan en las hoias
hispidas. La explicacidn de esto probablemente radica en el mayor
valor nutritivo y mayor contenido de agua de las hojas hispidas
sobre las lisas, segdn s& probd en este trabaio para hoilas
intermedias (72.2 y 61.8%4 para agua, 3.25 y 2.63% para nitrdaeno,
y 0.215 y 0.152% para fésforo, en hoias hispidas y lisas
respectivamente), aunque puede suponerse que en las holjas Jdvenes
las diferencias nutricionales entre hoias hispidas y lisas son
mucho mayores.

c) Las tasas de herbivoria que sufren 1las hoias hispidas
permanecen mds o menos constantes conforme avanza la edad, en
tante 1las tasas de herbivoria a las que se ven sometidas las
hodas lisas se incrementan con la edad. Esto dltimo puede deberse
a una disminucién en la defensa quimica de las hodas, puesto que
es poco probable un aumento en su contenido de nutrimentos.

Estas evidencias ponen en claro los posibles patrones de
herbivoria que sufren las hodas hispidas y lisas de acuerdo a la
edad. La Figura 6.8 representa un modelo grdfico que describe las
tasas de herbivoria que sufren las hojas de UW. urens de acuerdo a
su pubescencia, cuyas caracteristicas son explicadas por las tres

evidencias ennumeradas anteriormente. La suposicidn dnica para
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-TASA DE HERBIVORIA

EDAD FOLIAR

. Modele del comportamiento de las tasas de herbi-

voria sufridas por hojas hispidas (linea conti--
nua) v lisas (linea discontinua) de W. urens en
el Pedregal de San Angel.
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aplicar este modelo es que 1la densidad y divercidad de
herbivoros es constante durante toda la vida de las hoijas.

Estos vresultados estan acordes con la suposicion de Coley
(1983a) en el sentido de que la pubescencia estd positivamente
correlacionada con la herbivoria debido a un efecto indirecto
Provocado por la ausencia de defensas mas efectivas., En este
capitulo se muestra como los tricomas urticantes de U. wurens no
necesariamente tienen un papel de defensa contra los herbivoros
presentes en el Pedregal de San Angel, sino que hay alguncs
elementos fisioldgicos que probablemente pueden estar
determinando la presenc hoias hispidas en esta planta.

Es importante considerar que el herbivoro aparentemente mas
abundante durante la temporada de medicidn de 1las tasas de
herbivoria fue §S. histrio, lo aque sugiere que estas tasas
posiblemente refleden de esta especie sobre las holas de U.
urens, existiendo una concordancia entre este hecho y las
observaciones de campo, puesto que la mayoria de los acrididos se
encuentran alimentandose sobre las hojas hispidas y sobre las
holjas maduras de esta especie.

Se requiere un mayor ndmero de datos acerca de la relacidn
existente entre nutrimentos y metabolitos secundarios en hoias de
diferente edad de W. wurens que aclaren las causas de las
diferencias en las tasas de herbivoria detectadas en el campo en
holjas con diferente pubescencia, de modo que se tenga mayor
conocimiento acerca del mosaico representado por esta planta.

La heterocgeneidad de las condiciones del medic ambiente
fisico y 1las diferencias en las caracteristicas fisicas vy
quimicas del follaie de los individuos aislados de U. wurens,
Pueden determinar en gran medida la distribucisn espacial v
temporal de sus herbivoros. La diversidad de herbiveros asociados
a ¥W. wurens y las preferencias alimenticias de Collaria sp., H.
persicae y S,  histrig, posiblemente refleiadas por las
preferencias de ‘"asentamiento" y por las tasas de herbiverta
sufridas por la planta en el campo, muestran diferencias tanto
espaclales como temporalss. El mosaico de recursos que representa
W. wurens como individuo o come poblacicn dificulta el ataque de
todos sus herbivoros simultdneamente, pues mientras Collaria sp.
prefiere holas Jjovenes y lisas, S. histric, al parecer, prefiere
hojas maduras e hispidas, en tanto K. persicae no mantiene
preferencias por ningdn tipo de hoias, lo que aparentemente
muestra que wun herbivoro no puede estar adaptado a todas 1las
partes de la planta a la vez. Estas preferencias sugieren que si
U. urens estuviera constituida por hojas con caracteristicas
fisicas y quimicas similares ésta planta podria evadir a algunos
de sus herbivoros, sin embargo, quedaria totalmente a merced de
aquellos que estuvieran adaptados a las caracteristicas foliares
presentes de manera wuniforme dentro de 1la poblacion. El
mantenimiento de ciertos niveles de variacidn espacial y temporal
en las caracteristicas tanto fisicas como quimicas de la planta

‘podrian constituir , por tanto, un filtro en contra de los
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herbivores, el cual dificulta el encuentro de dgstos con las

partes de la planta de su preferencia.
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SELECTIVIDAD Y AMBITO ALIMENTICIO DE

ALGUNOS HERBIVOROS DE UW. urens.

INTRODUCCION.

El ambito alimenticio de los herbivoros puede ser un
indicador del grado de especializacidn que guardan estos con las
plantas de las que se alimentan. De acuerdo con la teoria de 1la
apariencia (Feeny, 19/6; Rhoades & Cates, 1976), los herbivoros
despliegan muchas estrategias de alimentacidén que van desde la
especializacidn {monofagia u oligofagia) al generalismo
(polifagia), las cuales dependen en cierta medida de la defensa
quimica que presenten las plantas de las cuales se alimentan. Los
herbivoros mondfagos son los que se alimentan de una sola especie
de plantas vy los oligdfagos, los que se alimentan de un grupo
reducido de plantas relacionadas gquimica y taxondmicamente entre
si. La estrategia especialista es favorecida por una conducta,
anatomia y fisioclogia especializada que permite al herbivoro

utilizar wun recurso no disponible para otros, lo cual puede
reducir la competencia (Crawley, 1983). Los herbivoros
generalistas utilizan varias especies de plantas no vrelacionadas
quimicamente entre si, lo cual confiere la ventaja de encontrar

alimento facilmente (Crawley, 1983)., Sin embargo, los herbivoros
que siguen esta estrategia estan forzados a comer pequefias
cantidades de wvarios tipos de alimentos, ¥y a las nuevas plantas
las trata con mucha precaucidn, consumiendo primero aquellas que
le son familiares por lo cual deben tener la capacidad de
aprender rapidamente (Freeland & Janzen, 1974). Las plantas que
éstos seleccionan son plantas con mayor contenido de nutrientes y
con pocos metabolitos secundarios.

El ambito de hudspedes puede variar con las condiciones
fisicas. Por ejemplo, Aphis craccifora, gque vive generalmente en
plantas de la familia Leguminosae, puede pasar la estacidn seca
en plantas de la familia Buphorbiaceae. Asimismo se ha encontrado
que Jactynotus compositae, aque vive en condiciones normales en
plantas compuestas, ha sido vista en una leguminosa durante 1la
estacien seca en Kenya (Eastop, 1972).

Los experimentos sobre preferencias alimenticias pueden
reflejar los alimentos preferidos por un herbivoro en la
naturaleza, ya sea dando a escoger partes de wuna planta de
especies diferentes (Hagley, et al., 1982) o bien partes de una
misma especie de planta que presentan caracteristicas diferentes

(Cates & Rhoades, 19/7). En cualgquier caso, las preferencias
alimenticias reales deben ser determinadas en condiciones
ambientales controladas, eliminando diferencias en la

disponibilidad de los distintos alimentos (Westoby, 19/4).

Dentro de los mdltiples factores que pueden influir en 1la
selectividad alimenticia de los herbivoros se encuentra la
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pubescencia. Se ha sugerido, por eldemplo, que los tricomas
urticantes tienen wun obvio papel de defensa contra herbivoros,
ademés existen casos registrados donde se encuentra una
correlacién negativa entre densidad de tricomas y respuesta de
alimentacién de los herbivoros (Levin, 1973). Sin embargo,
tambien se han encontrado casos en que la pubescencia esta
positivamente correlacionada con la herbivoria (Coley, 1983a).

Otro factor importante en la selectividad alimenticia de los
herbivoros es la edad de la hoja, encontrandose en la mayorfa de
los casos, wuna preferencia hacia las holias Jovenes (Feeny, 1970;
Coley, 1980, 1982, 1983a, b; Raupp & Denno, 1983; Wint, 1983;
Dirzo, 1984; Lowman, 1985), lo cual esta estrechamente
relacionado tanto con el contenido de nutrimentos, tales como el
nitrdégeno, los cuales declinan con la edad (Scriber & Slansky,
1981), como con los compuestos defensivos, algunos de los cuales
aumentan mientras que otros decrecen de acuerdo con 1la edad
foliar (Feeny, 1976; Rhoades & Cates, ,19/6; Rhoades, 1979),
incluyendo tanto fagostimulantes como repelentes de la
alimentacidn (Crawley, 1983). Sin embargo se ha encontrado que
los insectos que se alimentan sobre Umbelliferae prefieren a las
hoJas maduras las cuales son mas olorosas gque las Jdvenes
(Ehrlich & Raven, 1965), vy algunas pocas especies de plantas
presentan mayores tasas de herbivoria en sus holdas maduras
(Coley, 1980). Ikeda et al., (197/) encontraron que Neodiprion
rugifrons y N. swainei comen sdlo del follaje maduro de los
pinos de los que se alimentan debido a la presencia de una
resilina acida en el follaie Jjoven de €stos. Cates & Rhoades
t1977), al vrealizar experimentos de selectividad con wvarios
herbivoros de Prosopis (Leguminosae), utilizando holas de
diferente edad, encontraron que las especies polifagas prefieren
hojas maduras mientras que las oligofagas y monofagas prefieren
holas mas Jdvenes.

En este capitulo se presentan los resultados del grado de
especificidad de tres de los principales herbivoros de W. urens
(Lophoceramica pyrrha, Sphinx lugens y Sphenarium histrio) y de
las preferencias alimenticias de €stos sobre hoias de diferente
edad y pubescencia de esta planta. {incluyendo a Ichthyotettix
mexicanus). L. pyrrha, y S. histrio fueron seleccionadas debido a
que estas especies son las que ocasionan mayores niveles de dafio
a la planta, en tanto que Sphinx lugens e I. mexicanus, aunque
presentaban densidades muy baljas en el campo, se seleccionaron
por presentar wuna estrecha asociacién con WM. wurens en el
Pedregal. -
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HATERIALES Y METODOS.
1. Ambito alimenticio.

Para conocer el ambito de especies apetecibles de los
herbivoros mas importantes de U. wurens se utilizaron larvas del
cuarto estadioc de §. lugens, larvas del primer al tercer estadio
de L. pyrrha y ninfas y adultos de ambos sexos de 5. histrio. Las
pruebas se realizaron en caljas de plastico de 20 cm de didmetro
por 8 cm de altura con wvarios individuos sometidos a avuno
durante 12 horas, utilizando holas de edad intermedia sin daflo de
20 especies de plantas tipicas del Pedregal de San Angel
{incluyendo W. wurens) pertenecientes a 13 familias. A las 12
horas se registraban los resultados de la siguiente manera. Una
planta se consideraba apetecible si el herbivoro consumia los
teiidos de las hoias, independientemente de los posibles efectos
que estos pudieran tener sobre los insectos. Una planta no
apetecible era agquella que no era probada por los herbivoros.

2. Selectividad alimenticia.

Para conocer el efecto inmediato de la edad y de la
pubescencia de las hoias de W. wurens sobre la selectividad o
preferencia que tienen sus herbivoros, se realizaron varios
experimentos, wutilizando ninfas y adultos de ambos sexos de §.
histrio, larvas de L.pyrrha y de S§. lugens colectados en el
Pedregal de San Angel, asi como adultos de ambos sexos de [.
mexicanus colectados en el Derrame del Chichinautzin (sobre el km
72 de la autopista Meéxico-Cuernavaca) debido a que en el Pedregal
no se encuentran facilmente. Los herbivoros wutilizados eran
sometidos a ayuno durante 24 horas antes del experimento, para el
cual eran seleccionados al azar, y colocados en cadas de plastico
de 8 cm de altura por 15 de diametro con un algoddn humedecido al
centro. Las holjas se colectaban frescas en 21 campo en una bolsa
de plastico, eran cortadas en cuadritos de 36 cm2 para el
experimento.

En aquellos experimentos que estimaban la selectividad del
herbivoro por eaefecto de la edad de la hoja wutilizaban holas
Jévenes y maduras, controlando la pubescencia de éstas; en tanto
que, en los que se estimaba el efecto de la pubescencia, se
utilizaban holJas hispidas y lisas, controlando su edad. Para cada
tratamiento se hacian de S a 7 vreéplicas, y los disefos
experimentales empleados fueron los siguientes:

Disefio 1: Un trozo de holda de un sdélo tipo era usado por
dispositivo, de modo que el herbivoro sélo tiene una opcidn para
alimentarse. :

Diseflo 2: [Dos trozos de hoijas, uno de cada tipo, eran utilizados
por dispositivo, de modo que el herbivoro tiene dos opciones para
alimentarse. Cada trozo se colocd a la misma distancia en la caia

de manera similar a los experimentos llevados a cabo por Hagley
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et al (1982).
Ambos experimentos se realizaron en condiciones semi-—
controladas dentro de un invernadero.

El dafic se midid a intervalos regulares de tiempo hasta las
24 horas de tratamiento por dos mecanismos: wutilizando un
acetato con puntos separados de manera equidistante 3 mm entre si
o bien dibuJando las hoias con su dafio para medir el area comida
en un medidor de 4dreas foliares. S6lo para el experimento de 5.
lugens se empled una balanza para manejar los datos como peso
foliar fresco consumido. para lo cual se disponian de seis
dispositivos de holias de control (sin larvas) para estimar el
porcentaje de desecacidn natural, el peso consumido para este
experimento se obtuve wutilizande el me todo gravimetrico
(Haldbauer, 1968; ver Apendice B)

Los datos obtenidos a partir de los experimentos con diseffo
1 fueron sometidos a una prueba de t para muestras independientes
de igual tamafio, en tanto que datos obtenidos de los experimentos
con diseflo 2 fueron sometidos a una prueba de t para muestras
pareadas de igual tamaflo. En los experimentos en que se media
simultaneamente el efecto de la edad y pubescencia foliar se
aplico un analisis de varianza de dos vias.
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RESULTADOS.

De acuerdo con la Tabla 7.1, S. histrio es un herbivoro
polifago que se alimenta de un amplio ambito de especies
vegetales (dos en el campo y 18 en el laboratorio) dentro del
Pedregal de San Angel (12 especies). L. pyrrha, por su parte,
parece ser una especie oligofaga intimamente asociada en la
naturaleza con W. wurens, pero capaz de alimentarse de un amplio
ambito de especies (18 especies en laboratorio), siendo Buddleia
cordata (Loganiaceae) su hospedero ocasional. Por dltimo, 3S.
lugens, como es caracteristico la mayoria de los esfingidos,
presenta una estrategia monofaga, puesto que se alimenta
dnicamente en la naturaleza de W. wurens, mientras Qque en
laboratorio rechazo casi la totalidad de hoijas ds otras especies,
excepto B. cordata, B. parviflora vy Salwvia mexicana. Estos
resultados también ponen en evidencia el hecho de que en
cautiverio el ambito alimenticio de los herbivoros es mas amplio
que en la naturaleza, tal como se ha observado en muchas especies
de herbivoros (Ehrlich & Raven, 1965; Tahvanaiven, 1983). Esto
sugiere que las caracteristicas de
las plantas puede retringir de manera determinante la utilizacidn
de plantas quimicamente disponibles para los herbivoros (Singer,
1972; Soberdn, 1986).

Por otra parte, los experimentos de selectividad alimenticia
arroJjaron los siguientes resultados.

1) Tanto hembras como machos de I. mexicanus no presentan
preferencia entre hoijas Jovenes y maduras de W. wurens (Tabla
7.2), sin embargo en el experimento de selectividad de acuerdo =2
la pubescencia, los machos prefirieron a las hoias hispidas solo
a las & horas de tratamiento (P<0.05), cosa gque no ocurrid con
las hembras (Tabla 7.3). Por otra parte se observé que las

hembras consumen mayor cantidad de alimento gue los machos,
debido sin duda a la gran diferencia en su tamaflo que sugiere
diferentes requerimentos energeéticos.

2) Las ninfas de S. histrio tratadas con hoJjas maduras
consumieron significativamente ma&s area que las tratadas con
hoias Jovenes solo hasta las 24 horas (P<0.05), sin embargo este
no se refleid cuando se utilizo el disefio 2, donde no existen
diferencias en el consumo foliar por efecto de la edad de las
hojas (Tabla 7.4). Por otro lado, en los experimentos realizados
con ninfas y adultos de ambos sexos utilizando para las ninfas el
diseflo 1 y para los adultos ambos diseflos, no se encontraron
diferencias significativas en el consumo de 4drea foliar por
efecto de la pubescencia (Tablas 7.5 y 7.6).

3) Las larvas del del quinto estadio de §. lugens no presentaron

preferencia alguna por hoJas con diferente pubescencia (Tabla
TiEYs

d) Mientras gque las larvas de L.pyrrha no presentan preferencia
por holjas de diferente pubescencia (Tabla 7.9), consumen mids area
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foliar en hodas maduras que en Jovenes, independientemente de 12
pubescencia (P<0.05, <0.,01,<0.05, a las 6, 12 y 24 horas
respectivamente, segun Tabla 7.8; P<0.001, segun Tablas 7.10a y

/7.10b).
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Tabla 7.2 Selectividad alimenticia de individuos adulteos de Ichthyote-
ttix mexicanus sobre hojas lisas jévenes y maduras de W. ---
urens (disefic 2, un individuo por dispositivo).

Porcentaje de &rea foliar removida

(%) + EE
Sexo Tiempo Edad de la heja P¥
(horas) Joven Madura
(n=6) (n=6)
12 5.6 + 2.7 4.0 + 1.7 n.s
Q 18 9.8 ¥ 3.6 .8 F 2.4 n.s
24 .8 + 3.6 5.8 + 2.6 n.s
12 0.4 + 0.3 1.1 + 0.5 n.s
(o3 18 0.5+ 0.3 1.1 ¥ 0.5 n.s
24 0.8 + 0.4 2.3 + 0.6 n.s
% Prueba de t para muestras pareadas, n.s. = neo signifieativo.

Tabla 7.3 Selectividad alimenticia de individuos adultos de Ichthyote-
ttix mexicanus sobre hojas intermedias hispidas y lisas de -
W. urens (disefioc 2, un individuo por dispositivo).

Forcentaje de area foliar removida

(%) + EE
Sexo Tiempo Tipo de hoja P
(horas) Hispida Lisa
(n=6) (n=6)
5 5.7 + 2.8 4.8 + 2.3, n.s.
12 7.9 + 2.5 L.8 + 2.3 n.s.
? 18 6.1 * 2.8 5.0 * 2.3 .8
24 13.614.2 9.5+_2.7 n.s.
-6 2.3 + 0.4 0.3 i 0.3 <0.05
s 12 2.3 + 0.4 0.6 ¥ 0.5 n.s.
18 2.3 F C.4 0.7 ¥ 0.5 n.s.
24 2.3 + 0.4 1.0 + 0.8 n.s,
¥ Frueba de t para muestras pareadas, n.s. = no significativo.
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Tabla 7.4 Selectividad alimenticia de ninfas de Sphenarium histrioc scobre
hojas lisas jévenes y maduras de W. urens (6 ninfas por dispo-

sitivo).
Porcentaje de &rea foliar removida
(%) + EE
Tiempo Tipo de hoja P
(horas) Joven Madura

DISENO 1 (n=6) ¥

6 1.36 + 0.47 1.68 + 0.43 n.s

12 1.86 + 0.26 1.69 + 0.46 n.s

24 3.28 + 0.66 7.35 ¥ 0.76 40.05
DISEfl0 2 (n=6) ®%

& 2.64 + 0.72 1.71 + 0.52 n.s

12 2.98 + 0.83 2.27 + 0.83 n.s

2u B30 :_1.03 6.88 +1 31 ol

% Prueba de t para muestras independientes (disefio 1) y para muestras pa
readas (disefioc 2); n.s. = no significative.

#% Ver métodos. Las ninfas utilizadas en el disefio 2 son de un estadio -
mas avanzado.
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Tabla 7.5 Selectividad alimenticia de ninfas de Sphenarium histric sobre
hojas maduras hispidas y lisas de W. urens (disefio 2, seis nin
fas por dispositive).

Porcentaje de drea foliar removida

(%) + EE

Tiempo Tipo de hoja ! P
(horas) Higpida Lisa
(n=6} (n=6)

6 2.13 + 0.58 2.86 + 0.36 n.s

12 2.57 + 0.78 3.78 + 0.44 n.s

2 5.90 ¥ 1.26 9.51 ¥ 1.27 n.s

% Prueba de t para muestras apareadas; n.s. = no significativo.
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Tabla 7.6 Selectividad alimenticia de individuos adultos de Sphenarium
histrioc sobre hojas intermedias hispidas y lisas de V. urens
(un individuo por dispositivo).

Porcentaje de drea foliar removida

(%) + EE
Sexo Tiempo Tipo de hoja P#
(horas) Hispida Lisa
(n=6) (n=6)
DISEHOQ 1 %%
8 7.95 + 3.02  2.02 + 1.56 n.s.
24 12.76 ¥ 4.46  5.55 ¥ 2.75 n.s.
8 2.88 ¥ 4.46 1.31 ¥ 1.10 n.s
24 9.97 ¥ 3.68 6.93 * 4.76 n.
DISERNQ 2 #=
8 0.42 + 0.42 1.82 + 1.32 n.s
24 3.38 + 2.57 2.74 + 1.06 n.s
8 0.9% ¥ 0.58 2.47 ¥ 1.06 n.s
2u 1.66 + 1.02  4.77 ¥ 1.46 n.s

% Prueba de t para muestras independientes (disefio 1) y para muestras
pareadas (disefio 2); n.s. = no significativo.
#% Ver métodos.

Tabla 7.7 Selectividad alimenticia de larvas del gquinto estadic de --
Sphinx lugens sobre hojas intermedias hispidas y lisas de W.
urens (disefic 2; una larva por dispesitivo).

Peso foliar fresco removide (mg) = EE

Tiempo Tipo de hoja P#
(horas) Hispida Lisa
(n=7) (n=7)

1 85 + 56 325 + 101 n.s.

3 167 ¥ 80 yul ¥ 82 n.s.

8 233 T 83 554 ¥ 84 Basi

24 714 ¥ 66 896 ¥ 95 n.s.

# Prueba de t para muestras pareadas; n.s. = no significativo.
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Tabla 7.8 Selectividad alimenticia de larvas 1 primer estadic de Lophoce
ramica pyrrha sobre hojas lisas jivenes y maduras de W. urens --
(disefo 1; seis larvas por dispositive).
Porcentaje de Zrea foliar removida
(%) + EE
Tiempo Edad de hoja P
{horas) Joven Madura
(n=6) (n=6)
6 2.22 + 0.22 3.70 + 0.36 £0.05
12 2.57 + 0.14 .68 + 0.41 <0.01
24 4.87 + 0,42 6.55 + 0.34 <0.05
% Prueba de t para muestras independientes; n.s. = no significativo.

Tabla 7.9 Belectividad alimenticia de larvas del segundo estadio de Lopho-
ceramica pyrrha sobre hojas maduras hispidas y lisas de W. urens
(disefio 23 cuatro larvas por dispositive).

Porcentaje de drea foliar removida

(%) + EE
Tiempo Tipo de hoja P
Hispida Lisa
(n=6) (n=6)
& 227 + c.30 2.25 10.28 n.s.
2 4,42 ¥ 0.52 3.93 ¥ 0.47 n.s.
24 6.27 + 0.52 £.90 + 1.15 n.s.

% Prueba de t para muestras pareadas; n.s. = no significativo.
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Tabla 7.10a Selectividad alimenticia de larvas del segundo estadio de Lo
phoceramica pyrrha sobre hojas con diferente edad y pubescen
cia de W. urens (disefio 1; tres larvas por dispositivo).

Porcentaje de drea fcliar consumida

(%) + EE
Tiempo Hojas Jévenes Hojas Maduras
(horas) Hispidas Lisas Hispidas Lisas
(n=6) (n=6) (n=6) (n=6)
6 0.1 + 0.1 0.5+ 0.2 0.6+0.2 0.9+0.2
12 0.4 0.3 0.7%0.2 1.0¥ 0.4 1.87% 0.6
2% 0.7+ 0.3 0.7+%0.2 2.3F0.6 2.8%0.5

Tabla 7.10b Andlisis de varianza de dos vias para distinguir el efecto -
de la edad v la pubescencia foliar de W. urens sobre la se--
lectividad alimenticia de L. pyrrha.

Fuente G.L. 5.0 C.M. F P
Edad 1 147.5600 147.5600 16.929 <0.001
Fubescencia 1 6.5208 6.5208 0.748 n.s.
Interaccidn i 0.0092 0.0092 0.001 n,s.
Error 20 174.3249 B. 7162

TOTAL 23 328.41u9 14.2789
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DISCUSION

De 1los experimentos realizados se puede concluir gque los
tricomas wurticantes no tienen un’papel defensivo contra estos
herbivoros, pero su presencia puede determinar la seleccidn del
alimento en algunocs, como es el caso de 1. mexicanus, la cual es
una especie estrechamente relacionada a W. wurens. [. mexicanus
tiene preferencia por hoijas con diferente edad en tanto S.
histrio y L. pyrrha prefieren a las hcias maduras sobre las
idvenes, lo cual parece estar relacionado con la gran
adaptabilidad quimica gque presentan estas dos especies, las
cuales pueden utilizar un amplic ambito de de plantas quimica vy
taxonomicamente no relacionadas entre si, puesto aue de acuerdo a
la teoriz de la apariencia, los herbivoros generalistas, para
utilizar wvarias especies de plantas, buscan las partes menos
defendidas por compuestos secundarios de efecto dependiente de la
dosis (i. e. de tipo cualitativo) (ver Feeny, 1976), en este
caso, las hodas maduras. '

La capacidad de selsccion del alimento por parte de los
herbivoros de E;_ urens debe estar relacionada con ciertas
caracteristicas de las hojas que €stos deben detectar. En este
aspecto Juega un papel importante la capacidad sensorial del
fitofago para discriminar para discriminar las partes de la
planta de mayor wvalor nutritivo y menos téxicas (Schoonhoven,
1972). Los conmpuestos quimicos detectados pueden actuar como
fagoestimulantes o como inhibidores de la alimentacion (Ehrlich &
Raven, 1965; Schoonhoven, 1972; Slansky & Feeny, 1977). De la
habilidad gque wun herbivoro tenga para seleccionar su alimento
dependerada su crecimiento, desarrollo, fecundidad y sobrevivencia
(Dadd, 19463; Feeny, 197&).

En cuanto a §. lugens, se puede concluir gue es una especie
estrechamente ligada a W. wurens para su alimentacion, dado el
reducido 4ambito de plantas de las que se alimenta en laboratorio
y su capacidad para alimentarse de hojas hispidas. 5. histrio,
por su parte, prefiere a2 las hoJjas maduras sobre las Jdvenes, lo
cual probablemente puede estar asociado con wun factor de
naturaleza alelogquimica gque este insecto detecta en el alimento vy
evita. Ademas, por otro lado, no le afecta la presencia de
tricomas wurticantes de las hoias. S. histrio es wun acridido
polifago gque seguramente presenta una amplia capacidad para
escoger su alimento dentro de un amplio espectro de
posibilidades.

I. mexicanus es el caso menos conocido en su bioclogia
alimenticia. Se sabe que guarda una estrecha asociacion coan W.
urens, a pesar que no se le encuentra facilmente en el Pedregal.
E los pocos registros realizados se establece que en su  gran
mayoria estos acrididos fueron localizados sobre W. urens,
algunas veces alimentandose de su follaie. Algunas pruebas de
laboratoric demostraron que este herbivoro puede alimentarse de
Senecio prascox, Buddleia cordata y Verbesina virgata. Por otra




parte, el hecho de que 1. mexicanus tenga preferencia por holias
con tricomas wurticantes puede ser una evidencia mas de 1la
estrecha relacion que guarda esta especie con W. urens.

Las preferencias alimenticias que presentan los herbivoros
de W. wurens tienen relevancia para el andlisis del papel que
tiene cada bloque del mosaico espacial y temporal de recursos que
refleja esta planta. Se requiere un andlisis mds completo de las
preferencias alimenticias de sus herbivoros es requerido para
esclarecer mas firmemente las caracteristicas que distinguen a la
interaccion planta-herbivoro en este sistema, wutilizando mayor
ndmero de especies de fitofagos , como Autographa biloba, Baratra
configurata, vy los succionadores Collaria sp. vy Hyzus persicae,
asi como otras posibilidades de alimentacidn que brinda W. urens
{yemas foliares, holas intermedias y hoJas con diferente densidad
de tricomas). El maneio de un mayor numerc de categorias de
edades y de pubescencia en este tipo de pruebas, pueden ofrecer
datos muy importantes para evaluar en detalle el papel de 1la
variabilidad foliar de las plantas, tomando el sistema W. urens-—
herbivoros como modelc.




CAPITULO VIII
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EL PAPEL DE LA DIETA EN EL DESARROLLO LARVARIO DE

Sphinx lugens y Lophoceramica pyrrha.

INTRODUCCION.

La biologia nutricional de los herbivoros , en particular de
los insectos, ha sido desde hace tiempo estudiada, vy no es sino
hasta hace wveinte affos que ha sido incorporada dentro de un
contexto ecolodgico y evolutivo de la asociacion herbivoro-planta
(ver referencias en Slansky & Scribé?, 1982). De la alimentacion
dependen procesos muy importantes para la sobrevivencia y
crecimiento de un insecto fitofago, como son la oviposicidn, el
almacenamiento de nutrientes previo a la formacidn de la pupa, la
diapausa y la migracioen (Slansky, 1982; Hare, 1983b).

En la calidad del alimento para el herbivoro intervienen
tanto los nutrimentos (proteinas y carbohidratos) y agua como los
compuestos potencialmente nocivos, los cuales Jjuegan un papel muy
importante en 1la alimentacion, crecimiento, sobrevivencia vy
fecundidad de éstos (Dadd, 1%63; Southwood, 1%/2; Hare, 1983b;
McClure, 1983; Raupp & Dennao, 1983).

Uno de 1los grandes problemas al que se enfrentan los
insectos herbivoros son las baias concentracicnes de nuirientes
que presentan las plantas, sobre todo en cuanto al contenido de
proteinas (Southwood, 19/2). Russel (194/, en Auerbach & S5trong,
1981) encontré que el contenido medie de nitrdgeno de
aproximadamente 400 especies de plantas 25 de 2.14%, el cual esta
muy por debalo del nivel del 4% gque como minimo necesitan los
insectos en su dieta (Dadd, 1963). De la cantidad y calidad de
alimento dependen la tasa de crecimiento, la tasa de desarrollo,
la fecundidad y la sobrevivencia de los herbivoros (Crawley,
1983). La deficiencia de nitrdgenoc, por eJemplo, puede ser
causante de la alta tasa de mortalidad Juvenil en los primeros
estadios de desarrollo de los insectos fitefages (White, 19/8).

Por otro lado, también es importante seffalar el papel de los
metabolitos secundarios como mecanismo de defensa de las plantas
y como reductores de la calidad nutricional de las holjas (Feeny,
1976; Rhoades & Lates, 19/6; Rosenthal & Janzen, 1979).

Los tricomas urticantes de H. urens aparentemente
representan wun potencial mecanismo de defensa contra herbivoros
que puede actuar en dos niveies. Primero como barrera fisica al
ataque, vy en segundo lugar, como un mecanismo de ataque quimico
representado por la secrecion wurticante que producen., Levin
(1973) sefMala que este tipo de tricomas tiene un papel obvio de
defensa contra grandes herbivoros, los cuales aprender a evadir
plantas de Urticaceae, Euphorbiaceae, Loasaceae e
Hydrophyllaceae. En este capitulo se busca reconocer el efecto
que tienen los tricomas urticantes en la ecologia nutricional de
dos de los principales herbivoros de W. urens
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sphinx lugens y Lophoceramica pyrrha. Lo cual puede
aportar informacidn acerca del papel que tienen los tricomas
urticantes para esta especie de planta.

Adicionalmente, y debido a que las larvas de L. pyrrha por
un lado presentan conducta g@regaria, y por otro, suelen
ocasionalmente alimentarse de manera natural del follaije del
tepozan, Buddleia cordata (Loganiaceae), se procedio al montalje
de wun experimento con cultivos en forma gregaria para cubrir dos
obJjetivos adicionales al primordial que consistio en avaluar el
efecto de los tricomas urticantes de U. urens sobre esta especie.
Uno de ellos fueé establecer las diferencias existentes en el
crecimiento y sobrevivencia de L. pyrrha cuando se alimenta de su
huesped mas comdn con respecto al que experimenta cuando sus
larvas son alimentadas con hoJjas Jjovenes y maduras de su huésped
accidental (de acuerdo con datos obtenidos simultiansamente a este
trabaio por Vergara, tesis en preparacidén). El otro obletivo de
estos cultivos consistio en establecer’'el papel que tiene 1la
variabilidad existente entre diferentes progenies en la
eficiencia bidlogica de L. pyrrha para alimentarse de diferentes
recursos, definiendo a una progenie como un conjunto de larvas
que proceden de la misma postura de huevos y, por tanto, de la
misma hembra.

Las dos especies de herbivoros se seleccionaron
principalmente por las diferencias en el comportamiento
alimenticio que éstos presentan, tratando de evaluar la relacidn
entre preferencias alimenticias, grado de especializacidn vy
efecto sobre el insecto que tienen las caracteristicas asociadas
a la presencia de tricomas urticantes en las hodas (nitrdgeno,
agua y metabolitos secundarios).
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MATERIALES Y METCODOS.

1. Hetodos generales.

Para conocer el efecto de la presencia de tricomas
urticantes en las hoJjas de W. wurens sobre el crecimiento,
desarrollo y sobrevivencia de los insectos, se realizaron

cultivos de larvas bajo dos tratamientos. En un tratamiento se
les csometid a una dieta de hoidas lisas, ¥y en otro se utilizaron
hoijas hispidas con una densidad de tricomas que varid entre 10 vy
175 por cm2 en el haz, vy entre 3.3 y 34.8 por el envés,
procurando que las hoJas utilizadas para este tratamiento
presentaran la maxima densidad de tricomas de acuerdo a su
disponibilidad para cada dia de colecta.

Los cultivos de las larvas consideradas en este estudio se
realizaron de la siguiente manera. Se procuraba que las larvas se
colectaran simultaneamente en un periodo relativamente corto
hasta alcanzar wun tamafo de muestra minimo de nueve individuos
del mismo estadio para cada tratamiento. Los cultivos se
realizaron en condiciones relativamente controladas dentro del
laboratorio donde las larvas se seleccionaban aleatoriamente para
cada tratamiento y se colocaban en caijas de plastico de 10 cm de
diametro por 12 cm de profundidad para los tratamientos con las
larvas individuales, y de 20 cm por 8 para los tratamientos con
larvas agregadas de L. pyrrha, cubiertas con una malla comercial.
Para mantener la humedad de las calas se les colocaba un algoddn
humedecido.

Las larvas fueron alimentadas con una frecuencia de 1-4
dias, procurando evitar la desecacion de las hodas.

De manera general, en los cultivos se obtuvieron vy
compararon los valores promedio de los siguientes parametros:

a) Peso larvarioc intantaneo. Es el valor promedio del peso fresco
de las larvas en mg sin tomar en cuenta el estadio en que éstas
se encuentran el dia en que se raliza la mediciodn, ya que las
larvas no mudan simultaneamente. Esta medida se considera para el
analisis de datos a hasta gque algunas larvas de cualquier
tratamiento alcanza el estado de pupa.

b) Peso adquirido. Es el promedio del peso fresco en mg que
tienen las larvas al inicio de cada etapa de desarrollo, excepto
el peso adquirido 2n pre—-pupa, el cual se define aqui como el
peso maxmo de las larvas antes de pasar al estado de pupa. Esta
medida es independiente del tiempo que tarden las larvas en pasar
de una etapa a otra.

c’) Duracion del estadio. Es el tiempo promedic en dias que
transcurre entre la deteccidan de una muda y la deteccion de la
siguiente. La muda se reconoce por la presencia de la exuvia en
la caija de cultivo.
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2. Cultives individuales de 5. lugens.

Fara conocer el efecto de la presencia de tricomas
urticantes de las hoijas de U. wurens en la dieta de 5. lugens, se
montaron cultivos experimentales utilizando hodas hispidas y lisa
de esta - planta. Para este fin se colectaron larvas de esta
especie del 20 al 22 de agosto de 1985 en el Pedragal de San
Angel, durante el cual se procuro obtener larvas de estadios
iniciales que tuvieran edad similar, sin embargo, debido a2 1la
escasez de larvas en el campo, se utilizaron dnicamente nueve
individuos del tercer estadio por tratamiento al inicio del
experimento, todos los cuales presentan un peso fresco similar.
Debido al avanzado desarrollo de las larwvas wutilizadas, se
desconoce el efecto de la alimentacion previa de los individuos
sobre los parametros considerados.

3. Cultivos individales de L. pyrrha.

Fara conocer el efectoc de la presencia de tricomas
urticantes de las hojas de W. wurens en la dieta de L. pyrrha, se
realizaron dos cultivos experimentales con 15 larwvas tratadas en
forma individual cada uno utilizando hoias hispidas y lisas, al
igual como se hizo para S. lugens.

Las larvas destinadas a este cultivo se colectaron el 10 de
octubre de 19835 en el Pedregal de San Angel y constituian una
sola progenie, de modo gue se reduJo considerablemente el efecto
de la alimentacidn previa sobre los parametros considerados para
este estudio.

En el cultivo, durante cada cambio de alimento se pesaban
tanto las larvas como cantidadecs conocidas de follalje fresce (1 g
aproximadamente ), los restos de hodas no conmsumidas y las
excretas. Tanto los vrestos no consumidos como las excretas se
sometian 2 secado a 40°( durante 48 horas para obtener pesc seco,
posteriorments se guardaban en bolsas de papel para someterlas a
andlisis de nitrogeno total usando el autcanalizador automatico
de nitrdgeno Techniceon-[I (197/a, b)), cuva determinacion se basa
en la técnica de Kiegldahl {(ver HcKenzie & Waliace, 1934).

El consumo del alimenteo fué segsiimado por wuna técnica
estandar conocida como meétodo gravimeétrico (Waldbauer, 1968; ver
Apendice B).

El crecimiento de las larvas en términos de peso seco fué
determinado por la ganancia en peso fresco y por el contenido de
agua en las larvas, el cual fue estimado utilizando una curva
patron en datos de 30 crugas de diferentes estadios las cuales
fueron pesadas en fresco ahogadas en agua, secadas a 40°C durante
48 horas, y wvueltas a pesar para conocer la relacion entre peso
fresco y peso saco. Debido 2 que las larvas pierden peso durante
la muda y antes de pasa al estado de pupa. 52 ignoraron estos
datos para la aplicacidn de los parametros descritos abalo.

Para los dos ultimos estadios de las larwvas se calcularon
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los siguientes parametros de crecimientc y eficiencia de
alimentacidon (Waldbauer, 1968; Kozlovsky, 17483):

- TCr : Tasa Absocluta de Crecimiento = mg (peso seco) de alimento
ingerido por dia = TCo X EU!

- TCe : Tasa &Abscluta de Lonsumo = mg (peso seco) de alimento
ingerido por dia

- D& : Digestibilidad Aproximada (también llamada Eficiencia de
Asimilacien) = ({mg de alimento ingerido en peso seco) - (mg de
heces en peso secol)) (100) / (mg de alimento ingerido en peso
seco)

- BECD : Eficiencia de LConversion de Alimento Digerido (tambieén
llamada Eficiencia Neta de Crecimiento) = (mg de biomasa obtenida
en peso secol) (100) / (mg de alimento ingerido en peso seco) (mg
de heces en peso seco)

- ECI : Eficiencia de Conversion de Alimento Ingerido (tambien
llamada Eficiencia Bruta de Crecimiento) = (mg de biomasa
obtenida en pesoc secol (100) / (mg de alimento ingerido en peso
seco)

~ MM : Unidad de Peso Larvario Medio, calculado como el promedio
de la diferencia entre el peso de cada estadio (en mg de peso
seco)

El wvalor de MH es utilizado para calcular 1las siguientes
tasas relativas:

- TRCr : Tasa Relativa de Crecimiento = TRr/HM = TRCo X ECI
- TRCo : Tasa Relativa de Consumo = CR/MHM

Se wutilizaron las tasas relativas para minimizar cualquier
variacioen en los datos debido a las posibles diferencias entre
las larvas balo distinto tratamiento.

Ademas se calcularon los siguientes pariametros para
describir 1la wutilizacién de& nitrogeno {(ver Slansky & Feeny,
1976):

- TCHN : Tasa Absoluta de Consumo de Nitrogeno = mg de biomasa de
nitrogeno por dia

- TaN : Tasa Abscluta de Acumulacién de Nitrdgeno = mg de
nitrdgenc obtenido por dia

- EUN : Eficiencia de Utilizacidn de Nitrogeno = mg de biomasa de
nitrdgeno obtenido, entre mg de nitrogeno ingerido por 100 y las
tasas relativas:

- TRCN : Tasa Relativa de Consumo de Nitrdgeno = TCN/MN
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- TRAN : Tasa Relativa de Acumulacion de Nitrogeno = TAN/MN

La cantidad de nitragenoc obtenide por cada larva
experimental fue determinada restando el nitrdgeno de las heces
del nitrdgenc ingerido por larva. Se asumio que la eficiencia
para convertir el nitrdgeno asimilado en biomasa de nitrdgeno
larvario era del 100 %, aunque se debe tomar en cuenta que cierta
cantidad desconoccida de nitrogeno asimilado es excretado en la
forma de acido drico, alantoina, dcido alantoico ¥y otros
compuestos (Bursell, 196/7) Es por esto que el EUN es una medida
sobreestimada de la eficienciz de asimilacion de nitrdgeno real.

Para el andlisis de los pardmetros de crecimiento ¥
eficiencias de alimentacion, asi como los de wutlizacion de
nitrdgeno, se tomaron en cuenta sélo el dltimo y pendltimo
estadio, independientemente del numero de é€stos que las larvas
presenten.

4. Cultivos agregados de L. pyrrha.

Para estos cultivos se colectaron larvas en el Pedregal de
Ssan Angel durante la tercera semana de agosto. fDurante la
colecta las larvas eran colocadas por progenie en caldas de
plastico separadas. Se seleccionaron de estas cuatro progenies
constituidas por 22-103 larvas Jdvenes del primer estadio, a cada
una de las cuales se le asignd un ndmero para identificarlas vy
fue dividida en cuatro grupos constituidos por 19-25 larvas, cada
uno de los cuales se <cometic a wuna de las cuatro dietas
siguientes: hoJjas intermedias hispidas (WH) y lisas (WL) de W.
urens y hoias Jjovenes (BJ) y maduras (BM) del tepozan, Buddleia
cordata. De esta manera <se tenian en total 16 tratamientos
diferentes (4 dietas por 4 progenies).

Las orugas eran alimentadas cada 3-5 dias evitando siempre
la desecacidn de las hoijas. Lada vez que el alimento se renovaba
las orugas en cada tratamiento se contaban y se les ofrecia de S
a 10 g de follaje fresco, dependiendo del tamaflo que estas fueran
adgquiriendo. Las orugas se pesaban cada 6-10 dias para evitar su
manipulacien continua. El follaje utilizado se colectaba de
varios individuos de plantas manteniéndose 21 mismo criterio de
seleccion durante todo el cultivo para cada tipo de holas. En en
caso de B. cordata las hoias Jovenes y maduras se colectaban del
mismo individuo en el mismo dia de colecta. Como al inicic del
tratamiento el peso de las larvas no era detectado por la
balanza, éstas no fueron pesadas sino hasta los cuatro dias de
tratamiento.

El cultivo s<se extendio hasta la pupacion o muerte de 1la
dltima larva en cada tratamiento, con 1 fin de conocer la
cantidad de larvas que sobrevivian al estado de pupa. Las pupas
al final fueron pesadas registrando el dia en que formaron la
pupa para determinar la duracion del estado larvario.

Los pesos larwvarios instantaneos obtenidos antes de que
éstas pasaran al estado de pupa, fueron comparados por progenie y
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por dieta con un andlisis de wvarianza de dos wvias para muestras
de diferente tamafio, asimismo se les analizd estadisticamente de
manera global con un analisis de wvarianza de dos wvias por el
meétodo de leos cuadrados ponderados de los promedies. Los pesos
promedic de las pupas fueron sometidos a un anadlicis de varianza
de dos vias por el meétodo de las constantes ajustadas.

Las curvas de sobrevivencia fueron comparadas por pares para
discriminar el efectoc de la dieta y de la progenie con una prueba
de rango logaritmico de Petc & Peto (Pyke & Thompson, 19886) .
fisimismo se analizaron las curwvas de sobrevivencia globales (sin
considerar progenie) tomando en cuenta la suma de los datos de
las cuatro progenies.

A causa de que este experimento se baso en cultivos con
larvas agregadas fue imposible rescatar los datos individuales de
cada larva, por lo cual, los datos se manejan sin discriminar
estadios de desarrollo.
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RESULTADOS.
1. Cultivos individuales de 5. lugens.

El peso larvario instantaneo de S. lugens es ligeramente
mayor bado una dieta de hoias hispidas que baJo una de hodas
lisas (Figura 8.1). Sin embargo las Figuras 8.2 y 8.3 muestran
como el peso adquirido en la pre-pupa ¥y en el quinto estadio asti
como la duracidon de este dltimo no difieren balio los dos
tratamientos. La unica diferencia significativa observada, es la
menor duracion del cuarto estadio bajo una dieta de hoilas
hispidas respecto a la de hoijas lisas (t=3.46; P<0.05; g.1.=86).
Esto significa que, probablemente, debido a la mayor tasa de
crecimiento de larvas de S. lugens alimentadas con hoias
hispidas, de modo que el periodo de alimentacidn en esta etapa no
tuvo gque ser tan largo para lograr el peso suficiente para pasar
al siguiente estadio de desarrollo.

2. Cultivos individuales de L. pyrrha.

El numero de estadios larvarios registrados para L. pyrrha
es de cinco (Carbadjal, 19/5), sin embargo en los ensayos
experimentales el numero de éstos vario de la siguiente manera:
de ocho larvas que lograron pupar bajo el tratamiento de hoilas
hispidas una presentd tres estadios, otra presentd cuatro, tres
presentaron seis, y las tres restantes siete (¥=5.8); en tanto
que de once larvas que puparon bajo la dieta de hoijas lisas wuna
presentd tres estadios, otra cuatro, y grupos de tres larvas
presentaron cinco, seis y siete estadios cada uno (¥=5.5), no
encontrandose diferencias significativas entre los promedios
(t=0.33; P>0.5; g.l.=1/). Las larvas en ambos tratamientos
puparan en el periodo comprendido entre los 95 y los 142 dias de
cultivo. Carbadal (1975), por su parte, registra 54 dias Jde

gEsarrodfag & un culfivo iniciado el 23 de Julio de 1989 y 8/
dias en wun cultivo iniciado el 31 de Jjulio de 1970. Lo cual
indica que en las larvas tratadas en este experimento su
desarrollo fue 2 a 3 veces mayor.

El peso larvario instantdaneo de L. pyrrha obtenido en
condicion aislada, por efecto de una dieta de hoJas hispidas de
U. wurens no difiere del obtenido baljo una dieta de hoias lisas
(Figura 8.4), asimismo no hay diferencias al comparar el peso
adquirido en cada estadio (Figura 8.5), excepto el quinto, donde
el peso es significativamente mayor en larvas sometidas a una
dieta de hojas lisas. Por tanto, también se encuentra que el peso
promedio de las larvas no es estadisticamente distinto en ambos
tratamientos.

Por otra parte, al comparar la duracioén de cada estadio
(Tabla 8.1) se encuentra que no existen diferencias
significativas en este parametro entre larvas sometidas a los dos
tratamientos.

31 revisar las caracteristicas del crecimiento y utilizacion
del nitrogeno del pendltimo y dltimo estadio de L. pyrrha (Tabla
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Tabla 8.1 Duracidn de cada estadic larvario de L. pyrrha sometida des -
dietas: hojas hispidas y lisas de W. urens. Los datos estan -
representados sin considerar el N2 de estadios que presentd
cada individuc durante el desarrollo. Los nlimeros entre pa--
réntesis indican el tamafio de muestra.

dias + EE
Estadio Hojas Hispidas Hojas Lisas P
larvario
1 27.7 + 3.5 (12) 25 + 3.1 (11) n.s.
2 10.5 + 2.0 (10) 18.0 + 4.3 (11) NS
3 16.3 + 3.7 (10) 19.7 + 4.5 (11) TS
4 17.1 + 7.85( 9) 17.0 + 2.5 (10) n.s
5 25.8 + 4.6 (6) 16.8 + 3.9 (9 NiSa
& 31.5 + 5.9 ( 6) 22.8 + 3.1 ( 6) Ti. 8
7 21.3 + 6.4 (3) 24.3 + 9.2 (3) n.s.
# Prueba de t para muestras independientes; n.s. = no significativo.
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8.2) se encuentra lo siguiente:

a) Las hoias intermedias hispidas de . urens tiene
significativamente mayor contenido de agua (t=9.35; P<0.001;
g.1.=15) y de nitrsdgeno (t=5.34; P<0.001; g.1.=%) que las hoias
lisas de la misma edad,

b) No existen diferencias significativas (P>0.05) en la duracian,
digestibilidad aproximada (Da), tasa relativa de «crecimiento
(TRCr), eficiencia de utilizacion de nitrdgeno {(EUN) y tasa
relativa de acumulacion de nitrogeno (TRAN) en ambos estadios de
desarrollo de L. pyrrha por efecto de la dieta.

c) Las tasas relativas de consumo (TRCeo) son significativamente
mayores baijo una dieta de holdas lisas, tanto para el penultimo
estadio (t=2.91; P<0.01; g.1.=15) como para el ultimo (1=3.07;
P<0.005; g.l1.=14). Asimismo se observa como la TRCo es mayor
durante el pendltimo con respecto al ultimo, tal como se ha
encontrado en otros insectos fitéfagos (Waldbauer, 1968; Scriber
& Feeny, 1276).

d) La tasa vrelativa de consumo de nitrageno (TRCN) es
significativamente mayor en larvas sometidas a una dieta de hoJas
lisas durante el pendltimo estadio {t=2.54; P<0.025; g.l1.=13),
sin embargo este parametro no difiere estadisticamente en larwvas
del ultimo estadio (t=1.30; P>0.2; g9.1.=14),

La relevancia de los resultados anteriores radica en que la
tasa de consumo de biomasa esta inversamente relacionada con el
contenido de nitrogeno de las hoijas de WU. wurens, de modo que la
TRCN manifiesta una tendencia a alcanzar un valor similar baijo
las dos dietas. Esto es, mientras menor contenido de nitrégeno
tenga el alimento, mayores seran las necesidades de consumo de
las larvas para alcanzar los niveles minimos de acumulacidn de
este nutrimento.

Al comparar los valores de los paradametros de crecimiento vy
de wutilizacion de nitrogeno de L. pyrrha obtenidos en las
condiciones en que estos cultivos se vrealizaron, con los
promedios y valores extremos registrados por Slansky & Scriber
(1982) y por Scriber & Slansky (19/79) para el orden Lepidoptera
(Tabla 8.3), se observa que las eficiencias de utilizacidn de
biomasa (ECD y ECI) y las TRCr para esta especie estan fuera vy
por debaljo del ambito registrado, en tanto gque las TRCo estan
dentro del ambito y por debaijo del promedio. Las DA, por su
parte, se encuentran dentro del ambito y por encima del promedio
registrado. Por otro lado, se encuentra que, mientras los valores
obtenidos de la EUN se encuentran dentro del ambito registrado,
las TRAN estan fuera y muy por debaio de los valores obtenidos
por estos autores.

Estas diferencias tan notables pueden estar asociadas, por
un lado, al considerable tiempo de desarrollo de las larvas en
cacda estadio {(Tabla 8.1}, y por otro, a las grandes cantidades de



Tabla 8.2 Caracteristicas del crecimiento y de utilizacidn de nitrdgeno
del penfiltimo y {ltimo estadio de larvas de L pyrrha (Druce)
alimentadas con hojas hispidas y lisas de W. urens, relaciona
das con el contenido de agua y nitrdgeno de las hojas. Los --
valores son x + EE.

HOJAS HISPIDAS

HOJAS LISAS

peniiltimo Gltimo peniiltimo  {ltimo

estadio estadio estadio estadio
Contenido de a- 72,2 + 0.6 (15) 61.8 + 0.8 (17)
gua foliar (%
peso fresco).
Contenido de ni 3.3 + 0.2 (10) 2.6 + 0.1 (10)
trégenq foliar
(% peso seco).
n larvas 7 7 10 9
Duracidn del 23.9 + 4.2 36.6 + 4.9 24,1 + 5.4 31.7 + 1.3
estadio (dias).
DA (%) 75.76 61.40 72.18 L49.26

+ 2,65 + 6.43 +3.82 + 3.85
ECD (%) T7.04 10.18 6.87 11.61

+ 1.35 + 1.92 +1.07 +1.43
ECI (%) 5.18 5.82 4.62 5.36

+ 0.79 + 0.84% + 0.48 + 0.35
MM (mg) 31.36 54.81 30.35 51.79

+ 5.79 + 0.37 + 3.86 + 2.09
TRCr 0.040 0.027 0.041 0.033

+ 0,004 + 0.003 + 0.005 + 0.005
TRCo 0.78 0.46 0.88 0.58

+ 0.02 + 0.01 + 0.02 + 0.03
EUN (%) 71.02 56.78 74.26 52.00

+ 3.24 + 4.89 + 411 + 3.45
TRCH 0.026 0.016 0.023 0.015

+ 0.001 + 0.002 + 0.001 + 0.0004
TRAN 0.019 0.009 0.017 0.008

+ 0.002 + 0.001 + 0.001 + 0.0004
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Tabla 8.3 Utilizacidn cuantitativa del alimento y de nitrdgeno registra-
— dos en larvas de lepiddptercs, comparada con los datos obteni-

dos para L. pyrrha.

Parametro _ REGISTRADO L. pyrrha
de crecimiento X Ambito Ambito
TRCr # 0.29 0.06-0.62 0.0{?—0.04?3_._‘
TRCo : 1.95 0.07-4.80 0.46-0.88 «
DA (%)* L5 24-68 49,.3-75.8
ECD (%)% 43 18-77 6.9-11.6
ECI (%)* 19 9-34 4.6-5.8
EUN (%)% _ 28.2-93.5 5?_.0—'?4.3
TRAN %% 6.1-81.7 0.008-0.0197

% Slansky & Feeny (1982), para lepiddpteros que se alimentan de follaje
arbustivo,

%% Seriber & Feeny (1979).
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alimento 1ingerido no transformados en biomasa larvaria y al
elevado contenido de nitrogeno en las heces (3./6 + 0.094 en
larvas sometidas a hoJas hispidas, y 2.50 + 0.0%% en larvas
sometidas a hodas lisas; t=%.34, P<0.001, g.1.=18).

Es necesario tomar en cuenta dos problemas importantes en
este tipo de cultivos que influyen en el maneijo de datos y que
son considerados por Waldbauer (1968). Uno es gque las hoJas
cortadas para estudios nutricionales cambian rapidamente debido a
la degradacion bioguimica, a cambios en las relaciones hidricas e
ionicas y a atagques microbianos. Otro problema es la dificultad
que se tiene para separar la seda del alimento no comido y de las
heces, le cual provoca que la ECD quede sobreestimada en los
calculos.

3. Crecimiento larvario en los cultivos adregados

Al analizar la Figura 8.6 que representa el peso instantaneo
de larvas de las cuatro progenies de L. pyrrha sometidas a cuatro
dietas diferentes (WH, WL, BJ y BM), se encuentra lo siguiente:

a) El crecimiento de L. pyrrha baijo dietas BJ y BM es mayor que
bajo WH y UL, excepto para la progenie 4 (Figura 8.6d) donde el
peso de las larvas balo dieta BM no guarda diferencias
significativas con el obtenido por las de 1la misma progenie
alimentadas bajo UH. Asimismo los pesos promedio de las larvas de
las progenies 1 y 2 alimentadas con BJ, BM y WH (Figura 8.6a y b)
na guardan diferencias significativas entre si a los 48 dias de
cultivo.

b)) En general, el peso de las larvas sometidas a dieta BJ es
mayor que de las que se alimentaron de BM, excepto para las
cochortes 2 y 2, donde las curvas de crecimiento son muy similares
baio estas dietas.

c) Generalmente el peso de L. pyrrha de los 4 a los 39 dias de
cultivo no difiere significativamente entre las larvas sometidas
a WH y WL, sin embargo, a los 48 dias en todas las progenies el
peso alcanzado por las larvas es significativamente mayor baio
dieta WH que baijo UL.

Por otra parte, al analizar el patron promedio de estas
curvas de crecimiento en funcion de la dieta (Figura 8./7), se
observa que

a) Los pesos promedio alcanzados a los 48 dias de cultivo por las
larvas sometidas a las dietas BJ, BM y WUH son significativamente
mayores al alcanzado por é€stas baijo dieta WL.

b) Las <curvas de crecimiento debidas a BH y WH no difieren

significativamente entre si, existiendo diferencias solo a los 39
dias, donde el pesoc de las larvas es mayor baijo dieta BHM.
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c) La tasa de crecimiento en peso baijo una dieta BJ es mayor gque
bajo una WH.

d) Durante los primercs dias de crecimiento considerados el peso
bajo es significativamente mayor al alcanzado baijo dieta BH. sin
embargo, a los 48 dias las larvas sometidas a estas dos dietas
alcanzan el mismo peso instantaneo promedic. Esto significa que
las larvas alimentadas balo dietas B8] y BM siguen diferentes
rutas de crecimiento, pero al fin de cuentas, alcanzan el mismo
peso.

e) Las larwvas sometidas a las dietas WH y ML no presentan
diferencias significativas en su peso instantaneo alcanzado
durante los primeros 39 dias de cultivo, pero a los 48 dias este
gs significativamente mayor baljo una dieta de WH (ver también los
casos de cada progenie individual en la Figura 8.6, donde se
presenta este hecho.

Por 1lo anterior, se puede establecer que 1la tasa de
crecimiento de las larvas de L. pyrrha es mayor bajo una dieta de
hoias de B, cordata que baijo una de hoias de W. wurens, su
hospedero mas utilizado. Asimismo se encuentra que esta tasa es
mayor baijo dieta BJ, similar bajo BM y WH y muy baia cuando las
larvas <se alimentan de UL. Por otra parte se encuentra que
mientras en la progenie 2 el peso fresco larvario es mayor baio
WH que baJo BM, en la progenie 3 esta relacidn es contraria
{ver Figuras 8.6b y B.&c), lo cual sugiere que la naturaleza de
cada progenie tiene wun papel relevante en 1la eficiencia de
explotaciodn de un recurso.

Al comparar las mismas curvas de la Figura 8.6, pero
maneJadas de tal forma que nos permita distinguir las diferencias
entre el peso instantanso por efecto de la progenie mds que de la
dieta, se obtiene la serie de graficas de la Figura 8.8, las
cuales muestran lo siguiente:

a) Las tasas de crecimiento de las diferentes progenies son muy
similares entre si bajo una dieta BJ (Figura 8.8a). Esto puede
deberse al posible alto valor nutricional de esta dieta que
permite crecer a las larvas de todas las progenies a una tasa de
crecimiento mayor en comparacion a las otras dietas. Este hecho
contrasta con las diferencias existentes en el patrén de las
curvas de crecimiento de las cuatro progenies baijo las 1ires
dietas restantes (Figura 8.8b, ¢ y dJ, lo cual parece estar
asociado a las caracteristicas gque diferencian a cada progenie a
través del tiempo de cultivo, como puede ser la proporcidn de
estadios, parasitosis y atributos geneticos.

b) La progenie 3 que, con respecto a las progenies 1 y 2,
presenta wuna mayor tasa de crecimiento bajo dieta BH, también
presenta, baljo dietas WH y WL, una tasa de crecimiento menor gque
aquellas.

c) La progenie 4, bajo las dietas BH, WH y WL siempre presenta
menoy
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peso que las demas progenies.

Este panorama podria reflejar la existencia de progenies que
presentan mayor tasa de crecimientc con respecto a otras baio un
tipo de dieta, vy con menor tasa, respecto a las demis progenies,
con otras dietas. fici por ejemplo, en general, la progenie 23
tiene mayor tasa de crecimiento bajo las dietas con hoijas de B.
cordata (BJ y BM) que las progenies 1 v 2, mientras que estas
dltimas presentan mayor tasa de crecimiento al alimentarse del
follaje de W. urens (WH y WL) con respecto a la 3. La progenie 4,
cuya tasa de crecimiento bajo dieta BM es mucho menor raspecto a
la de las demas progenies y, baijo dietas WH y WL e€sta es igual a
la de la 3 y menor a la de la 1 y 2, parece ser la menos exitosa
al ser sometida a las dietas consideradas en este estudio. No
cbstante al parecer, baio determinadas dietas diferentes
Progenies presentan una tasa de crecimiento diferencial ligado a
las caracteristicas asociadas su biologia, aungque tambieén wuna
progenie no puede ser mas exitosa que las demas en todo el ambito
de posibles dietas, sino que se presenta una variabilidad tal,
que permite a wunas progenies utilizar mas eficientemente un
recurso que otras, mientras que estas dltimas lo pueden hacer con
mayor éxito relativo baio otro recurso.

Los pesos de las larvas de L. pyrrha a los 48 dias de
cultivo bajo las cuatro dietas se muestran en la Tabla 8.4 donde
se comparan estadisticamente por progenie y por dieta con un
andlisis de wvarianza de wuna via para muestras de diferente
tamafio. Al comparar los datos entre progenies de esta Tabla se
encuentra que:

a) Baio dieta BJ, no hay diferencias significativas entre
progenies.

b) Bajo dieta dieta BM las progenies 1 vy 4 presentan
significativamente mayor peso que la 2 y 3.

c) Baljo dieta WH no hay diferencias significativas en el peso
entre las progenies 3 y 4 ni entre la 1 y la 3, siendo el peso
significativamente mayor en la progenie 2. Ademds se encuentra
que el peso larvario instantaneo es significativamente mayor en
la progenie 1 que en la progenie 4.

d) Baljo dieta WL no existen diferencias significativas en el peso
entre las progenies 1 y 2 ni entre 2, 3 y 4, encontrandose que la
progenie | presenta mayor peso que la 2, 3 y 4,
Al comparar los datos entre dietas, se observa que:

a) Para la progenie 1 no hay diferencias significativas en el
Peso bajo dietas BJ, BH y WH ni entre larvas sometidas a BM, UH y
WL, siendo el peso adquirido baio BJ significativamente mayor gque
bajo HL.

b) Para la progenie 2 no hay diferencias significativas entre el
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Tabla B.4 Comparacidn del peso instantdneo de las larvas de cuatro pro
genies de L. pyrrha a los 48 dias de cultivo, sometidas a --
cuatro dietas: hojas jdvenes (BJ) y maduras (BM) de B. corda
data, y hojas hispidas (WH) y lisas (WL) de W. urens. Los va
lores seguidos por letras maylisculas diferentes dentro de un
rengldén y los valores seguidos por letras minlisculas diferen
tes dentro de una columna, difieren significativamente (P¢0.
05; ANVA de una via).

Progenie BJ BM WH WL DMS#
1 262.03’3 210'1&,}\3 228.6b’RB 1?T.Hb’A 56.2
+ 26.4 +11.2 + 20.2 + 11.9
(18) (15) (20) (17)
2 263,422 276,578 318.2%°8 14,8708 937
+26.3  + 22.6 +19.1 +18.8
(12) (113 (17) (6)
3 317,67 312.4P%B 161,77%%  110.60" 5000
+ 24.7 + 13.2 + 27.7 + 11.8
(16) (19) (92) (11)
[
U 266.62°C 176,2%F 177.8%°% 107.4%%  s0.8
+19.1  +16.7 +15.5 +15.0
(22) (18) (18) (12)
DMS * 68.4 45,3 59.2 42.6

: Diferenc

ia signifiecativa.
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peso de las larvas sometidas a las dietas BJ, BM y HWH, pero entre
gstas y las larvas baijo dieta WL si se encuentran diferenclas
significativas, siendo menor el peso baio esta altima dieta.

c) Para la progenie 3 no existen diferencias significativas en el
paso de las larvas baJo dietas BJ y BM ni entre larvas csometidas
a WH vy WL, sin embargo las larvas alimentadas con hoijas de B.
cordata presentan un peso significativamente mayor que las larvas
sometidas a una dieta con holias de U. urens.

d) Para la progenie 4 no hay diferencias significativas entre
larvas sometidas a BM y WH, aunque el peso de las larvas baijo BJ
y WL es significativamente mayor y menor respectivamente al de
las larvas sometidas a otras dietas.

El analisis estadistico global de los datos se presentan en
la Tabla 8.5 donde, por un lado se detecta la existencia del
efecto de 1la interaccicén progenie X dieta sobre los pesos
larvarios (P<0.001), vy por otra, muestra que existen diferencias
significativas en los pesos de las larvas por efecto tanto de 1la
dieta como de la progenie (P<0.001, en ambos casos).

En la Figura 8.9 se compara el peso promedio de las Ppupas
adquirido baljo las cuatro dietas. Para discriminar el efecto de
la dieta y de la progenie sobre los pesos de las pupas se realizod
un analisis de wvarianza de dos vias por metodo de las constantes
ajustadas (Tabla 8.6). De gsta se puede concluir que no existen
diferencias significativas entre progenies ni entre dietas en el
peso fresco de las pupas, asi como tampoco se detecta el efecto
de la interaccion entre estos dos factores.

4. Sobrevivencia de L. pyrrha en los cultivos agregados .

Al analizar las curvas de sobrevivencia de las larvas de
cuatro progenies de L. pyrrha en funcion de la dieta (Figura
8.10) con una prueba de rango logaritmico de Peto & Peto (Pyke &
Thompson, 198&6; Tabla 8.7), se encuentra lo siguiente:

a) En 1la progenie 1 (Figura 8.10a) no existen diferencias
significativas

en la mortalidad de las larvas hasta los 48 dias de cultivo por
efecto de la dieta.

b) MNo hay diferencias significativas en la mortalidad de las
larvas de la progenie 2 (Figura 8.10b) sometidas a WH, BJ y BM ni
entre las sometidas a WL, BJ y BM, sin embargo la sobrevivencia
de las larvas sometidas a WH es significativamente mayor
(P<0.001)a la gque presentan las que fueron sometidas a WL.

c) Para la progenie 3 (Figura 8.10c) la sobrevivencia es mayor en
larvas sometidas a BJ y BM que las que estdn baijo WH y UWL.
Asimismo, no hay diferencias significativas entre la
saobrevivencia de las larvas baijo tratamientos BJ y BM ni entre
las que se encuentran baijo tratamientos WH y WL.
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Tabla B.5 Andlisis de varianza ce dos vias (por el método de los cuadra-
dos ponderados de lcs promedios) para detectar el efecto de la
progenie y la dieta scire el peso fresco de las larvas de L. -
pyrrha a los 48 dias.

Fuente G.L. S.C. C.M. F P
Progenie 3 129 830.278 43 210.092 7.759 <0.001
Dieta 3 511 13%.296 170 378.090 30.593 <0.001
Interaccidn g 309 1838.841 3u 354,327 6,189 <0.001
Error 219 1219 €59.722 5 569.222

TOTAL 234 2259 820.9%6

Tabla B.f Andlisis de varianza de dcs vias (por el método de las constan
tes ajustadas) para detectar el efecto de la progenie y la die
ta sobre el peso fresco de las pupras de L. pyrrha.

Fuente G.L g-C. C.M. F P
Progenie 3 3 078.712 1 026.237

Dieta (Adj) 3 7 753,092 2 584,364 2.490 n.s.
Dieta 3 5 574.908 1 858.303

Progenie (Adj) 3 5 256.896 1 752.299 1.688 n.s.
Interaccidn 5 2 B40D.200 568.040 0.547 n.s.
Error 121 125 604,296 1 038.052

TOTAL 132 139 276.300

n.s, = no significativo.
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Tabla E.7

PROGENIE 2

FROGENIE 4

Andlisis estadistico no paridmetrice para discriminar el efecto
de l1la dieta en la mortalidad de cuatro progenies de larvas de
L. pyrrh3 a los 48 dias de cultivo (prueba de rango logaritmi-
co Pyke £ Thompson, 1986). Las dietas consideradas son: hojas
hispidas (WH) y lizas (WL) de ¥W. urens y hojas jévenes (BJ) y

maduras (BM) de B. cordata . Las curvas de sobrevivencia some-
tidas a comparacidn se muestran en la Figura 8.9. La notacidn
n.s. denota no significancia al nivel 0.05, los tamafios de

muestra estin indicados en la Tabla 8.10.

PROBABILIDAD

PROGENIE I

Dieta WH WL BJ EM
WH X n.s. n.s. n.s.
WL 40,001 X RS Ny S.
BJ . S. .2 A n.a.
BM NiSa n.s. n.s. X

FROBABILIDAD

FROGENIE 3

Dieta WH WL BJ BM
WH X n.s. <0.001 0,001
WL n.s. X <0.001 £0.025

BJ ¢ B £0.025 X n.s.




d) No hay diferencias significativas entre la mortalidad sufrida
por las larvas de la progenie 4 (Figura 8.10d) sometidas a las
dietas WH, WL y BH ni entre las gque se encuentran baio WH, BJ ¥y
BM, sin embargo la sobrevivencia de las larvas baio BJ es
significativamente mayor (P<0.05) que las larvas baijo
tratamiento UL.

De lo anterior se desprende el hecho de que la naturaleza
bildgica de la progenie depende la morlalidad gue ésta sufra baio
diferentes dietas. Tambien parece ser que esta mortalidad es
mayor bajo una dieta WL (progenies 2,3 ¥ 4), y menor bajo BJ y BM
{progenie 3). Al comparar la mortalidad global de las cuatro
progenies por efecto de la dieta (Figura 8.11) ¥y al hacer el
analisis estadistico de estas curvas con la misma prueba
estadistica wutilizada anteriormente (Tabla 8.8), se encuentra
que no hay diferencias significativas en la sobrevivencia de las
larvas sometidas a los tratamientos BJ, BM y WH, pero si entre
éstas y las larvas bajo dieta UL, ya que don ssta dieta L. pyrrha
sufre mayor tasa de mortalidad. -

Al comparar las mismas curvas de sobrevivencia de la Figura
8.10, pero poniendo en evidencia el efecto de la progenie sobre
la sobrevivencia (Figura 8.12) y haciendo el analisis estadistico
respectivo (Tabla 8.9), se observa que:

a) Baldo tratamiento WH (Figura 8.12a) no existen diferencias
significativas entre la mortalidad de las progenies 1, 2 y 4 pero
si entre estas y la progenie 3 en la cual esta es mucho mayor.

b) Bajo tratamiento WL (Figura 8.12b) la sobrevivencia de la
progenie 1 es significativamente mayor a la de la 2 (P<0.001) Y 3
(P<0.05). Asimismo no existen diferencias significativas en este
parametrao entre progemies 1 y 4 ni entre 2, 3 y 4.

c) Balio dieta BJ (Figura 8.12c) la sobrevivencia en la progenie 2
es significativamente menor al de las demas progenies (P<0,023),
este pardmetro, a su vez, es estadisticamente igual entre 1las
progenies 1,3 y 4,

d) BalJo tratamiento BM (Figura 8.12d) no hay diferencias
significativas en la sobrevivencia entre las progenies 1, 3 y 4
ni entre 1, 2y 4, sin embargo €sta es significativamente mayor
en la progenie 3 con respecto a la 2 (P<0.025).

Estos resultados refleian una sobrevivencia diferencia entre
progenies bajo un mismo recurso, pues mientras la progenie 2
presenta mayor sobrevivencia que la progenie 3 baio dieta UH,
bajo las dietas BJ y BM la sobrevivencia de la 3 es mayor que la
de la pProgenie 2. Esto muestra 1la importancia de la
heterogeneidad interprogenies para 1a posible utilizacioen de
recursos alternativos en condiciones de estrés.

A pesar de los resultados anteriores, se debe de tomar en
cuenta que la sobrevivencia a los 48 dias de cultivo no vrefleja
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Comparacidn de las curvas de

rrha cuando es sometida a cua

de un andlisis no paramétrice (prueba de rango logaritmi
as
8.

o dietas diferentes, a partir

sobrevivencia larvaria de L. ny-
tr

Fyke & Thompson, 1‘%861 Las curvas sujetas a
tén sefialadas en la Figura 8.14

Comparacidn * Rango Logaritmico P
WH vs., WL 5.602 <0.025
WH vs, BJ 0.869 n.s.
WH vs. BM 0,042 n.s.
WL vs, BJ 10.852 <0.001
WL vs. BM 6.391 <0.025
BJ vs. BM 0.576 n.s.
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Tabla B.9 Andlisis estadistico no paramétrice para discriminar el efecto
de la progenie sobre la mortalidad larvaria de L. pyrrha a los
48 dias de cultivo (prueba de rangc logaritmico de Peto & Pe--
to). Cada progenie es sometida a cuatro tratamientos diet&ti--
cos: hojas hispidas (WH) y lisas (WL) de W. urens, y hojas jo-
venes (BJ) y maduras (E4) de B. cordata. Tas curvas de sobrevi
vencia sometidas a comparacidn se muestran en la Figura 8.15.
Lz notacidn n.s. dencta no significancia al nivel 0.05 y los -
tamafios de muestra estin indicados en la Tabla B.§

PROBABILIDAD
DIETA WH
Progenie 1 2 3 b
1 X n.s <0.001 n.a.
2 <0.001 X <0,025 Nn.S.
DARLA WL 3 <0.05 n.s. X £0.025
4 n.s. N.8. n.s. x
PROBABILIDAD
DIETA BJ
Progenie 1 2 3 4
1 X £0.025 4= n.s.
2 n.s. X <0.025 <0.025
LIEL: B 3 n.s £0.,025 X n.s,
L) n.s TS, n.s X
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la scbrevivencia en todo el estado larvario. Baio la dieta BJ la
duracion promedio del estado larvario fue de 354.6 dias, baic
dietas BM, WH y WL fue de 59.3, 72.1 y B88.8 dias respectivamente,

segdn se muestra en la Figura 8.13., Esto significa que mientras
la mayoria de las larvas sometidas a BJ y BM terminaban su estado
larvario a los 50 dias, las larvas sometidas a WH y UL adn le
restaba mucho tiempo para pupar. Con base en estos resultados la
duracidén del estado larvario puede ser seflalada de este modo
WL>UH>BM>BJ. )

Debido a estas diferencias en la duracioen del estado
larvario, se registre la sobrevivencia larvaria terminal (es
decir, 1la proporcion de larvas que logran alcanzar el estado de
pupa) (ver Tabla 8.10), observandose lo siguiente:

a)J La sobrevivencia larvaria es mayor baijo una dieta BJ y menor
bajo una dieta WL en todas las progenies.

b) La sobrevivencia larvaria terminal en promedio es similar
entre larvas sometidas a WH y a BM.

c) MHientras la progenie 2 presenta mayor sobrevivencia que la 3
bajo dieta WH, ésta ultima presenta mayor sobrevivencia baic
dieta BJ que la 2, lo cual esta relacionado con su sobrevivencia
a los 48 dias de cultivo (Figuras 8.12a y 8.12c) y con el peso
larvario instantinec (cf. Figuras 8.8a y 8.8c), aunque la
parasitosis sufrida por las larvas de la progenie 2 sometidas a
BJ pudo influir en este resultado (ver abalo).

Con estos registros se puede concluir, por un lade, que la
Jerarquizacion general de 1la saobrevivencia larvaria baio
diferentes dietas es BJ>BM=WH>UL, vy por otro lado, que 1la
naturaleza biolegica de cada progenie influye de manera
importante en la eficiencia para utilizar diferentes recursos.

5. Los parasitoides en los cultivos agregados.

En los cultivos agregados se observo que algunas larvas de
la progenie 2 de L. pyrrha sufrieron parasitosis debida a wuna
especie no identificada de parasitoides de la familia Braconidae
(Hymenopteral), cuya etapa larwvaria transcurre en el interior del
cuerpc del noctuido, de modo gque para pupar atraviesa la pared
del cuerpo de su hospederc causindole a wvecss 1la muerte
inmediata. Sin embargo, de acuerdo a los datos registrados los
parasitoides no provocaron al meneos la murte inmediata de las
larrvas de esta progenie, aunque es seguro que reduce mucho la
capacidad de sobrevivencia de los individuos parasitados. El
conjuntc de esta progenie tratadas con WH presentaron cuatro
parasitoides, las tratadas con WL presentaron tres, y las
sometidas a BJ y BM tuviercn siete y cinco respectivamente, la
mayoria de los cuales salieron a formar la pupa a los 17-23 dias
de cultivo.

Los parasitoides por tanto, pueden ser una posible causa
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Tabla 8.10 Comparacidn de la proporcifén de larvas que logran alcanzar el
estado de pupa (scbrevivencia larvaria terminal) de cuatro --
progenies de L. pyrrha sometidas a cuatro dietas distintas: -
hojas hispidas (WH) v lisas (WL) de W. urens, y hojas j&venes
(BJ) y maduras (BM) de B. cordata. Los nfimeros entre parénte

sis indican el tamafic de muestra.

SOBREVIVENCIA (%)

Dieta
Progenie WH WL BJ BM
1 4B8.0 (25) 40.9 (22) 60.9 (23) 54.5 (22)
2 52.0 (25) 4,0 (25) 56.0 (25) 34.8 (23)
3 4,2 (24) 0.0 (25) 84.2 (19) 16.0 (25)
4 B1.7 (24) 0.0 (26) 67.8 (28) 36.0 (25)
GLOBAL 36.7 (98) 10.2 (98) ©6.3 (95) 34,7 (95)
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adicional de la tasa de mortalidad de esta progenie que debe ser
considerada en el analisis de datos.
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DISCUSION.

El crecimiento de 5. lugens y L. pyrrha no es afectado por
la presencia de los tricomas urticantes en las hoidas de U. urens,
sino que al parecer, el mayor contenido de nitrdgeno y agua en
las hoias hispidas de esta planta (Figura 6.4) puede promover gue
las larvas de estas especies presentan un mayor crecimiento con
una dieta con este tipo de hodas.

S. lugens es una especie estrechamente ascciada con W. urens
(Tabla /7.1) Y, a pasar del aran tamamo en sus larvas en sus
ultimos estadios, estas no son afectadas por los tricomas
urticantes de las holas debido a la dureza de su cuticula, frente
a la cual las puntas agudas de los tricomas se quiebran

{observacion personall). Al pinchar artificialmente a una larva
con un tricoma en ensayos de laboratoric, esta deia de comer vy
muere aproximadamente a 1los dos dias. Es clara entonces la

naturaleza letal de las secreciones de este tipo de tricomas
cuando son administradas directamente a los tejidos. No obstante,
el consumo de éstos por parte de 5. lugens no afecta su
desarrollo y crecimiento. R =

Existen tres factores que parecen influir en el crecimiento,
desarrollo y sobrevivencia larvarios de L. pyrrha en los cultivos
realizados: a) el grado de "agregacian de las larvas, b) la
naturaleza biologica de las progenies, y c) el tipo de hoJas gue
consumen, los cuales se discuten a continuacion.

La tasa de crecimiento de las larvas en condicion gregaria
fue mayor a la de las larvas cultivadas individualmente (cf.
Figuras 8.4 y 8./7). A los 48 dtas de cultivo, por ejemplo, la
tasa de crecimiento baijo dietas WH y WL en promedio fue de 1.46&
mg de peso fresco por dia en las larvas cultivadas
individualmente, mientras que en las larvas agregadas esta fue de
3.71 mg dia. Esto puede ser debido a que en condicién gregaria
las arugas presentan mayor tasa de consumo de alimento
(Waldbauer, 1968). Estos resultados, no obstante, pudieron verse
influidos por el hecho que de ambos cultivos se llevaron a cabo
asincronicamente, pues mientras los agregados se montaron el 29
de agosto, los individuales el 11 de octubre, por lo gque estos
tltimos cubrieron la temporada de otoflo y principios de invierno
del bienio 1985-1984, donde las noches son mas largas que los
dias, vy las temperaturas diarias promedio son mas baijas, todo lo
cual pudo haber influido en las tasa de crecimiento (Waldbauer,
1968; Mathavan & Pandian, 19/5; Scriber & Lederhouse, 1933). @
pesar de esto se sugiere que el factor mas importante que
determino las diferencias en el crecimiento entre ambos tipos de
cultivos fue el grado de "agregacion® de las larvas.

Las desventaijas de alimentarse de manera aislada
Posiblemente pueden promover tambien que 21 numero de estadios
larvarios sea variable, lo cual es favorecido por el hecho de que
consumen menor cantidad de follaje, lo cual puede "desequilibrar®
el desarrollo normal de las orugas, tal como ocurre cuando estas
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consumen alimento de mala calidad nutricional (Uigglesworth,
19/72). En la naturaleza, al parecer esta conducta favorece el
crecimiento y sobrevivencia de L. pyrrha, la cual permanece &n
forma gregaria durante tado su desarrolle larvario. En los
primeros estadios, por edemplo, las larvas tejen en conijunto una
alfombra de seda por encima de las cabezuelas de los tricomas
glandulares de U. urens f(observacian personal), lo cual
posiblemente favorece el desplazamiento y les permite evadir las
sustancias mucilaginosas de este tipo de tricomas.

Dado el hecho de que las relaciones entre las plantas y sus
herbivoros son asimétricas, donde aparentemente los animales son
los aque sufren las mayores consecuencias, es de esperarse que
¢éstos presenten una cierta diversidad de respuesta. De acuerdo
con los resultados obtenidos a partir de los cultivos agregados
de cuatro progenies de larvas de L. pyrrha se encontro que el
crecimiento y sobrevivencia de esta especie depende de la
naturaleza biolagica de cada progenie, prasentando todas éstas la
capacidad de alimentarse en laboratorio del follaije de B. cordata
con exiteo.

Asi, mientras unas progenies son mas afectadas balo ciertas
dietas, otras tienen la capacidad de amortiguar estos efectos.
Esta diversidad de respuesta frente a las plantas puede permitir
a L. pyrrha utilizar distintos recursos potenciales en un
supuesto caso de indisponibilidad de alimento {por elemplo,
dispersidén del herbivoro a sitios donde no se encuentra su planta
huesped), confiriendo a esta especie una alta capacidad de
"ajuste ecoldégico" al invadir nuevos habitats (ver Janzen, 1983).

Por otro lado esta diversidad de vrespuesta permite a esta
especie enfrentar al mosaico de recursos que ofrece W. urens
dentroc del Pedregal de San Angel, ya que mientras ciertas

progenies se desarrollan melor balo un tipo de dieta, otras lo
hacen baijo otras dietas, es decir, cada progenie pude wutilizar
cada "bloque" de la planta diferencialmente.

Un factor que posiblemente puede influir en esta diversidad
de respuesta, es el parasitismo al que sstdn expuestas las larvas

de esta especie. La progenie 2, gque sufrig el ataque de
parasitoides durante el cultiva, presente significativamente
mayores tasas de mortalidad respecto a otras progenies, (Tabla

8.9), aungque paradojicamente tambieén presentd significativamente
mayores tasas de crecimiento (Tabla 8.4) frente a otras progenies
baijo dietas BM, WH y WL. En la literatura se encuentran registros
acerca de que los parasitoides pueden reducir o incrementar la
tasa relativa de crecimiento (Waldbauer, 1968).

El tercer factor, muy importante, que influye en el
crecimiento y sobrevivencia de L. pyrrha es el tipo de hoja que
consume. En laboratorio las larvas de esta especie presentaron

mayor tasa de crecimiento y sobrevivencia con holjas de B. cordata
con respecto al que presentan baijo una dieta de hoJjas de W.
urens, y asimismo estos pardmetros fueron significativamente mas
altos balo wuna dieta de hoJjas hispidas gue baijo una de hoias
lisas de esta especie de planta. (cf. Tablas 8.4, 8.5, 8.7 y 8.8)

128



En los cultivos individuales no se presentaron diferencias
en la tasa de crecimiento debido posiblemente a la condicidén
aislada de las larvas, la cual ya ha sido discutida. Sin embargo
puede quedar establecido que las larvas de L. pyrrha presentan
bajas tasas de crecimiento y altas tasas de mortalidad al
alimentarse de las hoijas lisas de UW. urens.

La mayor tasa de crecimiento y sobrevivencia de L. pyrrha
sometida a una dieta de hoJas hispidas parece estar favorecida
por el mavor contenido de nitrégeno y agua de este tipo de hoidas

respecto al de las holas lisas (Figura 6.8).

Las mayores tasas de crecimiento experimentadas por L.
pyrrha promovieron que el tiempo de desarrollo larvaric se
acortara considerablemente (Figura 8.13), de este modo, baio
dieta BJ el periodo larvario fué de 59 dias en promedio, en tanto
que bajo dieta WL, con la que esta especie presentd baias tasas
de crecimiento, este periodo se extendie hasta 8BY dias en
promedio (/2 dias baJjo una dieta WH). Estos resultados saon
importantes <¢i se pilensa en terminos de sobrevivencia en el
campo, puesto que el hecho de que el estado larvario se lleve a
cabo rdpidamente confiere la ventala de que la mortalidad Jjuvenil
se reduce al estar menos expuestas larvas a depredadores,
Parasitcides y patogenos segun supone Feeny (19/4). Blau (1931,
en Raupp & Denno, 1983), por su parte, ha sugerido gque cuando la
tasa de mortalidad larvaria excede a la de la pupa o a la del
adulto, la seleccion actua para reducir el periodo larvario. El
alargamiertoc de este periodo provocado posiblemente por un

alimente nutricionalmente pobre, que dificulta a las larvas
acumular la biomasa necesaria para alcanzar el estado de PUpa,
puede promover tambien la muerte de estas . En el laboratorio la

mortalidad larvaria posiblemente sea ocasionada por un efecto de
la escasez de nutrimentos del alimento sobre la fisiologia del
insecto.

Al parecer para L. pyrrha, existe un peso minime necesario
para alcanzar el estado de pupa, puesto que, a pesar de que la
dieta afecta posibilidades de las larvas para alcanzar el
siguiente estade (Tabla 7.10), esta no influye en el peso fresco
que presentan las pupas (Tabla 8.8).

Al comparar los parametros de utilizacion de biomasa y de
nitrdgeno vregistrados para Lepidoptera (Scriber & Feeny, 1979;
Slanky & Feeny, 1982) con los obtenidos para L. epyrrha (Tabla
8.3) se encontréd que varios de éstos se hallan fuera de los

ambitos vregistrados. Se tiene, por elemplo que L. pyrrha
cultivada de manera individual presenta wuna baja tasa de
crecimiento (TRCr), de consumo (TRCo) y de acumulacicsn de

nitrogenoc (TRAN), asi como bajas eficiencias de utilizacien de
aiimento (ECD y ECI). ¥Es posible que estos resultados reflejen la
influencia del aislamiento de estas larvas, en las cuales la
conducta gregaria es caracteristica. Al analizar comparativamente
estos parametros (Tabla 8.2) por efecto de la dieta se encuentra
que 1la tasa de consumo de follaje es significativamente mayor en
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las larvas sometidas a una dieta de holdas lisas. Aparentemente L.
pyrrha consume mayor biomasa de holjas lisas para compensar el
menor contenido de nitrdgenc que poseen é€stas, de manera que la
tasa de acumulacion por el mayor contenido de nitrogeno

(TRAN) experimenta una estabilizacio bajo dos dietas, tal como se
ha registrado para Pieric rapae (Lepidoptera: Pieridae) (Slansky
& Feeny, 1977). En los cultivos posiblemente esta mayor tasa de
consumo (TRCo), que parte de las orugas alimentadas baijo wuna
dieta de hoias lisas, provocd que la tasa de consumo de nitrdgeno
(TRCN) fuera significativamente mas alta en e€stas durante el
pendltimo estadioc, por otro ladc, esta mayor TRCo pudo hzaber
estabilizado la tasa de crecimiento (TRCr), la cual es similar
bajo las dos dietas. En P. rapae la tasa de crecimiento y da
acumulacion de nitrogeno son similares tanto con hojas de baio
contenido de nitrdgenc como con aquellas que presentan mayor
contenido de nutrimentc. Tanto en L. pyrvrha como en P. rapae las
larvas consumen mayor cantidad de alimento cen menor valor
nutricional, sacrificando su ECLI para compensar la TRAN, la cual
representa el parametro de mayor significancia ecoldgica (Slansky
& Feeny, 1977).

Por dltimo, de acuerdo a los datos de J.H. Scriber (en
Feeny, 1975) se encuentra gue las mds bajas ECI se presentan con
plantas con menor contenido de agua, &l cual parece ser un factor
muy importante, vya que esta regla se cumple para W. wurens, la
cual comparativamente con otras plantas (por edemplo
Umbelliferae, con CAA de /5 a 93J%) presenta menor contenida de
agua (Figura 6.6), lo cual esta correlacionado con las badas EULI
de L. pyrrha.

Otro aspecto importante, refleldado en los cultivos agregados
es que L. pyrrha presenta una mayor tasa de crecimiento y una
maycr sobrevivencia cuando se alimenta del tepozan (B. cordata),
su hugsped secundario. Frente a estos vresultados surgen dos
cuestiones: Forque L. pyrrha no explota mas este recurso, siendo
esta planta tan abundante en el Pedregal de San Angel? Que
barreras tienen que wvencer los adultos y las larvas de esta
especie para poder localizar y utlizar mas ampliamente a B.
cordata como recurso alimenticio?. Todas las especies del genero

Buddleia son plantas perennes que censtituyen un adecuado
hospederc alternativoe para cualguier herbivoro en todas las
localidades donde se distribuye, incluyendo el Pedregal (L.

Vazguez, comunicacion personal). Los posibles factores que pueden
afectar la capacidad de L. pyrrha para explotar mas eficiente vy
ampliamente a B. cordata como recurso scn los siguientes

a) Ascciacion de esta planta con parasitoides. El gusano medidor,
Acronyctodes mexicanaria {(Lepidoptera: Geometridae), es  un
herbivoro muy importante de B. cordata en el Pedregal, el cual
sufre una mortalidad considerable por atague de parasitoides
(observacion personal). Esta asociacicn de B. cordata vy los
parasitoides puede ser una barvera importante, ya que muchas
especies de parasitoides son polifagas u oligofagas (Soberon,
1986).
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b) Caracteristicas ficicas del follaje de esta planta. EI
reducidao tamafio de las hoias de B. cordata ¥ otras
caracteristicas fisicas, como la poca vresistencia de las
nervaduras, puede ocasionar que las colonias de L. pyrrha no
tengan un sustrato para poder construir nidos de tamaflo adecuado.

‘cJ [ncapacidad conductual de los adultos para localizar a B.
cordata.

d) Efecto negativo de la pubescencia del enves de las hodas de B.
cordata sobre 1la alimentacion de las larvas de 1los primeros
estadios.

Los resultados obtenidos sugieren gue existe mdas de un
alimento adecuado para una especie dada, tal como han sugerido
algunos autores (Waldbauer, 1968). Ademas se han registrado casos
de herbivoros oligofagos cultivados en plantas huédsped
"anormales" que no muestran ninguna reducidn en su adecuacidn
(Waldbauer, 1942, en Feeny, 1973). En el caso de L. pyrrha y B.
cordata se encuentra que no solo no se reduce la adecuacién del
herbivoro sino que é€sta se incrementa considerablemente. El hecho
de que la disponibilidad aparente de las holdas de B. cordata no
corresponda al uso que le da L. pyrrha en el campo, implica que
se presente en este sistema una eucresis parcial, lo cual se
traduce en el hecho de que el tamafo poblacional de L. pyrrha se
ve reducido, puesto que si el herbivoro utilizara el recursc de
acuerdo a su disponibilidad (eucresis total) su tamafio
poblacional teoricamente se incrementaria (ver Soberon, 1988).

Al parecer, la wvariacion de 1os recursos a la que se
enfrenta E; pyrrha, promueve que existan problemas en la
seleccidn del alimento. La adecuacion de esta especie depende, en
gran medida, de la calidad del alimento que se selecciona. Asi
mientras que las holjas Jovenes de B. cordata son mas adecuadas
para L. pyrrha, las hojas lisas de W. urens son las que le
ocasionan mds problemas para su desarrollo larvario. Con las
hoijas Jévenes de B. cordata la sobrevivencia y crecimiento de las
larvas es mayor, 1lo cual posiblemente esta relacionado con 1la
riqueza nutricional de €stas. Siendo la calidad nutricional de
las holas (principalmente nitrodgeno) y su contenido de agua los
factores que influyen de manera primordial en los resultados
obtenidos.

En general, la adecuacion de L. pyrrha con las cuatro dietas
utilizadas, de acuerdo a los resultados obtenidos, guarda 1la
siguiente relacion: BL>BM=WH>UL.

El analisis de las caracteristicas nutricionales y
alelogquimicas de las hojas de diferente edad de B. cordata en
comparacian con las gque presenta H; urens pueaEh dar mayor
informacion acerca de los factores que influyen en la adecuacion

diferencial de L. pyrrha cuando se somete a diferentes dietas.
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DISCUSION GENERAL

A partir de los resultados obtenidos, se esbozaran a
continuacidén algunas ideas generales que pueden explicar algunos
aspectos importantes de 1la relacion entre U. wurens y sus
harbivoros en el Pedregal de San Angel.

1. W. urens como mosaico de recursos.

V. wurens es wuna especie extremadamente variable en sus
caracteristicas fisicas y quimicas, tales como el tamafio,
composicidén quimica y pubescencia foliares, coloracién floral y
forma de las semillas, antre otras. En particular, las hoJas de
esta planta, a diferencia de muchas otras, no sd¢lo presentan
variacion por efecto de la edad, sino tambign por las diferencias
en la densidad de tricomas urticantes dentro de la poblacidén vy
atdn dentro de un sélo individuo. Cudl es el efecto que tiene
esta wvariacidn foliar de W. urens sobre las poblaciones de
herbivoros?. Esta es una pregunta que se pretende contestar con
los datos obtenidos en este trabaio.

Las ideas generales discutidas anteriomente sobre las
plantas come mosaicos de recursos, son las siguientes (ver
Introduccidn General):

a) Al parecer, todos 1los individuos vegetales son un mosaico de
resistencia frente al ataque de sus herbivoros, los cuales no
pueden estar adaptados a todas las partes del mosaico a la vez
(Whitham, 1981).

b) Este hecho promueve que las plantas sean tan importantes como
los depredadores y pardsitos en su papel como reguladores de la
distribucién y abundancia de sus herbivoros (Southwood, 1972;
Mattson & Addy, 1975; Schultz et al., togaL i Seh itz 983,
Rhoades, 1983; Whitham, 1983; Denno, 1983).

c) Existen wvarias escalas de variacidén en la calidad de las
plantas, todas 1las cualss son importantes para los herbivoros
{ver Jones, 1983).

d) Dentro de una especie vegetal hay considerable variacicdén en la
quimica y morfologiz entre los individuos de una poblacidén que
promueve un arreglo extremadamente heterogéneo de opciones con
los cuales los herbivoros deben enfrentarse (Denno & HMcClure,
1983a).

e) Sobrepuesta a esta escala espacial de variacidn existe una
temporal que afiade un componente dindmice a2 una serie complsJa de
alternativas (Danno & McClure, 1983b; Jones, 1983).

. wurens, en particular, dentro del Pedregal de San Angel,

constituye un recurso ampliamente utilizado por herbiveoras, tados
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A. biloba y
B. configurata

L

Figura 9.1. Preferencias alimenticias de los herbivorcs de W. urens. Simbologia:
(I) plantas menores a 0.5 m; (II) plantas mayores a 1.5 m; edad de -
hoja: (a) meristemitica, (b) jéven, (c) intermedia, (d) madura; pu--

bescencia:[_]= lisa,f]= hispida; grados de preferencia:[jiilj= alta,

= media,fZZl = baja,[]= nula.
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encuentran an estadec de vyema ok isitmio las rechaza
independientemente de su pubescencia, ii) cuando las hoias son
idvenes hay mayor preferencia por las hispidas, iii) cuando las
hoJjas son maduras noc existe diferencia por hoias de ningun tipo
de pubsscencia, iv}) las hoias hispidas son igual de preferidas
independientemente de su edad (salvo cuando son yemas), v) las
hojas lisas son mds preferidas en la edad madura gque cuando son
mas Jdvenes . El inciso 1ii) es consistente con la Tabla 7.4, en
tanto que el incisc v) lo es con la Figura 6.4 , ambas basadas en
las preferencias alimenticias . La Tabla 7.5, gue muestra que no
hay diferencias en las preferencias alimenticias alimenticias por
hoias intermedias de diferente pubescencia , puede reflediar que
ésta es la edad critica a la cual existe un cambio répido en ias
tasas de herbivoriz en este tipoc de hoias por efecto del cambio
de edad (ver Figura 6.8). Por otra parte se sabe que §. histrig
se alimenta del follaije de plantas de U. urens de cualquier edad
(observacidn personal).

Esta diversidad en estrategias de selectividad alimentica
demuestra cdémo cada herbivoro se asocia de manera diferente al
mosaico. Whitham (1983), por ejemplc, demostrd que en &1 sistema
Populus angustifolia y 4fidos de agallas del gdnero Pemphigus el

patrén de asentamiento de los herbivoros colonizadores reflaeda
un mosaico de resistencia del hospederoc que necesariamente afscta
la adecuacidén de los 4fidos. EBn el caso de U. wurens el mosaico

cobra mds sentido, puesto que dificulta la localizacidn del
alimento simultaneamente a todos los herbivorocs, ya que ninguno
de ellos puede explotar con la misma eficiencia todas las partes
del mosaico. Por otro lado, la energia gastada por el herbivoro

para la bdsqueda del alimentec se incrementa conforme la
hetercgeneidad del alimento es mayor, va que la apariencia de las
partes es disminuida ocasionando adicionalmente, mayor
-competencia entre individuos o especies que utilizan el mismo
recurso (p. eJj. A. biloba y B. configurata). Esta agrupacidn de

herbivorocs en partes especificas del mosaico (como ocurre con las
colonias de L. pyrrha) provoca que sstos sean mas aparentes para
depredadores y parasitoides. La heterogeneidad puede tener un
fuerte impacto ecoldgico y evolutivo sobre estos insectos
herbivoros, tal como sugiers Atsatt & 0 Dowd (1975), Faeny (1976)
y Whitham (1980). Los efectos del mosaico sobre los insectos
pueden ser especializacidn hacia un tipo de hoija, incremento del
tiempo de forraijeo y adaptaciones para incrementar la
compatibilidad fenoldgica con las plantas hudspedes (Schultz eitd
als, les2ul

Cada tipo diferente de hodas de U. vurens rapresenta un
bloque del mosaico, los cuales varian en su composicidén guimica y
en sus caracteristicas fisicas. En W. wurens se encontrd que las
hoias hispidas intermedias presentan mayor contenido de
agua, nitrégenc y fdésforo, Y posiblemente de fenoles vy
flavonoides que las hoJjas lisas de la misma edad (figura 6.6 vy
Tabla &4.6). Asimismo, al parecer, el contenido de agua foliar
disminuye con la edad (Tabla 6.7). Cémo varian los nutrimentos vy
metabolitos secundarios por efecto de la edad en hodas con



diferente pubescencia? las tasas de herbivoria sugieren que la
relacidn nutrientes—alelogquimicos vartan diferencialmente con la
edad en hodas con diferente pubescencia. Sin embargo se requieren
andlisis quimicos completos con hodas de diferente edad ¥
pubescencia, no solo considerando hoijas lisas e hispidas como
dnicas categorfias de pubescencia, sinec también considerando
categorias con diferentes densidades de tricomas urticantes.

Adn con sus limitaciones estos resultados sugieren que la
variabilidad quimica foliar de W. urens est& estrechamente

relacionada con la adad y pubescencia particular que cada hoia

presenta, lo cual promueve que cada hoda individual posea
caracteristicas propias y seguramente dnicas qua permite, en
condunto con otras hodas, la conformacicéon de un mosaico dnico

representado por cada planta individual, cada una de las cuales
difiere de las demas en sus caracteristicas (p. ei. edad y estada
fenolégico). Este coniunto heterogédneo de individuas cbstaculiza
el ataque de los herbivoros cada wuno de los cuales esta
especializado a diferentes partes de la planta. Sin embargo, el
verdadero wvalor de esta variabilidad para la planta sélo puede
ser puesta en evidenclia con experimentos en el campo, donde se
pueda establecer la relacidn entre grado de variabilidad foliar y
niveles de dafio producido en una planta individual. Ademds falta
caonocer cuales son los efectos del daflo producido por los
herbivoros defoliadores sobre la sobrevivencia y fecundidad de
las plantas.

2. El pagpel de los tricomas urticantes.

Se ha vregistrado constantements en la literatura que 1la
pubescencia foliar de las plantas es una respuesta evolutiva a la
presién de la herbivoria y que los tricomas son una barrera
disuasiva contra el consumo de hoias (Levin, 1973; Strong et al.,
1984}, Sin embargo, en W. urens, contrariamente a lo esperado, la
presencia de tricomas urticantes influye de manera positiva en
las preferencias alimenticias de A. biloba, B. configurata, Sp.
histrio, e I. mexicanus (ver Figura 9.1), en el crecimiento de §.
lugens, vy en el crecimiento, desarrollc y sobrevivencia de L.
pyrrha, lo cual estd asociado cen €l hecho de que las hoias
hispidas son las que presentan mayores tasas de herbivoria en sus
primeras etapas de vida (Figura &.4). El mayor contenido
nutricional de las holas hispidas les confiere gran valor para
los herbivoros, los cuales, al parecer, presentan un sistema
sensorial bien adaptado para distinguir la riqueza nutricional de
las hojas. Se ha sugerido, por ejemplo que las preferencias
alimenticias que muchos acrididos polifagos exhiben parcialmente
el reflejo de caracteristicas nutricionales wventajosas (Dadd,
1963}, tal cual puede sar gl casc de §. histrioc el cual prefiere
alimentarse de hodas hispidas (md&s nutritivas). HNo obstante, L.
pyrrha aparentemente no muestra preferencias por las hoidas
hispidas (Tabla 7.10), 1las que le confieren una mayor tasa de
crecimiento y de sobrevivencia que bajo una dieta de hoizs lisas
(Figuras 8.6 y 8.11), por lo cual se sugiere que no existe un
factor que pueda detactar L. pyrrha para reconocer la riqueza
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nutricional de las hoias hispidas, mecanismo de raconocimiento
que, al parecer, sf{ presenta Sl histrig.

Sélo €ollaria sp. mantiene mayor preferencia hacia las hoJdas
lisas, debido probablemente a una posible respuesta de rechazo a
los metabolitos secundarios que podrian encantrarse en mayor
cantidad en las hodas hisgidas, aunque tal hecho hecesita
Probarse. Este panorama demuestra que los tricomas urticantes no
son  una barrera disuasiva contra los hervivoros gque se alimentan
de W, wurens en el Pedregal de San Angel, perc probablamente
siguen siendo un medio eficaz de defensa contra los potenciales
herbivoros de gran tamaffo. Las reacciones alérgicas que provocan
las secreciones wurticantes de los tricomas punt iagudos asi 1o
demuestran.

Sin embargc, el hecho de que la pubescencia guarde relacidn
con la temporada de menor disponibilidad de agua sugiere la
rosibilidad de que los tricomas wurticantes reapresenten un
mecanismo de control de la pérdida de agua, tal coma se ha
sugerido para otras plantas Pubescentes (Ehleringer, 1982).

Esta influencia del medio ambiente fisico es lo que puede
determinar 1la naturaleza temporal en la variabilidad foliar en
esta planta, de modo que el mosaico se vuslve mas dindmico, ya
que con las lluvias la desaparicién de los tricomas wurticantes
promueve mayores tasas de pdrdida de agua y nutrimentos
posiblemente debido a un cambio en el metabolismo foliae it LA
cantidad de hojas hispidas y la densidad de tricomas disminuira
conforme la disponibilidad de 2gua sea mayor. La heterogeneidad
del Pedregal, baio estos lineamientos, tendria tambidgn un efecto
sobre toda la poblacidén de . urens, puesto que la disponibilidad
de  agua no sdélo es distinta Para cada hoja de cada individuo,
supcniendo que la pubescencia $€a un caricter asociada con 1a
disponibilidad de agua cuando la hoda se encontraba an estado de
meristemo (ver Ehleringer, 1982), sino también dsta es diferente
de wun individuo ‘a otro de acuerdo a las caracteristicas del
sustrato donde estd asentada Ia planta.

La pubescencia, por tante, podria tener un gran wvalor
adaptativo para la fisiologia de 1a rlanta, la cual, a su vez,
podria determinar las Preferencias alimenticias y la adecuacidn
de los herbivoros, pues mientras Unos se ven favorecidos por la
Pubescencia, otros se ven afectados (ver p, ej.: Levin, 1973;
Gémez et al., 1984). Otra hipdtesis alternativa acerca del origen
y funcidn de los tricomas urticantes, tomande como base las ideas
de Janzen (1985) scbre el origen de las caracteristicas
fenotipicas en organismos de amplia distribucisn, podria sugerip
que, debido a que las relaciones entre organismos pueden no
deberse a un proceso evolutivo sino a "ajustes® ecoldgicos que
estos sufren al invadir varios hdbitats, dentro de un ambito de
posibilidades, los tricomas wurticantes Pueden ser un caracter
fenctipico evolutivamente ‘congelado® que puede haber surgido rOY
una presicdn selectiva a la que estaba sometida W. urens cuando
Presentaba una distribucién local antes de que dsta Se ampliara a
un extenso 4mbito de hdbitats, come pudieron haber sido
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efectivamente grandes herbivoros defoliadores que consumfan hodas
de W. wurens la cual presentaba hojas de alto wvalor nutritivo
durante las temporadas de sequia, dada su naturaleza perenne. De
esta manera pudieron los tricomas urticantes defender las hodas

mds valiosas por su valor nuiritivo.

Por i otrio iliader sin duda, los herbivoros de W. wurens
presentan adaptaciones importantes para evadir los tricomas
urticantes. Para la mayoria de ellos su pequeffo tamaffo es
suficiente para no enfrentarse a ellos, sin embargo, para Skel

lugens 1la dureza de la cuticula del mismo tiene gran valar
adaptativo contra las puntas de los tricomas, dada la toxicidad
de sus secrecianes.

3. Estrategias alimenticias y estacionalidad de los herbivoros.

W. wurens en el Pedregal de San Angel es utilizado como
alimento por herbivoros masticadores (larvas de Lepidoptera vy
ninfas y adultos de Orthoptera), succionadores (ninfas y adultos
de Hemiptera y Homoptera), y una sola especie minadora {larvas de
Liriomyza sp.), siendo los mds importantes por su persistencia,
su grado de asociacidén con la planta y por los niveles de dafo
que le ocasionan Sp. histrio, L. pyrrha, Collaria sp., S. lugens,
A, biloba, B. configurata, M. persicas, A. pallescens,l.
mexicanus y Liriomyza sp., en ese orden de importancia.
Aparentemente los insectos utilizan el follaie de Y. urens en
funcidén de la edad de la planta y de sus hoias y de la densidad
de tricomas wurticantes que presenten édstas (ver Figura 9.1).
Estos factores varian dentro de la poblacién tanto espacial como
temporalmente induciendo a los herbivoros a seguir diferentes
ewstrategias de ataque. Asi{ por eiemplo, S. lugens vy Collaria sp.
son monofagos, [I. mexicanus vy L. pyrrha son oligofagos, en tanto
Sp. histrio sigue una estrategia polifaga alimentdndose de wuna
amplia gama de aspecies vegetales del Pedregal (ver Tabla 9.1).

Gué relacion existe entre la estacionalidad de todos ellas
y la fenologia de W. urens? En primer lugar, la mayorfa de los
herbiveros domina en la temporada de lluvias (ver <Figura Sl
después que todcs los individuos de W. wurens pierden totalmente
sus frutos. Esta planta en el Valle de Héxico florece en la
temporada seca (0Ochoa, 1976), justo cuando 1la densidad vy
diversidad de herbivoros es muy baia, por lo que podria sugerirse
que ésta podria ser una posible causa de esta asincronia.

Por otra parte se debe considerar que en la temporada de
lluvias las hojas hispidas (mds nutritivas y preferidas por los
herbivoros) bajan drédsticamente su disponibilidad. Es posible que
ésta sea sdlo una relacidén casual no adaptativa para la planta
como mecanismo de escape temporal a los herbivoros. No obastante,
puede suponerse que de haber una cierta presidn selectiva de los
herbivoros en este sentido la fijacidn de caracter lisoc (no
nutritivo) en las hoias durante la temporada de lluvias puede
tener una doble funcidn en periuicio de los herbivoros.

El andlisis de 1la estacionalidad de los herbivoros (cf.
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Figura S5.1) muestra detalles importantes acerca del estudic del
sistema, entre los que destacan los siguientes:

a) Les dnicos herbfvoros capaces de atacar a W. wurens durante
todo el aMo son Collaria sp. y H, prsicae, caracterizados por su

pequefla talla, el gran tamafo de sus poblacicnes, su enorme
capacidad reproductiva y por su similar mecanismoc de alimentacid
Por succidn. Tal parece que esas caracteri{sticas favorecen gque la
poblacidn ne se vea afectada por las inadecuadas condicicones quea
prevalecen en el Padregal durante el invierno seco.

b) Liriomyza sp., el dnico minador de W. urens en &l Pedregal,
s6lo se le encuentra en la primera mitad del affo. Su desaparicidn
puede asociarse con la aparicidén de las poblaciones de Sp.
histrio ¥ L. pyrrha. La posibilidad de que una larva minadora sea
perturbada por herbivoros masticadores de amplia distribucien de
ataque se wve incrementada en la temporada que inicia en la
segunda mitad de afflo. Sin embargo la posibilidad de que dsta sea
una de las causas de asincronia debe ser probada mediante
estudios sobre las probabilidades de encuentro entre Liriomyza
sp. ¥ los demas herbivoros.

c) A. biloba v B. configurata parecen presentar una asincronia en
su estacionaiidad. Hientras que la primera especie presenta dos
generaciones al afio, la segunda presenta séloc una, la cual abunda
en la etapa intergeneracional de A. biloba (agosto-septiembre).
Es posible que la competencia entre ambas sspecies se presents en
cierto grado debido a que comparten los mismos sitios en el
follaje de W. wurens (ver Figura 9.1). Es por ello y debido a la
potencial actividad cantbal de B. configurata, cuyas larvas
suelen ser relativamente de mayor tamano que las de f. biloba,
que se sugiere una posible presidn selectiva ejercida por esta
especie sobre el otro noctuido, el cual responde evadiendo
temporalmente la actividad de B. configurata.

W. wurens es una especie susceptible a ser atacada por sus
herbivoros mediante diferentes mecanismos y estrategias de
alimentacidén. Estas estrategias estan ligadas a la posiblidad de
ataque sobre algunos "bleoques" del mosaico por los insectos. De
este modo algunos herbivoros con un cierto d4mbito de huéspedes,
como Sp. histrio y L. pyrrha, muestran mayor preferencia por las
hojas maduras, en tanto que otros mé&s sespecializados, como

Collaria sp., A. biloba y B, configurata, prefieren las hoias
idvenes. La posibilidad de la planta de funcionar como mosaico

Promueve que los herbivoros se especialicen en ciertas dreas de
dstas, puesto que ninguno de ellos pueds presentar las mismas
eficiencias al explotar todocs los "blogques" del mosaico a la vez.
L. pyrrha, por eiemlo, presenta una adaptacidn importante para
enfrentarse al bajo contenido de nitrdgenoc de las hodas lisas,
incrementando la tasa de consumo de biomasa y de nitrdgenc, de
modo que la tasa de acumulacidn de sste nutriente, asi como la de
crecimiento, tiendan a mantenerse en un cierto nivel minimo
necesario para comgansar €l baijo valor nutritivo de dstas.
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Los insectos herbivoros deben tomar decisiones importantes
para poder sabrevivir ante un medio ambiente con constante cambio
espacial y temporal, muchas de las cuales tienen una base
nutricional {Slansky, o8 ). La eleccion del sitio de
oviposicioén, de cudnto comer, cudndo eclosionar, mudar y pasar al
estado de pupa, y de dénde alimentarse, son problemas que tienen
gue resolver los herbiveores. En particular, los que se alimentan
de WUW. wurens se enfrentan a muchos problemas que 1les provoca
experimentar baias tasas de crecimiento vy tener baijas
probabilidades de sobrevivencia. Las hodas de W. urens presentan
baio wvalor nutritivo sobre todo en la temporada de lluvias, al
tiempo que presentan simultdneamente varios compuestos
secundarios de potencial de funcioen antiherbivoroc y dos tipos de
tricomas, que constituyen una barrera fisica contra herbivoros

potencialas. Si wuna sola planta presenta variacidn foliar en
estas caracteristicas, los problemas de los herbivoros se hacen
mds grandes adn. La wvariacidn espacial y temporal de sestos
recursos incrementan el tiempo de btisqueda de parte dal

herbivoro, con €l consiguiente gasto de energia. Aparentemente
este mecanismo ha permtido a W. urens no saostener a ningdn
fitdfago en un status de plaga.

Para los herbiveoros oligofagos y poligofagos, la posibilidad
de utilizar un recurso alternativo puede ser de gran importancia.
. histrio tiene 1a posibilidad de alimentarse del follaje de
muchas especies vegetales, 1o cual probablemente permite que los
metabolitcs secundarios de W. wurens no se acumulen en su cuerpoc.
L. pyrrha, por su parte, tiene en 6. cordata un potencial recurso
alimenticio de gran valor nutritivo. Porqué este noctuido no
utiliza esta especie mas ampliamente como alimento? Las posibles
barreras que impiden a L. pyrrha su utilizacidén ya han sido
discutidas (capitulo VIII). No obstante, el conocimiento de estas
causas puede dar luz acgerca de los factores que en la naturaleza
actdan como barvera que evita que un recurso adecuado sea
utilizado como alimento.

4. Polimorfismo en los herbifvoros.

S. histrio vy L. pyrrha muestran un polimorfismo fenotipico
que puede estar asociado estrechamente a su dieta. S. histrio,
por edemplo, presenta muchos patrones de coloracidn que pueden
estar ascciados con el amplio dmbito de especies vegetales que

utiliza como alimento. Quég importancia tieng para esta espacie
mantener este polimorfismo cromético? Cada patron de coloracidé
estd asocciado con una dieta determinada o estda controlado
gendticamente? Existen preferencias alimenticias diferenciales

en diferentes morfos de la poblacién? Estas son cuestiones que no
puseden ser contaestadas en este trabaio, sin embargo, gqueda
abiertoc el campo para gque puedan llevarse a c¢abo trabaios
posteriores con esta especie, dada su accesibilidad y facil
mane Jjo. Una hipdtesis previa a estas cuestiones se fundamenta en
que S. histrio se enfrenta a una mosaicoc enorme de posibilidades
de alimentacidn, en el cual, cada "bloque" tiene caracteristicas
fifsicas y quimicas diferentes, por lo cual el mantenimiento de un
polimorfismo fenotipico puede ser una buena respuesta al mosaico,
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donde cada morfo "se especizliza" a un "blogue" particular de
gste.

L. pyrrha, por su parte, muastra un polimorfismo fisioldgico
alimenticio entre progesnies larvarias (capftuleo VIII), cada wuna
de las cuales es afectada de modo diferente en su crecimiento vy
sobrevivencia por efecto de la dieta (Tabla 8.4 y 8.8). El hacho
de gue cada progenie utilice con diferente eficiencia un mismo
recurse (Tabla 8.3) reflela una adecuacidn diferencial basada en
la dieta. El papel gque tiene el mantenimiento de este
polimorfismo fisioldgico en L. pyrrha probablemente sea mantener
la posibilidad de explotar diferentes recursos con distintas
eficiencias en un ambiente en constante cambio, dejando un
sustrato adecuado para que la seleccidén natural actde en la
poblacidn. De cualquier modo, es posible gque una respuesta de los
herbivoros hacia 1la wvariabilidad espacial y temporal de las
plantas, sea mantener varios morfos simultdneamente, cada uno de
los cuales tiene diferente capacidad para poder utilizar cada
"bloque' del mosaico diferencialmente.

S. Perspectivas para estudios posteriores en el sistema.

El Pedregal de San Angel presenta dos caracteristicas
importantes ogque deben tomarse en cuenta al realizarse estudios
ecoldgicos dentro de €1, En primer lugar, la wvariacidn
topogrdfica que presenta ofrece una gran cantidad de macro vy
microambientes diferenciables, los cuales han sido sitios ideales
para el establecimientoc de wuna gran cantidad de especies
vegaetales con diferantes requerimientos ambientales vy que
conforman wna flora muy variada (Alvarez et al., 1982). En
segundo lugar, el alto grado de perturbacidn que sufre debido a
la gran velocidad de reduccidn del &rea a la que se ve sometida,
lo hacen ser suieto de fendmenos poco conocidos asociados a este
proceso. Cudl es el efecto de 1la perturbacidn sobre las
condiciones macro y microambientales del Pedregal? Cdmo influyen
en las relaciones existentes entre plantas y herbioros y entre
éstas y sus polinizadores? Los efectos que tiene la perturbacidn
sobre estos aspectos son poco conocidos; sin embargo s
influencia sobre las relaciaones planta-herbivor dentro del
Pedregal pueden ser discutidas un poco en este espacio. La
reduccidén del 4rea provoca gue las plantas presentes en los
sitios cubiertos por la mancha urbana desaparescan, en tanto que
los herbivoros pueden ser capaces aun de desplazarse en el
espacio en busca de alimento. La destruccicén de las 4reas donde
se alimentan, o bien la variacidn en la disponibilidad de sus
plantas huéspedes puede provocar que la interaccidén se vea

afectada en wvarias vfas. H.J.B. Lowe (en wvan Emden, 1972)
encontrd, por ejemplo, que las poblaciones de algunas especias de
4fidos abandonaron su planta hospedera por perturbacisn, pero

otras no, comoc Aphis fabae. Rhoades (1983), por su parte sugiere
que las perturbaciones pueden incrementar o abatir la eficiencia
de adaptaciones defensivas de cualguier miembro de la estructura
tréfica de una comunidad. En el Pedregal de San Angel existen
pocas observaciones sobre los efectos de la perturbacién scbre la
relacion entre herbivoros plantas entre los que se puede citar:



a)JPosible incremento en 1la poblacidn de L. Pyrrha en el Pedregal
de San Angel de 19269 a 1985.

b) Incrementoc en el arupo de herbivoros que se alimentan de W.
urens.,

c) Incremento en el gremio de hugspedes de algunos herbivoros. Ex
Posible que la perturbacidn favoresca erraores en la Gvipasicidn
de manera que algunas sspecies inicien la colonizacidn de nuevas

Plantas. L. pyrrha, por eiemplo, se ha encontrado en B, cordata
s6lo en las areas mds perturbadas del Pedregal.

Por otro lado, la variacién topogrifica afecta la
acumulacidén del suelo y agua en el Pedregal de San Angel, siendo

Probable que esta heterogeneidad topografica influya de manera

determinante sobre la pubescencia de las hojas de cada individuo
de U. wurens que cresca en un sustrato diferente, tal como lo

demuestran las diferencias en 1la razén H/L entre los limites y el

intericr del Pedregal. De cualquier manera, se requieren estudios
detallados de laboratorio acerca de los factores fisicos vy

geneélicos que determinan la pubescencia foliar en esta planta.

Es claro que esta variacidn en 1la pubescencia afecta nucho
la seleccidn del alimento de rprarte de lcs herbivoros. No
cbstante, es necesario conocer coan mayor detalle cdmo varia 1a
composicidn nutricional vy aleloquimica de las hoias de W. wurens
en funcidn de la edad y la densidad de tricomas urticantes. El1
papel de la variacidén foliar tanto espacial como temporal en U.
urens tiene gran valeor defensivo contra los herbivoros, la cual
determina y mantiene las preferencias alimenticias de cada uno de
ellos. Sin embargo, adn existen muchas otras cuestiones Por
resolver en este sistema, como son: Gue papel tienen los
tricomas glandulares para la rlanta, y como intervienen en el
mosaico? Que wutilidad adaptativa tiesne la conducta gregaria de
e epyrrha? A queé factores estd asociado el polimorfismo
mor foldgico de §. hiatriqﬁ Cudles son las consecuencias de dafo

Producido por los herbifvoros defoliadores sobre W. wurens dentro
del Pedregal de San Angel?

El canocimiento completo de la wvariacién gendtica Yy
fenotipica en la disponibilidad del haspedero dejard, sin duda,
un instrumento efectivo para el control Y maneJo de plagas (Hare,
1983a; Denno & McClure, 1983b), y un panorama mas claro acerca de
comoc interactdan las plantas y herbivoros en la naturaleza.
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APENDICE A

Técnicas para el andlisis de metabolitos secundarios

1. Tratamiento previc de los extractos.

Se hace wuna solucidn al 0.5% en cloroformo del extracta
hexdnico y una en alcohol metilico a la misma concentracidn del
axtracto metandlice, S§i estas soluciones no son transparentes, se
someten a decoloracidn con carbdén activado durante S min vy
posteriormente 2 filtracidn hasta que &stas se aclaren,
consarvando la concentracidn de las soluciones durante el
tratamiento. Las pruebas se aplican a solucieones al 0.5% del
extracto del disolvente apropiade. Si ss utiliza una solucidn
diferente a la requerida por la prueba, ! ml de solucidn madrs se
somete a sequedad y posteriormente se le agrega el disolvente
adecuado. Sdlo las pruebas de Liebermann—Burchard y de Shinoda
fueron aplicadas para 21 extracto hexdnico.

2. Prueba de Liebermann-Burchard (terpenos y esteroidgs).

Se mezclan 1 ml de anhidrido acgtico ¥y 1 ml de cloroformo;
se enfrian a O0°C y se les affade una gota de 4dcido sulfdrico
concentrado. Se agregaz 1 ml da este reactivo a 1 ml de solucidn
cloroférmica de extracto. En una reaccidn positiva hay desarrollo
de coloracidn azul o azul-verdosa si san estercides, y roido, rosa
o violeta si son terpencs.

3. Prueba del cloruro férrico (fenoles).

A 1 ml de una solucidn metandlica del extracto se le agregan
tres gotas de cloruro férrico etandlico al 10%. La prueba es
positiva si se forma un color azul-verdoso.

4, Prueba de Shinoda (flavonoides).

Dos trocitos de magnesio se agregan a 1 ml de solucidn
matandlica del extracto, luego se affaden traes gotas de 4cido
clorhidricao concentrado observidndose de inmediato, si el extracto
posse flavonoides, un color anarandado, rodo azuloso o violata.

S. Prueba de Holish (glucdsidos).

A 1 ml de extractoc en metanol se agraegan dos gatas de  una
solucion de alfa-naftol en etanol al 104 y 1 ml de 4&cido
sulfdrico concentrado deidndolo rasbalar por las paraedes POQCO a
poco, de tal manera que gl 4cido y la solucidén metandlica se
estratifiquen. Si hay glucdsido aparece un anillo violeta en la
interfase.



6. Drueba de Draggendorff (alcaloides).

A 1 ml de solucidnde extracto de 4cide clorhidrico al 107 s
le affaden 2 gotas de reactivo de Draggendorff. La prueba =
positiva si se forma un precipitado anaranJado-marrdsn. E
reactiveo se prepara disolviendo 2.0 g de Bi (NO 2 3z 5 Hol0an 20
ml de HNOzal 30X y 27.2 g de KI en S0 ml de agua; se mezclan las
dos soluciones y se dejan reposar 24 horas, al término del cual
se decanta y se afora con agua a 100 ml.

2

5
1

7. Prueba de 4dcido silicotdngstico (alcaloides).

Dos gotas de reactive de 4cido silicotdngstico ss affaden a
una solucion de extracto de 4cidc clorhidrico al 10%. La prueba
€s positiva si se forma un precipitado color crema. El reactivo
se prepara disolviendo 5.0 g de 4cido silicotdngstico en 4cido
sulfdrico, necesario para formar 100 ml de solucidn.

8. Prueba de espuma (saponinas).
Un ml de solucidn acuosa del extracto se sacude durante 30

seg. Si1 la espuma formada permanece dos minutas, la prueba es
positiva.
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APENDICE B

Hetodo gravimétrico para conocer biomasa seca consumida
en los cultives de larvas (Waldbauer, 1948).

Las premisas del método gravimétrico son:

1. La ganancia de peso en el insecto es encontrada restando el
Peso que éste tiene al principio del periodo de alimentacion a su
peso final.

2. El alimento ingeride es determinado restando el peso del
alimento no comido al pesoc del alimento proveido (ver abaio).

3. Todas las heces son separadas del alimento no comide y son
pesadas.

Para conocer el peso del alimenta cansumido (PAC) se
utilizaron seis muestras de hodas "control® (sin orugas) para
cada tratamiento, las cuales eran pesadas al principic del
periodo de alimentacidn y al final, de manera que se tuvieran
los datos promedic para aplicar la siguiente férmula:

BAGE-NGR = (A20)) (W = Wl Hi))

donde A es el peso fresco inicial promedic de las hodias
"control", b as el peso final promedio de las hoJas '"control®, U
€s el peso fresco del alimento introducido y L =s el pesa del
alimento no comido. El PAC es transformado a peso seco consumido
multiplicando con un factor de correccidn obtenido por 1la
relacidén pesoc fresco/pesc seco de las hodas "control' en sse
pericedo de alimentacién. El uso de alicuotas regquiere que se
asuman las siguientes suposiciones:

1. El alimento es ingerido a una tasa canstante.

2. El porcentaie de pérdida de peso del alimento es independiente
de la cantidad de alimento.

3. La alimentacisen por st misma no incrementa la ‘'pédrdida

natural® por la provisidn constante de una superficie de corte
fresca.

Sin embargec todas estas suposiciones no ocurrea en la
prdctica vy constituyen un factor ds error que debe considerarse,
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