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1. INTRODUCCION GENERAL

Una de las interacciones bidticas de mayor impacto en las comunidades vegetales es la
herbivoria (Crawley, 1983; Dirzo, 1984). Este tipo de interaccion consiste en el consumo
de alguna parte del tejido vegetal (hojas, tallos, flores, frutos, raices, etc.) por parte de los
animales (del Val, 2012). La herbivoria es una interaccion antagonista, debido a que
representa un tipo especial de depredacion, donde los herbivoros consumen, pero no
necesariamente matan a las plantas de las que se alimentan. La pérdida del tejido vegetal
puede ocasionar efectos tanto negativos como positivos en las plantas (Marquis, 1984;
Coley y Barone, 1996; Smith y Smith, 2007). El tipo e intensidad de los efectos de la
herbivoria sobre las plantas puede ser influida por una variedad de factores externos como
la temporada del afio en que ocurre el dafio, factores climaticos y la historia previa de
defoliacion (del Val, 2012). Los efectos negativos son los que méas se reportan en la
literatura, y entre ellos se encuentra la reduccion del area foliar fotosintéticamente activa
debido al consumo de hojas (Ballina, et al. 2008) y la reduccion de la tasa de crecimiento
y reproduccion (Azorin y Gomez, 2008). La herbivoria puede inducir distintas
adaptaciones morfoldgicas, fisioldgicas, fenoldgicas y reproductivas para contrarrestar
los efectos negativos, las cuales pueden variar dependiendo de la intensidad de herbivoria
a la que estén sometidas (Azorin y Gémez, 2008).

Por otro lado, la herbivoria también tiene efectivos positivos al ser considerada como
un proceso clave en el ecosistema, ya que media la capacidad competitiva de las plantas
al regular su diversidad y la estructura de las comunidades a través del dafio selectivo
(Speight, et al. 1999). La herbivoria permite que se activen meristemos laterales que
generalmente se encuentran latentes por lo que las plantas con herbivoria pueden tener
mayor biomasa que las intactas (Lennartsson et al. 1998). También se ha visto que los

herbivoros tienen efectos indirectos sobre las comunidades de plantas al cambiar el ciclo




de nutrientes a través de la deposicion de heces fecales (por parte de grandes mamiferos),
al crear perturbacion fisica por pisoteo o excavaciones y alterar la entrada de hojas a la
hojarasca (por la proporcion de especies consumidas y no consumidas), ademas de ser
vectores de enfermedades de plantas.

En la naturaleza, la herbivoria es causada por diferentes grupos de organismos que
presentan caracteristicas distintivas que permiten clasificarlos en dos grupos principales:
vertebrados e invertebrados. Se considera que el 26% de la biodiversidad del planeta esta
representada por insectos herbivoros y el 0.1% por vertebrados herbivoros (del Val,
2012). Al considerar que las plantas constituyen el 17% de las especies a nivel mundial,
la interaccion planta-herbivoro representa alrededor del 50% de la biodiversidad del
planeta (Danell y Bergstrom, 2002; Price, 2002). Gracias al proceso de fotosintesis de las
plantas, en ellas se encuentra fijada una gran cantidad de carbono que es la fuente
principal de energia para todos los heterdtrofos, principalmente para los herbivoros que
consumen entre el 6% y 10% de la biomasa presente en un bosque. Sin embargo, el
consumo puede llegar hasta un 30-50% por grandes mamiferos (Smith y Smith, 2007),
por lo que la herbivoria tendria un impacto significativo sobre la adecuacion de las
plantas.

La remocion o dafio sobre las hojas por herbivoros es el tipo de herbivoria que mas se
ha estudiado (Marquis, 1984). Sin embargo, la florivoria podria llegar a superar el efecto
del dafio en las hojas por afectar directamente la produccion de frutos y semillas y reducir
la visita de polinizadores, llegando a incidir directamente sobre la evolucion de los
sistemas reproductivos (Mothershead y Marquis, 2000; McCall y Irwin, 2006). Aun
siguen siendo muy escasos los estudios centrados en el efecto de la florivoria sobre la
adecuacion de las plantas (Cardel y Koptur, 2010; Carper, et al. 2016; Zhong, et al. 2017;

Tsuji y Ohgushi, 2018).




Debido al efecto negativo que tienen los herbivoros sobre la adecuacion de las plantas
éstas han desarrollado adaptaciones para reducir sus efectos que pueden ser morfoldgicas,
fisiologicas o defensivas. Las adaptaciones morfoldgicas y fisioldgicas son consideradas
mecanismos de tolerancia ya que son rasgos que reducen el impacto, pero no la cantidad
del dafio (Johnson, et al. 2015). Las adaptaciones morfologicas propician diferentes
formas de crecimiento (p. ej. meristemos, yemas), que van a depender de la intensidad
del consumo por los herbivoros. Cuando la herbivoria es cronica puede ocasionar que las
plantas crezcan por propagacion vegetativa o rebrote lateral, y cuando es intenso pero
esporédico las plantas crecen méas réapido, lo que les permite competir por luz, pero
teniendo menor capacidad de propagacion vegetativa (Azorin y Gomez, 2008). Hay casos
en los que las plantas presentan una mayor tolerancia a la defoliacién, principalmente por
la disponibilidad de yemas axilares y meristemos que les permiten un crecimiento rapido
para restaurar los tejidos perdidos (Briske y Richards 1995; Azorin y Gémez, 2008). Sin
embargo, las adaptaciones meristematicas que afectan el crecimiento varian entre
especies y dependen de las condiciones ambientales en las que se encuentren, asi como
el estado de desarrollo fenolégico (Formoso, 1996).

Los mecanismos fisioldgicos permiten neutralizar o minimizar el dafio ocasionado por
la defoliacion, pero no la cantidad del dafio (Fortes, et al. 2004; Azorin y Gémez, 2008;
Johnson, et al. 2015). En las plantas existen varios mecanismos compensatorios capaces
de aumentar el crecimiento después de la defoliacion. Entre ellos se encuentra la
fotosintesis compensatoria, la distribucion de carbono, la utilizacion de reservas de
carbohidratos y otras (Fortes, et al. 2004; Boege, 2005; Anderson, et al. 2006; del Val,
2012). La fotosintesis compensatoria se refiere al incremento en la tasa fotosintética de la
planta que experimenta alguna situacion de estrés (Retuerto et al. 2003). Una planta que

ha sido defoliada mostrara una mayor proporcion de hojas jovenes y por lo tanto una




mayor tasa fotosintética, debido a que las hojas jovenes son mas eficientes
fotosintéticamente (Reyes y Martinez, 2001; Azorin y Gomez, 2008). La distribucion de
carbono y las reservas de carbohidratos son otros mecanismos compensatorios. La
distribucion de carbono en las ramas es una caracteristica adaptativa en respuesta a la
defoliacion frecuente (Richards, 1993), lo cual permite que las plantas incrementen la
intercepcion de luz y por lo tanto el suplemento de carbono para el nuevo crecimiento de
tejidos que se forman a partir de las reservas (Crawford, et al. 2000; Azorin y Gomez,
2008). Por otro lado, las reservas de carbohidratos, que son producto de la fotosintesis,
son usadas para procesos asociados al crecimiento, mantenimiento y respiracion (Fortes
et al. 2004), asi como una fuente importante de nutrientes, algunas veces reflejado en la
palatabilidad, que son condiciones que evaltan los herbivoros y que supone una
predisposicion al consumo. Sin embargo, la palatabilidad no guarda necesariamente
relacion con la calidad nutritiva ya que algunas especies con buen valor nutritivo pueden
resultar poco consumidas por los herbivoros debido a la aspereza de sus Grganos
(presencia de pelos, espiculas, etc.), o bien, por la presencia de sustancias que les
confieren sabores amargos (Azorin y Gdmez, 2008).

Los mecanismos defensivos, también llamados de resistencia, son los rasgos de una
planta que ocasionan una reduccion del dafio al disminuir la preferencia, consumo y /o el
rendimiento de los herbivoros (Johnson et al. 2015). La resistencia puede ser constitutiva
(fisica y quimica) o inducida (quimica). Cuando las plantas tienen sustancias o medios
fisicos para defenderse, independientemente del dafio infligido por los herbivoros, se
consideran defensas constitutivas, sin embargo, se ha encontrado que para ahorrar costos
de produccién muchas plantas activan los mecanismos de defensa inicamente cuando son
dafadas, mecanismo que se conoce como resistencia inducida (Karban, et al. 1997). En

la resistencia quimica se producen sustancias quimicas, conocidas como metabolitos




secundarios que funcionan como repelente, veneno o advertencia para los herbivoros (del
Val, 2012). En cuanto a la resistencia fisica, las plantas desarrollan barreras que impiden
a los herbivoros alimentarse como, por ejemplo, el engrosamiento de la cuticula, la
produccion de ceras epicuticulares, y la presencia de espinas, tricomas y cristales de silice
(del Val, 2012). Los tricomas, ademas de ser una barrera fisica, secretan sustancias toxicas
0 pegajosas que atrapan a los herbivoros. Se ha visto que los tricomas glandulares
(estructuras que presentan una cabeza uni o pluricelular secretoras de sustancias) son muy
efectivos en contra de invertebrados y vertebrados (del Val, 2012).

La herbivoria ha sido considerada como un factor importante en la separacion de los
sexos a partir del hermafroditismo, ya que puede tener efectos tanto positivos como
negativos en la adecuacion de las plantas. De acuerdo a la hipdtesis de la herbivoria
basada en el sexo asume que la asignacion de recursos entre el crecimiento, la
reproduccion y la defensa determina la interaccion planta-herbivoro, en donde las
preferencias y el rendimiento de los herbivoros estan mediados por los rasgos
nutricionales, las caracteristicas fisicas y las defensas quimicas de las plantas hospederas
masculinas y femeninas (Fritz, et al. 2003). Existe evidencia de que la herbivoria en
plantas dioicas en ocasiones es diferente entre machos y hembras, y que esta asociada a
los costos reproductivos y a la disponibilidad de recursos (Coley, et al. 1985; Obeso,
2002; Cornelissen y Stiling, 2005; Barrett y Hough, 2013). Las plantas hembra al tener
mayores costos reproductivos por la produccion de 6vulos mas grandes y la produccion
de frutos y semillas (Dormann y Skarpe, 2002), pueden tener un lento crecimiento que
favorece la inversion de defensas anti-herbivoros (Coley, et al. 1985). Mientras que los
machos al invertir proporcionalmente menos en la produccion de polen, pueden invertir
mas en el crecimiento y por lo tanto pueden estar menos defendidos que las hembras por

lo que serian méas consumidos por los herbivoros (Cornelissen y Stiling, 2005). Sin




embargo, en las especies con polinizacion abiética, los machos pueden incurrir en
mayores costos reproductivos que las hembras como consecuencia de la produccién de
grandes cantidades de polen rico en nitrogeno (Harris y Pannell, 2008). De acuerdo a los
estudios de herbivoria en especies dioicas, se ha reportado que la herbivoria sesgada a
machos es la méas comun, y que la herbivoria diferencial entre los sexos puede jugar un
papel importante en la evolucién de los sistemas sexuales (Cornelissen y Stiling, 2005).
Los estudios en las especies de plantas dioicas y sus efectos sobre los herbivoros siguen
siendo muy pocos (Boecklen, et al. 1993; Feller, et al. 2002; Baifiuelos, et al. 2004,
Retuerto, et al. 2006). Por otro lado, los patrones de herbivoria diferenciales no siempre
ocurren en todas las especies dioicas, ya que pueden estar influenciados por factores
bidticos y abidticos (Marquis, 1991; Maldonado-Lo6pez, 2007), asi como tasas de
crecimiento, estado nutricional y defensa quimica (Avila-Sakar y Romanow, 2012).

En estudios anteriores no se han considerado diversos factores que pueden estar
asociados a la herbivoria diferencial entre sexos, como la cuantificacion de los rasgos
defensivos, las tasas de crecimiento y el esfuerzo reproductivo en conjunto, la etapa
fenoldgica en la cual se encuentran las plantas al momento de evaluar la intensidad de la
herbivoria, los factores de estrés como puede ser la competencia en su medio por agua,
luz, nutrientes en suelo y modificacion del hébitat, entre otras. Debido a esto, en este
estudio se utiliz6 a Fuchsia parviflora (Onagraceae), una especie dioica endémica de
México, como modelo de estudio para evaluar: a) los patrones de herbivoria entre sexos
considerando las distintas fases de su fenologia dentro de poblaciones naturales y b) su
relacion con la disponibilidad luminica, asi como su relacion con la inversion de recursos

en la funcion masculina y femenina.
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CAPITULO 1. PATRONES DE
HERBIVORIA EN Fuchsia parviflora UNA
ESPECIE DIOICA




RESUMEN

Se ha propuesto que la herbivoria diferencial entre sexos (generalmente sesgada a
machos) estéa relacionada con la asignacion de recursos entre el crecimiento, reproduccion
y defensa. En este estudio se evaluaron los niveles de herbivoria y defensas mecanicas
entre sexos del arbusto Fuchsia parviflora, una especie dioica endémica de México, en
poblaciones naturales durante diferentes etapas de su fenologia, asi como su relacion con
la inversion en reproduccion y crecimiento en ambos sexos. Se evaluod si herbivoros
especialistas y generalistas tienen alguna preferencia por un sexo, mediante un
experimento de cafeteria. Finalmente se evalud si la incidencia luminica y defensas
mecénicas se relacionan con los niveles de herbivoria. No se encontraron diferencias entre
sexos, excepto en una poblacion, en donde las hembras tuvieron mayores niveles de
herbivoria, esto coincide con la preferencia del herbivoro especialista hacia las hembras
en un experimento de cafeteria. Octubre fue el mes de mayor herbivoria (F,s = 49.8, p <
0.0001), coincide con el pico de fructificacion. Mientras menor disponibilidad luminica
tanto la proporcion de hojas con herbivoria (r?=0.10, p < 0.001) como la proporcién del
area foliar removida (r?> = 0.12, p < 0.001) fue menor. Las hembras tuvieron mayor
biomasa foliar y reproductiva, en general las plantas mas grandes (con mas hojas)
tuvieron menores niveles de herbivoria, y las plantas con mayor biomasa reproductiva
tuvieron mayores niveles de herbivoria, sin diferir entre sexos en la relacion. Los
resultados sugieren que no existe un claro sesgo en los niveles de herbivoria hacia algun
sexo, sin embargo, es probable que las hembras sean mas atacadas, al tener posibles
mecanismos de tolerancia (i.e. compensacion en la produccion de hojas), no sea
facilmente detectable. Finalmente, existe una gran variacion espacial y temporal en los
niveles de herbivoria, lo cual podria estar relacionado con las condiciones micro-

climaticas en las poblaciones.

Palabras clave: dioicismo; folivoria; aretillo; tricomas; biomasa.




ABSTRACT

In dioecious species, sex-biased herbivory (generally male-biased) is commonly related
to resource allocation between growth, reproduction and defense. Herbivory intensity and
mechanical defenses among genders were evaluated in populations of Fuchsia parviflora,
a dioecious shrub endemic from Mexico during different phenological stages, and were
related with growth and reproductive allocation in both genders. Besides, whether
specialist or generalist herbivores have a preference for a particular gender through a
cafeteria experiment were evaluated, and whether the light incidence was related to
herbivory intensity. No differences were detected among genders, except in one
population where females had higher levels of herbivory, which agree with the specialist
herbivore preference. In October a greater herbivory intensity was detected (F,4 = 49.8, p
< 0.0001), and was related to the fructification peak in females. While lower light
availability both the proportion of leaves with herbivory (r? = 0.10, p < 0.001) and the
proportion of leaf area removed (r?= 0.12, p < 0.001) was lower. Females had higher
foliar and reproductive biomass, but in general, bigger plants (with more leaves) had
lower levels of herbivory, but plants with more reproductive biomass had higher levels
of herbivory, without differ between genders in the relationship. Results suggest that there
is no clear bias in the levels of herbivory towards any sex, however, it is likely that the
females are more attacked, but having possible tolerance mechanisms (i.e. compensation
in the production of leaves), is not easily detectable. Finally, there is a large spatial and
temporal variation in the levels of herbivory, which could be related to the micro-climatic

conditions in the populations.

Keywords: Dioicism; folivory; aretillo; trichomes; biomass




3. INTRODUCCION

Las plantas dioicas ademas de diferir en caracteres relacionados con su sistema
reproductivo (caracteres sexuales primarios), pueden mostrar diferencias entre sexos
tanto en caracteres sexuales secundarios como en rasgos relacionados con su ecologia
(Sakai y Weller, 1999; Barret y Hough, 2013). Tal vez la caracteristica méas obvia es el
dimorfismo sexual que existe en el tamafio de las flores (Delph et al., 1996) donde las
femeninas son generalmente mas pequefias y poseen menos recompensas que las
masculinas (Charlesworth, 1993; Ashman et al., 2005; Varga et al., 2013). Sin embargo,
existen diferencias entre sexos en otras caracteristicas menos obvias como la fenologia,
tasa de crecimiento, mortalidad, despliegue floral, gremios de visitantes florales y
volumen y concentracion del néctar, por mencionar algunas (Dzhaparidze, 1969; Obeso,
2002, Stehlik y Barrett, 2005, Ashman, 2009, Field et al., 2012, Gonzalez et al., 2018).
Asi como diferencias intersexuales en rasgos relacionados con interacciones bidticas
como la competencia, la herbivoria y el parasitismo (Agren et al., 1999).

La herbivoria diferencial entre sexos (generalmente sesgada hacia machos) ha sido
ampliamente documentada en la literatura (Jing y Coley, 1990; Feller et al., 2002;
Retuerto et al., 2006; Litto et al., 2015), y se ha sugerido que los patrones actuales de
herbivoria en distintas especies de plantas podrian estar relacionados con los sesgos entre
sexos en poblaciones ginodioicas ancestrales, a partir de las cuales evolucionaron (Avila-
Sakar y Romanow, 2012). Bajo este escenario, las hembras tendrian menores niveles de
herbivoria ya que podria haber una compensacion en su adecuacion al reasignar mas
recursos a la defensa mediante la liberacion de la funcion masculina (Ashman, 2002). En
este caso la defensa tendria que ser mediante resistencia a través de rasgos que pudieran
reducir los niveles de herbivoria (engrosamiento de la cuticula, presencia de tricomas,

espinas y cristales de silice, metabolitos secundarios, bajo contenido nutricional en las




hojas, etc; del Val, 2012). Tras la evolucidn de los sexos separados, los rasgos defensivos
pudieron evolucionar de forma diferente y eventualmente llegar a estar ligados con el
sexo (Ming, et al., 2011). Esto dependeria de los costos y beneficios de la asignacién de
recursos al crecimiento, reproduccion y defensa (Barrett y Hough, 2012), donde las
preferencias y la condicion de los herbivoros estarian mediados por los rasgos
nutricionales, las caracteristicas fisicas y las defensas quimicas de las plantas hospederas
masculinas y femeninas (Fritz et al., 2003).

La herbivoria sesgada también puede ser una consecuencia de los patrones de
asignacion de recursos diferenciales entre los sexos una vez que se separaron a partir de
un ancestro ginodioico (Avila-Sakar y Romanow, 2012). Bajo este escenario se espera
que las hembras tengan menores niveles de herbivoria debido a la ventaja selectiva que
les pueden ofrecer los rasgos que reducen el ataque por herbivoros para compensar el
mayor costo de reproduccion (Jing y Coley, 1990). Las hembras, en comparacion con los
machos, pueden crecer mas lentamente al invertir mas en su reproduccién (produccién de
flores, frutos y semillas) que, en el crecimiento, y por lo tanto el costo de la pérdida de
tejido seria mayor por lo que invertirian més en defensas quimicas y/o estructurales
(Delph y Meagher, 1995; Lloyd y Webb, 1997; Delph, 1999; Vaughton y Ramsey, 2011,
Wang et al., 2013). Sin embargo, si las hembras reasignan mas recursos a la tolerancia (e.
g. activacion de meristemos apicales) para mitigar los efectos negativos del dafio por
herbivoros, las hembras tendrian mayores niveles de herbivoria (Strauss y Agrawal,
1999), aungue la relacion entre la tolerancia y la tasa de crecimiento no es clara (Wise y
Abrahamson, 2005).

Aunque hay evidencia de que la asignacion reproductiva es mayor en hembras, también
se ha sugerido que, tras la separacion de sexos, los mecanismos fisiologicos involucrados

en la adquisicion y asignacion de recursos evoluciono de tal forma que se minimizaron




las diferencias en el esfuerzo reproductivo entre sexos (Watson, 1995; Avila-Sakar y
Romanow, 2012;). Por ejemplo, las hembras necesitan carbono adicional para la
produccion de frutos y semillas, pero al mismo tiempo, los machos requieren mayores
cantidades de nitrogeno para la produccion de polen (Harris y Pannell, 2008, Lankinen et
al., 2013). De igual manera, la funcion reproductiva masculina puede ser costosa en
términos de requerimiento de nitrogeno (Wright y Dorken, 2014), e incluso en algunas
especies se ha probado que los machos pueden tener muchas méas veces flores que las
hembras, compensando el costo de la produccion de frutos (Queenborough et al., 2007).
Alternativamente, si la mayoria de los recursos se asignan a la reproduccion en hembras,
podrian asignar menos recursos no solo al crecimiento, sino también a la defensa (Avila-
Sakar y Romanow, 2012).

Actualmente se piensa que las hembras han desarrollado una mayor resistencia que los
machos, y los trabajos donde se han estudiado los patrones de herbivoria en plantas
dioicas indican que generalmente los machos tienen mayores proporciones de hojas
consumidas, por lo que se ha sugerido que la herbivoria sesgada hacia machos es un
patron generalizado en las plantas dioicas (Agren et al., 1999, Cornelissen y Stiling 2005).
Sin embargo, en algunos estudios se ha encontrado que las hembras tienen mayores
niveles de herbivoria (Straus, 1990; Ahman, 1997; Faria y Fernandes, 2001; Cobb et al.,
2002; Cibils et al., 2003; Gonzalez et al., 2003; Garcia y Canon, 2015; Selacovik et al.
2017) y en otros no han encontrado diferencias (Hjéaltén, 1992; Herrera, 1998; Mendes et
al., 2001; Hendricks y Collier, 2003; Bariuelos et al. 2004; Uribe y Quesada, 2006;
Moritza et al., 2017). La generalizacion de que los machos presentan mayores niveles de
herbivoria (basada en revisiones de la literatura) ha recibido algunas criticas (Avila-Sakar
y Romanow, 2012), entre estas se encuentran: a) en algunas especies podria no haber

diferencias entre sexos, sin embargo, es mas probable publicar resultados significativos




vs no-significativos; b) la mayoria de los estudios se han hecho en zonas templadas y
menos en los trépicos donde habita la mayoria de las especies dioicas; ¢) existen sesgos
taxondmicos hacia estudios en ciertas familias y también la mayoria de estudios se han
hecho en plantas lefiosas y pocos en herbaceas; d) pocos estudios han cuantificado los
rasgos defensivos, las tasas de crecimiento y el esfuerzo reproductivo, para poder
comprender mejor los patrones de herbivoria encontrados entre machos y hembras; €)
pocas veces se ha tomado en cuenta la etapa fenoldgica en la cual se encuentran las plantas
al momento de evaluar la intensidad de la herbivoria, lo cual es importante ya que los
patrones de asignacion de recursos para el crecimiento y la reproduccién podrian diferir
entre etapas y por lo tanto los patrones de herbivoria (Watson, 1995).

Por otro lado, las plantas experimentan muchos factores de estrés como puede ser la
competencia en su medio por agua, luz, nutrientes en suelo y modificacion del habitat,
entre otras (Elemans, 2004; Kersch y Fonseca, 2005, Bartwal et al., 2013; Norghauer y
Newbery, 2014; Suzuki et al., 2014, Valladares et al., 2016; Miljkovi et al., 2018), lo que
puede alterar sus interacciones con otros organismos. Sin embargo, uno de los factores
que mas influye en la dinamica de la interaccion planta-herbivoro es la luz (Kersch y
Fonseca, 2005, Norghauer y Newbery, 2014; Valladares et al., 2016; Miljkovi et al.,
2018). Se ha encontrado que las plantas pueden sufrir mayor dafio en habitats expuestos
al sol (Salgado Luarte y Gianoli, 2010, 2012; Takafumi et al., 2010) o, inversamente en
la sombra (Niesenbaum y Kluger, 2006; Muth et al., 2008). Se ha visto que, en areas
taladas, las plantas del sotobosque tienen mayor herbivoria debido a que la mayor
incidencia luminica aumenta la produccion de hojas, lo que resulta en una mayor
atraccion para los herbivoros (Darrigo et al., 2018). Por el contrario, la disponibilidad de
luz puede influir en los rasgos foliares de las plantas, ya que las hojas producidas a la

sombra son mas delgadas, mas suaves, con mayor contenido de nitrégeno y agua, por lo




gue serian mas atractivas para los herbivoros que las hojas expuestas a la luz solar
(Roberts y Paul, 2006; Barbehenn y Constable, 2011). Ademas, se esperaria que las
plantas en hébitats sombreados tengan una menor produccion de metabolitos secundarios
a base de carbono y, en consecuencia, niveles mas bajos de defensa quimica (Roberts y
Paul, 2006; Valladares y Niinemets, 2008; Barbehenn y Constable, 2011). La mayoria de
los estudios que analizan las consecuencias bioldgicas de las alteraciones del habitat se
han concentrado en cambios fisiol6gicos, en procesos biogeoquimicos, y en cambios en
la riqueza o abundancia de especies, (Guevara y Dirzo, 2012) y mucho menos en
interacciones en plantas dioicas.

En este estudio se compararon los niveles de herbivoria y las defensas mecénicas
(tricomas) entre sexos en poblaciones naturales del arbusto Fuchsia parviflora durante
diferentes etapas fenoldgicas y se relacionaron con la inversién en reproduccion y
crecimiento en ambo sexos. Ademas, se evalud si los herbivoros tienen alguna preferencia
por un sexo en particular mediante un experimento de cafeteria y finalmente se evalud si
la incidencia luminica, o defensas mecanicas se relacionan con los niveles de herbivoria.
Si las hembras invierten mas recursos en la reproduccion, podrian presentar una menor
calidad nutricional en hojas, mayor inversion en defensa mecénica y por lo tanto se espera
menor dafio por herbivoros que en los machos, quienes al invertir menos en la
reproduccion y mas en crecimiento presentaran mayores niveles de herbivoria y menores
niveles de defensa mecéanica. Sin embargo, si los machos invierten menos recursos en la
reproduccion, podrian tener mas recursos asignados a la defensa, y por lo tanto, tendrian
menores niveles de herbivoria. Independientemente del sexo se esperan mayores niveles
de herbivoria en las etapas de la fenologia donde hay mayor energia invertida (produccién
de flores y frutos). Por otro lado, la disponibilidad de luz puede influir en los niveles de

herbivoria, independientemente del sexo de las plantas, donde los sitios con menor




disponibilidad de luz presentaran mayores niveles de herbivoria debido a que las hojas
producidas bajo la sombra son més delgadas, mas suaves, y con mayor contenido de
nitrogeno y agua por lo que serian més atractivas para los herbivoros que las expuestas a

la luz solar.

4. METODOS

4.1. Sistema de estudio
El género Fuchsia pertenece a la familia Onagraceae dentro del orden Myrtales, cuenta
con aproximadamente 110 especies en su mayoria arbustivas, sus flores son polinizadas
principalmente por colibries y es el Gnico género de esta familia que presenta bayas
carnosas (Berry et al., 2004). La mayoria de las especies se concentran en Sudamérica y
el resto se distribuyen en México, América Central, La Espafiola, el sureste de Brasil, el
sur de los Andes y el Pacifico sur. Fuchsia parviflora es una especie endémica de México
que se encuentra Unicamente en cafiadas de bosque de Pino-Encino entre los 1500 — 2500
m s.n.m., dentro de la Sierra Madre Occidental y en la parte oeste del Eje Neovolcanico
Transversal, abarcando los estados de Michoacéan, Guerrero, Jalisco, Nayarit y el Estado
de México. Es un arbusto dioico de 1.5 — 4 m, polinizado principalmente por colibries y
abejas (Breedlove, 1969; Gonzalez et al., 2018). Tiene flores tubulares de color rojo,
siendo mas pequefias en las hembras (3.2 — 5.7 mm de largo) que en los machos (8.5 —
11.2 mm; Alvarez et al., 2014). Tiene hojas opuestas, oblanceoladas a ovadas (30 — 75
mm de largo), pubescentes (tricomas o pelos) en ambas superficies. Los tricomas podrian
funcionar como defensas mecanicas (Breedlove, 1969). Sus frutos son bayas de 4 — 7mm,
redondeadas Yy tienen de 14 — 20 semillas pequefias de 1.9 — 2.3 mm de largo. En cuanto
a la proporcion sexual, algunas poblaciones presentan un sesgo hacia plantas macho

(Pérez- Decelis, 2013). Por otro lado, el ciclo fenoldgico de esta planta se compone de 7




meses de floracion (de junio a diciembre, Gonzalez et al., 2018), 3 meses de fructificacion
(agosto a diciembre) y 3 meses de defoliacion (enero a marzo), siendo agosto el pico de
la floracién, octubre el pico de la produccion de frutos y marzo el mes en el cual las
plantas pierden las hojas parcial o totalmente. También por observaciones en campo esta
especie es consumida por orugas de mariposa, pero aun no hay informacion al respecto

sobre la especie.

4.2. Sitio de Estudio
Se localizaron cuatro poblaciones de Fuchsia parviflora en el centro de Michoacan dentro
del Eje Neovolcénico Transversal. Las poblaciones estadn situadas dentro de tres
municipios: Patzcuaro (Residuos Sélidos), Salvador Escalante (Agua verde y Zirahuén),
y Quiroga (Chupicuaro) que forman parte de la Cuenca del lago de Patzcuaro y la Cuenca

del lago de Zirahuén (Figura 1).
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Figura 1. Mapa del area de estudio en el que se muestra a cada una de las poblaciones
ubicadas en la cuenca del lago de Patzcuaro y la cuenca del lago de Zirahuén en el estado
de Michoacén.




4.3. Trabajo de campo

En cada poblacion se marcaron 20 hembras y 20 machos de 1 a 4 metros de altura. Los
niveles de herbivoria se cuantificaron mediante la proporcion de hojas con herbivoria y
mediante la proporcion del area foliar removida por herbivoros. Para estimar la
proporcion de herbivoria, en cada planta se contd el nimero total de hojas y el total de
hojas con herbivoria, es decir aquellas que presentaran algin tipo de masticacion
(agujeros o fragmentos faltantes del borde de la hoja) o esqueleto (mordeduras sin tocar
la nervadura de la hoja). Para estimar el nimero total de hojas en plantas mayores a dos
metros se contd el nimero de hojas en una rama multiplicando este nimero por el nimero
total de ramas. Los conteos se realizaron durante cinco etapas de la fenologia en el afio
2017 aproximadamente cada dos meses: antes de la floracion (junio), durante el pico de
floracion (agosto), durante el pico de fructificacion (octubre), después de la fructificacion
y floracion (enero) y durante el periodo de pérdida de hojas (marzo). En cada uno de los
censos también se cont6 el nimero de flores por planta y el nimero de frutos.

Para determinar la proporcion del area foliar removida se colectaron 10 hojas con
herbivoria por planta elegidas al azar, las cuales fueron colocadas en bolsas ziploc y
transportadas al laboratorio en una hielera. Estas hojas fueron escaneadas para calcular el
area total removida por planta utilizando el programa Image J. Durante el afio 2018 se
tomaron nuevamente los datos de proporcion de herbivoria y del area removida,
Unicamente en el mes de octubre, al ser el mes de mayor herbivoria en el 2017. En este
periodo se colectaron los posibles herbivoros para su identificacion y posterior uso en el
experimento de cafeteria.

En campo, se tomaron datos de luminosidad al lado de cada planta durante agosto y
octubre del 2017. Para esto se utilizo un luxdmetro del cual se obtuvo la cantidad de

luminosidad (LUX (lumen/m?)) que recibe cada una de las plantas bajo el sotobosque.




Estas mediciones se realizaron en dias despejados durante el mismo periodo (9:00-12:00
h).

La densidad de tricomas se estim6 solamente en hojas jovenes aproximadamente de dos
meses de edad, debido a que se observo que son las Unicas que los presentan. Para ello se
colect6 una hoja de 10 plantas macho y 10 plantas hembra de cada una de las poblaciones
y se contd el nimero de tricomas presentes en un cuadro de 1 x 1cm, tanto en el haz como
envés con ayuda de una lupa.

Para estimar la biomasa total en cada sexo, asi como la biomasa foliar y reproductiva
se colectaron 2 flores, 2 frutos y 2 hojas de 10 plantas hembra y 10 macho de cada
poblacion, las cuales fueron pesadas el dia de la colecta. Para estimar la biomasa total,
primero se obtuvo el promedio del peso de las hojas, flores y frutos por sexo y por
poblacion y se multiplicé por el nimero total de hojas, flores y frutos de cada planta en
cada censo. Para estimar la biomasa foliar, se multiplico el peso promedio de las hojas
por el total de hojas por planta. Para estimar la biomasa reproductiva, en machos se
multiplico el peso promedio de las flores por el total de flores por planta y en hembras se

considerd tanto el peso de las flores como el peso de los frutos en total por planta.

4.4. Experimento de cafeteria
En octubre del 2018 se colectaron en campo 10 orugas de una mariposa no identificada
pero reconocida como el herbivoro principal de F. parviflora y 10 grillos generalistas
(familia: Pyrgomorphidae) que también fueron observados alimentandose de hojas de la
especie de estudio. Antes del experimento, las orugas y los grillos se dejaron sin alimento
durante 12 horas. Después, las larvas fueron colocadas en cajas Petri con papel filtro
himedo para mantener un poco de humedad y los grillos en frascos con orificios en las

tapas. En cada caja o frasco se colocé una larva o grillo con dos hojas aproximadamente




del mismo tamafio, una hoja de una planta hembra y otra de una planta macho de plantas
previamente extraidas del campo (5 machos y 5 hembras) y mantenidas en macetas. Las
hojas fueron cortadas con un bisturi y colectadas con pinzas y guantes para evitar
cualquier contacto que pudiera tener algin efecto en la preferencia de los herbivoros y
fueron colocadas en los extremos de la caja Petri y el frasco. Las orugas y los grillos
fueron colocados en el centro y se observaron hasta que elegian alguna de las dos hojas.
Una vez observada la eleccion de los insectos se les dejo alimentarse de las hojas para
calcular el érea total removida. A cada una de las orugas y los grillos se les ofrecieron
hojas de una planta hembra y una macho diferentes cada dia durante 5 dias, de manera

que cada individuo eligi6 hojas de 5 plantas diferentes.

4.5. Andlisis estadisticos

Para determinar si existen diferencias en la proporcion de hojas con herbivoria y la
proporcién de area removida entre machos y hembras y entre las diferentes etapas
fenoldgicas, se aplicé un modelo lineal mixto. EI modelo incluy6 el efecto del sexo,
poblacion y etapa fenoldgica (mes en el que se tomaron los datos), asi como las
interacciones de dos Yy tres vias como factores fijos, la planta se consider6 como factor
aleatorio. La proporcion de hojas con herbivoria y la proporcion del area removida fueron
las variables dependientes. Los datos de proporcion de hojas con herbivoria y proporcion
de éarea removida fueron transformados a arco seno para normalizar los datos.
Posteriormente se realizé una prueba Tukey HSD para hacer comparaciones multiples.

En un segundo modelo, se tomaron en cuenta unicamente los datos de los dos afios de
muestreo en el mes de octubre, que fue el mes con mayor herbivoria durante el 2017. El
modelo incluyo el efecto del afio, el sexo y la poblacién, asi como sus interacciones como

factores fijos y la proporcion de hojas con herbivoria y la proporcion del area removida




como variables dependientes (en dos analisis separados). Posteriormente se realizd una
prueba Tukey HSD para hacer comparaciones multiples.

Para determinar si existe una relacién entre los niveles de herbivoria y la cantidad de
luz que recibe cada planta, se us6 un modelo lineal generalizado (GLM) con una
distribucion binomial y funcién logit, donde la cantidad de luz (LUX), el sexo, y la
interaccion LUX:sexo fueron los factores fijos, y la proporcién de hojas con herbivoria y
proporcion del area removida las variables de respuesta.

Con el objetivo de determinar si existen diferencias en el nimero de tricomas entre
sexos, se hizo un modelo lineal general, tomando en cuenta al sexo, la poblacion y el lado
de la hoja (haz, envés) como factores fijos y el niUmero de tricomas como variable de
respuesta. El numero de tricomas fue transformado a raiz cuadrada para normalizar los
datos. Se realiz6 una prueba Tukey HSD para hacer comparaciones multiples.

Para determinar si existen diferencias en la inversién en crecimiento y reproduccion
entre plantas macho y hembra, se hicieron modelos lineales mixtos considerando al sexo,
la poblacién y la etapa fenolégica como factores fijos, las plantas como factores aleatorios
y la biomasa total, foliar y reproductiva como variables dependientes. Para determinar si
existe una relacion entre los niveles de herbivoria y la inversion en biomasa, se utiliz6 un
GLM con una distribucion binomial y funcion logit, donde la biomasa (total, foliar y
reproductiva en distintos modelos) el sexo, y la interaccion biomasa:sexo fueron los
factores fijos y la proporcion de hojas con herbivoria y proporcion del area removida las
variables de respuesta. Todos los analisis se realizaron en JMP v. 14 (SAS Institute Inc.
2018).

Los datos del experimento de preferencia se analizaron mediante una prueba pareada

de t en donde se compard cuantas veces cada larva y grillo eligieron hojas de plantas




macho y hembra, asi como la proporcion del area consumida. Estos analisis se hicieron

en SPSSv. 21.

5. RESULTADOS

5.1. Patrones de herbivoria en plantas hembray macho a lo largo de la fenologia
En los andlisis realizados para la proporcion de hojas con herbivoria se obtuvieron
diferencias significativas entre censos, la interaccion poblacion: etapa fenoldgica y la
interaccion poblacién: sexo: etapa fenoldgica (Tabla 1). Sin embargo, no se detectaron
diferencias entre sexos ni entre poblaciones. En este analisis se excluyo a la poblacion de
Zirahuén ya que no se pudo tener datos a lo largo de toda la fenologia debido a que
removieron la mayoria de las plantas en el sitio. EI censo donde se detecté en promedio
una mayor proporcion de herbivoria fue en octubre, tanto para hembras (media + DE, de
aqui en adelante 0.31 + 0.26) como para machos (0.28 + 0.25). Durante este censo, se
observd mucha variacion en el porcentaje de herbivoria: desde plantas que tienen cerca
del 10% de hojas con herbivoria hasta el 90%. En contraste, durante junio la herbivoria
fue cercana a cero (hembras = 0.01 + 0.02; machos = 0.01 + 0.01; Figura 2). Asimismo,
se observa que hubo un incremento en la proporcion de hojas con herbivoria desde el
primer censo (junio) hasta el tercero (octubre) y después en enero empieza a disminuir.
Sin embargo, en marzo, de nuevo hay un incremento en la proporcién de hojas con
herbivoria (Figura 2). En cuanto a la interaccion poblacion: sexo: etapa fenoldgica, las
hembras de la poblacion de Residuos Solidos fueron las que tuvieron mayor proporcion

de hojas con herbivoria (0.45 + 0.33), siendo més del doble que en machos (0.22 + 0.18).




Tabla 1. Resultados de un modelo lineal mixto para: A) Proporcion de hojas con
herbivoria y B) Proporcion de area foliar removida durante la fenologia en plantas
hembras y machos de Fuchsia parviflora. Las diferencias significativas aparecen en

negritas.
Fuente df F p
A) Proporcion de hojas con
herbivoria
Sexo 1 0.242 0.6229
Poblacion 2 1.852 0.1596
Sexo: poblacién 2 2.016 0.1358
Etapa fenoldgica 4 49.80 < 0.0001
Sexo: etapa fenoldgica 4 2.067 0.0839
Poblacién: etapa fenoldgica 8 1.962 0.0493
Sexo: poblacién: etapa fenoldgica 8 3.162 0.0017
B) Proporcién de area removida
Sexo 1 1.589 0.2090
Poblacion 2 8.853 0.0002
Sexo: poblacién 2 1.705 0.1845
Etapa fenoldgica 4 2.896 0.0218
Sexo: etapa fenoldgica 4 1.292 0.2720
Poblacion: etapa fenologica 8 2.102 0.0342
Sexo: poblacion: etapa fenologica 8 1.624 0.1154

En cuanto a la proporcion de area removida hubo diferencias significativas entre

poblaciones, etapa fenoldgica y la interaccion poblacién: etapa fenologica (Tabla 1),

excluyendo también a la poblacién de Zirahuén. En este caso encontramos que, durante

el censo de octubre, tanto para hembras (0.14 £+ 0.10) como para machos (0.14 = 0.07), la

proporcion del area consumida fue mayor que en junio (hembras = 0.10 + 0.08; machos

= 0.07 £ 0.09; Figura 2). Se encontraron diferencias significativas entre poblaciones,

siendo Residuos Sdlidos la poblacion con menor remocion foliar (0.09 + 0.09) y Agua

Verde y Chupicuaro las de mayor remocién (Agua Verde= 0.13 + 0.11; Chupicuaro =

0.14 0.

1),
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Figura 2. Proporcion de hojas con herbivoria y proporcion del area foliar removida en

plantas hembra y macho de Fuchsia parviflora a lo largo de la fenologia. Los datos
representan las medias + DE, y las letras indican diferencias entre etapas fenologicas.

Al comparar la proporcion de herbivoria en octubre de ambos afios (por haber sido
octubre el censo durante el cual se detectd la mayor proporcion de herbivoria en 2017),
el analisis mostro diferencias significativas para el afio, poblacién y la interaccién afio:
poblacién: sexo (Tabla 2). Sin embargo, para la proporcion de area removida no se
observaron diferencias significativas para ninguno de los factores (Tabla 2). En 2017 se
encontré una mayor proporcién de hojas con herbivoria en ambos sexos (hembras = 0.31

+ 0.26; machos = 0.28 + 0.25) en comparacion con 2018 (hembras = 0.13 + 0.18; machos

=0.09 £ 0.11; Figura 3). Por otro lado, la Gnica diferencia entre sexos se pudo observar




en la poblacion de Residuos Solidos en 2017, donde las hembras tuvieron una proporcién

de herbivoria de mas del doble que los machos como se mencion6 anteriormente.

Tabla 2. Resultados de un modelo lineal general para evaluar el efecto de: A) Proporcion
de hojas con herbivoria y B) Proporcion del area foliar removida entre afios en plantas
hembras y machos de Fuchsia parviflora durante octubre, que fue el censo con mayores
niveles de herbivoria durante 2017. Las diferencias significativas aparecen en negritas.

df F P
Fuente
A) Proporcion de hojas con
herbivoria
Ao 1 53.645 <0.0001
Poblacion 3 4,577 0.0038
Afio: poblacion 3 1.190 0.3135
Sexo 1 2.471 0.1170
ARO: sexo 1 0.109 0.7405
Poblacion: sexo 3 2.017 0.1115
Afio: poblacion: sexo 3 2956 0.0327
B) Proporcion del area foliar
removida
Afo 1 3.696 0.0555
Poblacion 3 1.925 0.1254
Afio: poblacion 3 1.253 0.2906
Sexo 1 0.081 0.7758
ARO: Sexo 1 0.020 0.8867
Poblacion: sexo 3 0.793 0.4986
Afio: poblacidn: sexo 3 0.089 0.9656
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Figura 3. Proporcion de hojas con herbivoria entre plantas hembra y macho y entre
poblaciones de Fuchsia parviflora durante octubre de ambos afos (el mes con mayor
herbivoria en 2017). Los datos representan las medias + DE y el asterisco representa
diferencias significativas entre machos y hembras en una poblacién. A. Verde = Agua
Verde; Chup = Chupicuaro; R. Sélidos = Residuos Sdlidos.
5.2. Relacion entre los niveles de herbivoria e incidencia de luz

Se encontr6 que los niveles de herbivoria, tanto en la proporcion de hojas con herbivoria
como en la proporcion del area foliar removida, respondié positivamente a la intensidad
luminica (Tabla 3, Figura 4). La pendiente fue de mayor magnitud para el caso del
porcentaje de area foliar removida, en comparacion con la proporcion de hojas con
herbivoria, lo que indica que mientras mayor cantidad de luz recibe una planta se
incrementa la proporcion de area removida mas que la proporcion de hojas con herbivoria.

No se encontraron diferencias entre sexos para ninguna de las medidas de intensidad de

herbivoria (Tabla 3, Figura 4).




Tabla 3. Resultados de un modelo lineal generalizo (GLM), para comparar la respuesta
de la herbivoria a la intensidad luminica (LUX) en hembras y machos de Fuchsia
parviflora: A) proporcion de hojas con herbivoria y B) proporcion del &rea foliar
removida. Se presentan los estadisticos grados de libertad (df), valor de y?, valor de
probabilidad (P) y el porcentaje de devianza (r?) explicada por cada término y por todo el

modelo. Los términos no significativos (ns) fueron removidos del modelo final.

df 27 r2
A) Proporcion de hojas con
Herbivoria
Lux 1 10.3 <0.001 0.10
Sexo 1 0.1 ns
Lux: Sexo 1 0.8 ns
rr =0.10
B) Proporcion del area foliar
removida
Lux 1 10.8 <0.001 0.12
Sexo 1 0.1 ns
Lux: Sexo 1 0.3 ns
rr =0.12
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Figura 4. Efecto de la intensidad luminica sobre a) proporcion de hojas con herbivoria y
b) proporcion del area foliar removida en individuos macho y hembra de Fuchsia

parviflora. Las lineas de tendencia representan las predicciones obtenidas con base en el
GLM. Se presenta una sola linea, ya que el modelo indico respuesta similar entre sexos.




5.3. Defensas mecénicas
No hubo diferencias significativas en el niUmero de tricomas entre sexos, pero si entre
poblaciones (Fz 32 = 18.43, P < 0.0001), entre el lado de la hoja (F1, 35 = 69.870, P <
0.001), y en la interaccion poblacion: lado (Fz, 35 = 4.29, P < 0.05; Figura 5). EI numero
de tricomas tanto en el haz como en el envés fue mayor en la poblacion de Chupicuaro
(haz = 284 + 68; enves = 392 + 0.04) en comparacion con Zirahuén, que tuvo el menor
namero de tricomas (haz = 139 + 68; envés = 174 + 46; Figura 5), y el enveés tiene en

promedio mas tricomas.
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Figura 5. Ndmero de tricomas en un cm? en el haz y el envés de las hojas de plantas
hembra y macho de Fuchsia parviflora en las cuatro poblaciones de estudio. Las graficas
de caja muestran la distribucion de los valores para plantas femeninas y masculinas dentro
de cada poblacion: la barra gruesa indica la mediana (percentil 50), la caja indica los
percentiles 25y 75, y la barra delgada indica los percentiles 10 y 90.

5.4. Inversién en crecimiento y reproduccion entre sexos y su relacion con los

niveles de herbivoria

Se encontraron diferencias significativas tanto en la biomasa total como en la biomasa

foliar entre sexos, poblaciones, etapas fenoldgicas y en la interaccion poblacion: etapa

fenoldgica. La biomasa total y foliar fue mayor en hembras (biomasa total, 248 + 302 g;




biomasa foliar, 241 + 299 g) en comparacién con los machos (biomasa total, 201 + 268
g; 199 + 268 gr; Figura 6). Las plantas de Chupicuaro tuvieron mayor biomasa total
(hembras= 387% 402 gr; machos= 357 + 368 gr) comparadas con las plantas de las
poblaciones de Agua verde (hembras= 176 £+ 174 gr; machos= 103 = 132 gr) y Residuos
solidos (hembras= 155 + 184 gr; machos= 140 £ 159 gr). Finalmente, la biomasa total y
foliar se fue reduciendo a lo largo de la fenologia de junio a marzo, debido a la pérdida
natural de hojas.

En el caso de la biomasa reproductiva (flores para machos y flores + frutos para
hembras) se encontraron diferencias significativas entre sexos, etapa fenologica y en las
interacciones etapa fenoldgica: sexo, poblacion: etapa fenoldgica y sexo: poblacion: etapa
fenoldgica (Tabla 4). La biomasa reproductiva fue mayor en hembras (7.22 + 18.9 g) que
en machos (1.88+ 3.84 gr; Figura 6) y mayor en los meses de octubre (hembras=21.4 +

38.8 gr; machos=3.17 + 4.07gr) y agosto (hembras=6.64 + 11.9 gr; machos= 3.54 £ 5.96

an).




Tabla 4. Resultados de un modelo lineal mixto para: A) biomasa total, B) biomasa foliar
y C) biomasa reproductiva en plantas hembras y machos de Fuchsia parviflora. Las
diferencias significativas aparecen en negritas.

Fuente df F P

A) Biomasa total

Sexo 1 9.190 0.0027
Poblacion 2 69.750 <0.0001
Sexo: poblacién 2 1.990 0.1388
Etapa fenologica 4 391.857 <0.0001
Sexo: etapa fenologica 4 0.986 0.4148
Poblacion: etapa fenologica 8 14.990 <0.0001
Sexo: poblacion: etapa fenoldgica 8 0.602 0.7761
B) Biomasa foliar

Sexo 1 6.554 0.0112
Poblacion 2 73.085 <0.0001
Sexo: poblacién 2 2.205 0.1127
Etapa fenoldgica 4 376.277 <0.0001
Sexo: etapa fenoldgica 4 1.241 0.2928
Poblacién: etapa fenoldgica 8 15.734 <0.0001
Sexo: poblacién: etapa fenoldgica 8 0.530 0.8335
C) Biomasa Reproductiva

Sexo 1 19.273 <0.0001
Poblacion 2 0.594 0.5525
Sexo: poblacion 2 0.780 0.4592
Etapa fenologica 4 24.241 <0.0001
Sexo: etapa fenoldgica 4 9.108 <0.0001
Poblacion: etapa fenologica 8 2.312 0.0194
Sexo: poblacion: etapa fenologica 8 2.763 0.0054
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Figura 6. Diferencias en la biomasa total, foliar y reproductiva entre plantas hembras y
machos de Fuchsia parviflora. Los datos representan las medias £ DE, y las letras
diferentes indican diferencias entre sexos.

En cuanto a la relacion entre la biomasa y la intensidad de la herbivoria, se encontr6 una
gran variacion, pero en general la proporcion de hojas con herbivoria mostré una relacién
negativa con la biomasa total. Es decir, las plantas mas pequefias presentan mas hojas con
herbivoria (Tabla 5, Figura 7). Aunque el modelo detecto diferencias entre sexos en la
relacion herbivoria-biomasa (i.e. interaccion biomasa:sexo), estas son muy ligeras. Los

resultados para la biomasa foliar son muy similares puesto que la biomasa foliar

representa el 95% o mas en algunos casos de la biomasa total. Para el caso de la biomasa




reproductiva, se encontrd una relacién positiva significativa en donde plantas con mayor

biomasa reproductiva tienen una mayor proporcién de hojas con herbivoria, sin embargo

esta relacién no difiere entre sexos.

Tabla 5. Resultados del modelo lineal generalizo (GLM) para comparar la respuesta de
la herbivoria a la biomasa total, foliar y reproductiva de plantas hembra y macho de

Fuchsia parviflora. Se presentan los estadisticos del modelo: grados de libertad (df), valor

de y?, valor de probabilidad (p) y el porcentaje de devianza (r?) explicada por cada término
y por todo el modelo. Los términos no significativos (ns) fueron removidos del modelo

final.

Prop. hojas con

Prop. area foliar

herbivoria removida
df 4 r2 P r2

A) Biomasa total
Biomasa total 1 53.3***  0.29 12.8*** 0.14
Sexo 1 2.7ns 0.01 6.6* 0.06
Biomasa total: sexo 1 5.1* 0.12 14.1%** 0.15

r2=0.42 r’=0.35
B) Biomasa foliar
Biomasa foliar 1 57.8*** 0.31 12.7%** 0.14
Sexo 1 2.6 ns 0.01 6.1* 0.05
Biomasa foliar: sexo 1 6.1* 0.14 15.9%** 0.17

r’=0.46 r’=0.36
C) Biomasa reproductiva
Biomasa reproductiva 1 14.1*** 0.1
Sexo 1 0.1 ns
Biomasa reproductiva: sexo 1 1.2 ns

r’=0.1




—@— Hembras —@— Machos

1.0

0.8
L

0.6

04

0.2

0.0
L

Proporcién de hojas con herbivoria

0 500 1000 1500 2000 0 500 1000 1500 2000 0 20 40 60 80 100 120

Biomasa (gr)
Figura 7. Respuesta de la proporcion de hojas con herbivoria a la biomasa de plantas
hembras y machos de Fuchsia parviflora. a) biomasa total y b) biomasa foliar. Las lineas
de tendencia representan las predicciones obtenidas con base en el GLM. La herbivoria
no tuvo ninguna respuesta con respecto a la biomasa reproductiva.

Los resultados para la proporcion del &rea foliar removida difiere del patron encontrado
para la proporcidn de hojas con herbivoria, ya que se encontr6 una relacion positiva con
la biomasa total y foliar, especialmente para los machos (Tabla 5, Figura 8), en la que a
mayor biomasa se detecté una mayor area foliar removida. En las plantas hembra no se

detect6 una relacion con la biomasa. En el caso de la biomasa reproductiva no se encontro

ninguna relacion con los niveles de herbivoria.
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Figura 8. Respuesta de la proporcion del area foliar removida a la biomasa de plantas
hembras y machos de Fuchsia parviflora. a) biomasa total, b) biomasa foliar. Las lineas
de tendencia representan las predicciones obtenidas con base en el GLM. La herbivoria
no tuvo ninguna respuesta con respecto a la biomasa reproductiva.




5.5. Experimento de cafeteria
Diez orugas eligieron 26 veces a alguno de los sexos y 10 grillos eligieron 48 veces a
alguno de los sexos. Algunas orugas murieron durante el experimento y otras puparon.
Los grillos se mantuvieron eligiendo durante toda la experimentacién y Unicamente
murieron dos al cuarto dia. Las orugas eligieron significativamente con mayor
probabilidad a las hembras (16 veces) que a los machos (10 veces; Prueba pareada de t; t
=2.7,d.f. =8, P <0.05), sin embargo, no hubo diferencias significativas en la preferencia
de los grillos por algin sexo en particular (prefirieron 26 veces a las hembras y 22 a los
machos). Tampoco hubo diferencias significativas en el area removida por las orugas
(hembras= 0.68 +0.22; machos= 0.59+0.22) ni por los grillos (hembras= 0.69+ 0.28;

machos= 0.74+ 0.28).




6. DISCUSION

6.1. Intensidad de la herbivoria entre sexos a lo largo de la fenologia, y su

relacion con las defensas mecanicas, y factores abioticos

Aunque en muchos estudios se ha reportado un sesgo en la intensidad de la herbivoria
hacia los machos, lo cual se ha considerado como un patron general en plantas dioicas
(Cornelissen y Stiling, 2005), en este estudio no se detectaron en general diferencias en
la proporcion de hojas con herbivoria ni en la proporcion del area foliar consumida entre
sexos. A pesar de no haber detectado estas diferencias en general, en octubre del 2017 en
una poblacién (R. Sélidos) las hembras tuvieron mayor proporcion de hojas con
herbivoria, lo cual coincide con la preferencia del herbivoro especialista (ver abajo). Esto
podria indicar que las condiciones microambientales de cada poblacion podria ser un
factor importante en los patrones de herbivoria sesgada. Se sabe que las plantas dioicas
son mas susceptibles al estrés tanto por factores bidticos como abidticos (Obeso, 2002;
Harris y Pannell, 2008; Hesse y Pannell, 2011). Por ejemplo, Li, et al. (2007) reportaron
que los cambios de temperatura tienen un mayor impacto negativo en el crecimiento y la
fisiologia de las plantas hembra de Hippophae rhamnoides que en las plantas macho, por
lo tanto, las condiciones microclimaticas podrian ser un factor importante para determinar
el sesgo hacia alguno de los sexos. El sitio en el que se observaron diferencias
significativas hacia las hembras fue un sitio muy perturbado, desde la tala de arboles hasta
la contaminacion del suelo, lo cual podria estar alterando las condiciones microclimaticas
y la disponibilidad de nutrientes y por lo tanto estar afectando diferencialmente el impacto
de los herbivoros en cada sexo. Sin embargo, la falta de un patrén general de sesgo ya sea
por machos o hembras en la intensidad de la herbivoria puede deberse a que el contenido
nutricional de las hojas y/o la concentracién de metabolitos secundarios no difiere entre

sexos, como se ha documentado en algunos estudios (Lovett y Lovett, 1985; Galambosi




et al., 2009; Espirito-santo et al., 2012), ya que estas caracteristicas son un factor
importante en la preferencia de los herbivoros. Desafortunadamente, esto no pudo ser
cuantificado en F. parviflora.

Por otro lado, se encontrd una variacion temporal en los patrones de herbivoria de
Fuchsia parviflora, siendo octubre el mes donde se registré una mayor proporcion de
hojas con herbivoria, lo cual coincidié con una mayor abundancia de herbivoros (orugas)
en las plantas. Se ha demostrado que la fenologia de las plantas influye en la dispersion
de los herbivoros hospederos ya que la floracién juega un papel importante en la seleccién
del adulto para la ovoposicion (Holliday, 1977; Ramachandran, 1987) y por lo tanto
provoca diferencias en los niveles de herbivoria. Ademas, octubre es el periodo del pico
de fructificacion donde las hembras invierten mayores recursos, lo cual podria afectar su
disponibilidad de recursos tanto para la defensa como para la tolerancia. Junio fue el mes
de menor herbivoria, ya que en este mes comienza la produccion de hojas y las hojas
jévenes presentan tricomas que pierden al madurar. Se sabe que los tricomas protegen a
los brotes de hojas de los herbivoros, reducen la temperatura y aumentan la reflectancia
de las hojas, previenen la pérdida de agua y reducen la abrasion de las hojas (Wagner et
al. 2004; Bosabalidis y Sawidis, 2014). Sin embargo, el nimero de tricomas no difirio
entre sexos, pero si entre poblaciones, debido probablemente a la exposiciéon luminica
variable, que puede alterar su nimero o constitucion fisica (Shafiee, et al. 2015).

En 2017, se encontré una mayor intensidad en la herbivoria y coincide con que en ese
afio la temporada de lluvias fue mas corta con respecto al 2018. Las lluvias pudieron
afectar la eclosion y sobrevivencia de orugas de herbivoros en 2018, aunque es probable
que en meses posteriores se presentaran mayores niveles de herbivoria, que no fueron
registrados en este estudio. Generalmente las especies de lepidopteros son

particularmente sensibles a las alteraciones fenoldgicas provocadas por el cambio




climatico (Ellis et al., 1997; Parmesanet al., 1999; Roy y Sparks, 2000; Forister y Shapiro,
2003). La tendencia mas comun entre los insectos, incluidos los lepiddpteros, como
respuesta a la alteracion en las condiciones climéatica es de adelantar o atrasar la
oviposicion (Parmesan, 2007; Diamond et al., 2014). Las respuestas de las especies de
ambientes templados incluyen un aumento en el nimero de generaciones que tienen en
un afio dado (voltinismo) y el periodo en el que los adultos estan activos por primera vez
en una temporada (adelantan o retrasan el vuelo; Abarca et. al., 2018). Por otro lado, en
Rumex chamaemorus el nivel de dafio por herbivoros vario entre afios y poblaciones
donde la causa principal fue la expansion tardia de las hojas (Agren, 1987). Aunque en
este estudio no se midio el tiempo de expansién en hojas es probable que variara entre los
afios debido a que hubo diferencias climéticas entre ambos afios que pudieron afectar la
fisiologia de la planta.

En cuanto a la disponibilidad de luz, al contrario de lo que se esperaba se encontré una
relacion positiva con la proporcion del area foliar removida y la proporcion de hojas con
herbivoria, donde las plantas con mayor disponibilidad luminica tuvieron una mayor
proporcién de area removida y hojas con herbivoria. Esto puede deberse, ademas de la
mayor produccién de hojas (Darrigo et al., 2018), al mayor contenido de nitrégeno y a las
menores defensas mecanicas (Colely y Barone, 1996) que generalmente tienen las plantas
expuestas a la luz en comparacién con las que no lo estan, atrayendo a mas herbivoros
(Intachat et al., 1999; Willott, 1999, Vasconcelos et al., 2000; Basset et al., 2001; Richards
y Coley, 2007). También los lugares con mayor luz en los bosques generalmente se
relacionan con una mayor abundancia de herbivoros debido a la mayor disponibilidad de
nutrientes (Intachat et al., 1999; Willott, 1999, Vasconcelos et al., 2000; Basset et al.,
2001; Richards y Coley, 2007). Sin embargo, estos resultados deben tomarse con cautela

ya que los valores de r? fueron bajos y las medidas sobre la intensidad de luz tomadas en




campo podrian tener mucha variacién dependiendo de la hora del dia y la época del afio

en las que fueron tomadas.

6.2. Asignacion sexual y su relacion con la intensidad de la herbivoria

Existen algunos estudios en especies dioicas, que documentan diferencias en tamafio,
morfologia de hojas, caracteristicas del tallo, tasas de crecimiento y fisiologia, asi como
en los patrones de asignacion de recursos entre sexos (Lloyd y Webb, 1997; Dawson y
Geber, 1999). Generalmente, en dichos estudios se ha encontrado que las hembras
invierten mas recursos en reproduccion en comparacion con los machos (pero ver Avila-
Sakar y Romanow, 2012). En este estudio se encontr6 que la biomasa total, foliar y
reproductiva fue mayor en hembras. Es posible que los machos inviertan mas recursos en
el crecimiento de la raiz para proporcionar nitrégeno para la produccion de polen lo que
podria restringir su crecimiento vegetativo, en comparacion con las hembras que deben
invertir mas en la produccién de hojas fotosintéticas que suministran carbono para la
produccién de frutos y semillas (Harris y Pannell, 2008; Barret y Hough, 2012;
Maldonado-Lopez et al., 2014).

Por otra parte, se encontrd una relacién negativa en ambos sexos donde las plantas con
mayor biomasa tuvieron una menor proporcion de hojas con herbivoria, pero una mayor
proporcion del area foliar removida, solo en machos. Estos resultados indican que las
plantas mas grandes o con mayor cantidad de hojas no necesariamente conducen a una
mayor susceptibilidad a la herbivoria, si los herbivoros se sienten atraidos por las
caracteristicas morfologicas de la planta cuando ovipositan o buscan sitios de
alimentacion (Cornelissen y Stiling, 2005). Sin embargo, es probable que las plantas con
mayor disponibilidad de recursos (mas grandes o con mas hojas) tengan mecanismos

compensatorios de tolerancia, por lo que el dafio aparenta ser menor que en las plantas




mas pequefias. Otra posibilidad es que las plantas mas pequefias tengan menor
disponibilidad de recursos para la defensa y/o no puedan compensar el dafio mediante
tolerancia.

Los machos de F. parviflora tuvieron menor biomasa reproductiva, a pesar de la mayor
produccion de flores en comparacion con las hembras. Esta falta de compensacion por
parte de los machos se puede deber a que los machos invierten méas recursos en etapas
tempranas de la reproduccion (produccion de flores), mientras que en las hembras la
mayor inversion reproductiva ocurre después de la floracion, es decir, con la produccion
de frutos y semillas, lo cual en términos de biomasa representa un mayor costo en
comparacion con los machos (Bullock, 1984; Allen y Antos, 1998; Carrol et al., 1996;
Pickering, 2000; Espirito-Santo et al., 2003; Delph y Herlihy, 2012). Una mayor biomasa
reproductiva en las hembras podria estar asociada a que este costo reproductivo
compromete la asignacion en defensas, por lo que los niveles de herbivoria serian més
altos en hembras (como ocurre en una de las poblaciones), sin embargo a pesar de haber
encontrado una relacién positiva entre la biomasa reproductiva y la proporcién de hojas

con herbivoria, no se encontraron diferencias entre sexos.

6.3. Experimento de cafeteria
Nuestros resultados sugieren una preferencia de las orugas (aparentemente el herbivoro
principal de F. parviflora) por las plantas hembra. Los grillos no mostraron ninguna
preferencia, lo cual confirma su papel de herbivoros generalistas. En un experimento
similar en Salix cinerea, el herbivoro Phratora vulgatissima y el omnivoro Anthocoris
nemorum prefirieron claramente y significativamente a las hembras en lugar de los
machos (Kabir, et al. 2014). En ocasiones, la preferencia de los herbivoros se debe a que

los individuos adultos ovipositan en plantas hembras, como en Frankliniella pallida en




la cual encontraron una mayor abundancia de la chinche Murgantia varicolor, (Hendricks
y Collier, 2003). Lo mismo ocurre en las plantas femeninas de Salix viminalis las cuales
fueron preferidas para la oviposicion por la plaga principal de insectos, Phyllodecta
vulgatissima (Moritz, et al. 2017). En este estudio se observd en campo que la mayoria
de las orugas y sus huevos se encontraron en plantas hembra, sin embargo, aln hace falta
hacer un monitoreo mas intensivo y evaluar la abundancia de huevos y orugas, la eleccion
de los individuos adultos para la oviposicion, asi como la identificacion del herbivoro y

su interaccion con F. parviflora en las poblaciones.

7. CONCLUSIONES

Los resultados de este estudio sugieren que, al menos en esta especie, no existe un claro
sesgo en la intensidad de la herbivoria hacia alguno de los sexos. Sin embargo, al contrario
de lo que se ha sugerido sobre el sesgo hacia machos, es probable que las hembras sean
mas atacadas (como se detectd en una de las poblaciones), pero al tener posibles
mecanismos de tolerancia (i.e. compensacion en la produccion de hojas), estos patrones
no sean facilmente detectables. Por otro lado, los resultados sugieren que existe una gran
variacion tanto espacial como temporal en los patrones de intensidad de la herbivoria en
Fuchsia parviflora. Pocos trabajos han cuantificado la intensidad de la herbivoria a lo
largo de la fenologia, por el contrario, generalmente se cuantifica solamente durante un
periodo con lo cual no se muestra el panorama completo. De manera similar, estos datos
se han tomado generalmente solo en un afio, cuando la variacion normal en el clima e
incluso el cambio climatico global podrian estar teniendo un efecto. En cuanto a la
variacion espacial, casi en todos los rasgos medidos hubo diferencias entre poblaciones o
en la interaccién de la poblacion con otro factor, por eso es importante obtener datos de

diferentes poblaciones. Es probable que existan diferencias en las condiciones abidticas




de las poblaciones, aunque aparentemente no las haya. Es necesario en estudios futuros
tomar datos microcliméticos, de composiciéon y cantidad de nutrientes en el suelo en
varias poblaciones para poderlo correlacionar con los patrones encontrados. Finalmente
es necesario que estudios posteriores evallen la cantidad de metabolitos secundarios, asi
como el contenido nutricional de hojas entre sexos y poblaciones de F. parviflora y su
variacion a lo largo de la fenologia y entre poblaciones, para tratar de explicar los
resultados obtenidos. Por todo lo anterior, se sugiere que este tipo de estudios se realicen
durante varios afios y en poblaciones con distintas caracteristicas tomando en cuenta los
factores microclimaticos, perturbacién del hébitat, defensas quimicas, contenido

nutricional y disponibilidad de nutrientes.
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