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RESUMEN

Las interacciones troficas representan
importantes costos a las plantas afectando
sus patrones de asignacién de recursos.
Ademas las relaciones entre hospederos
y sus interactuantes son afectadas por la
disponibilidad de recursos, por ejemplo,
nutrientes del suelo. En este estudio, ex-
ploramos la relacion entre las interacciones
tréficas micorriza-planta-herbivoro en po-
blaciones naturales de Datura stramonium,
y su correlacion con la concentracion de
fosforo, nitrogeno y carbono en el suelo.
Se estimo la masa vegetativa y reproductiva
de las plantas, el nivel de colonizacion por
micorrizas arbusculares en sus raices, asi
como el nivel de herbivoria en ocho pobla-
ciones de D. stramonium. La abundancia
local de D. stramonium estuvo relacionada
negativamente con el contenido de fosforo
en el suelo. Por otra parte, la concentracion
de carbono afectd positivamente la masa
vegetativa y reproductiva de las plantas,
aunque tuvo un efecto negativo en el area
foliar especifica (AFE). De las interacciones
troficas, solo la herbivoria estuvo relacio-
nada significativamente con el AFE y no

se detectd relacion entre ambos tipos de
interaccion. La falta de respuesta signifi-
cativa de las micorrizas a la concentracion
de nutrientes, al desempeno de las plantas
y ala herbivoria puede ser consecuencia de
la estocasticidad en la disponibilidad
de ino6culo micorrizogeno (identidad y
abundancia) en las poblaciones estudia-
das o bien con la época de muestreo de
las plantas.

Palabras clave: asignacion de recursos,
intensidad de colonizacion por micorrizas,
interacciones multitroficas, Solanaceae.

ABSTRACT

Trophic interactions impose important
costs to their host plants, affecting patterns
of resource allocation. The relationship
between host and consumers is also influen-
ced by the availability of resources, e.g.,
soil nutrients. In this study, we explored
the relationship among mycorrhiza-plant-
herbivore in natural populations of Datura
stramonium and their correlation with the
content of phosphorus, nitrogen and carbon
in the soil. We estimated the vegetative
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and reproductive biomass of plants, the
arbuscular mycorrhizal colonization and
the level of herbivory in populations of
D. stramonium. The local abundance of D.
stramonium was negatively related to the
content of phosphorus in the soil. In con-
trast, soil carbon concentration affected
positively the vegetative and reproductive
mass of D. stramonium, although it was
negatively correlated with the specific leaf
area (SLA). Of the trophic interactions only
herbivory was significantly correlated with
the SLA and no relationship was detected
between the two interaction types. The lack
of significant response of mycorrhizae to
the soil nutrients concentration, plant per-
formance, and herbivory may result from
the stochasticity in the availability of mycor-
rhizal inoculum (identity and abundance)
in the populations studied.

Key words: resource allocation, mycor-
rhizal colonization intensity, multitrophic
interactions, Solanaceae.

INTRODUCCION

La complejidad ecoldgica de las interac-
ciones biodticas en combinacion con la
variacion espacial y temporal de recursos
provoca una amplia gama de respuestas en
los diferentes niveles de la organizacion
bioldgica, de individuos a ecosistemas. En
el caso de las plantas estas respuestas son
de gran interés, en primer lugar debido a
su capacidad autotrofa que las situa en la
base de las cascadas troficas en cualquier
ecosistema terrestre (Grover y Holt, 1997),
y que son éstas las mediadoras de relacio-
nes entre diferentes organismos que no se
encuentran en el mismo espacio fisico, es
decir, por arriba y por abajo del suelo (van
Dam y Heil, 2011).

50

Las interacciones ecologicas (por ejemplo,
herbivoria arriba y micorrizas abajo del
suelo) consumen el carbono que asimilan
sus hospederos a través de la fotosintesis,
las respuestas en el balance de los costos y
beneficios que éstas generan pueden estar
fuertemenete influenciadas por la disponi-
bilidad de nutrientes en el suelo y la dis-
ponibilidad de luz, afectando los patrones
de asignacion de recursos (crecimiento,
reproduccion y defensa) de éstos (Gehring
y Whitman, 1994; Borowicz, 2013).

La herbivoria puede generar importantes
costos para las plantas, a nivel ecosistémi-
co se estima que los herbivoros consumen
entre 10% y 20% de la masa vegetal por
afio (Barbour et al., 1998). Por esta razon,
pueden afectar no solo el crecimiento y la
reproduccion de las plantas consumidas
sino ademas podrian tener efectos importan-
tes en la progenie, por ejemplo reduciendo
la tasa de germinacion de semillas y la
probabilidad de establecimiento de plan-
tulas (Hendrix, 1988). Las mismas plantas
que son atacadas por herbivoros pueden, a
su vez, estar asociadas a otros organismos
por abajo del suelo y crecer en simbiosis
con hongos del phylum Glomeromycota
(Wang y Qiu, 2006), formando lo que se
conoce como simbosis micorricica arbus-
cular. En general se ha reportado como una
interaccion mutualista en la cual las plantas
hospederas obtienen una mejora en la ad-
quisicion de nutrientes del suelo, principal-
mente fosforo, a cambio de compuestos de
carbono que son consumidos por los hongos
micorrizogenos arbusculares (HMA) (Nut-
man, 1976; Koide y Dickie, 2002; Lambers
et al., 2008). Sin embargo, la asociacion
micorricica representa también un costo
importante para las plantas. Se ha estimado
que los hongos micorrizégenos consumen
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entre 10% y 30% del carbono asimilado por
sus hospederos (Fogel y Hunt, 1983; Finlay
y Soderstrom, 1992; Smith y Read, 2008).
Por lo tanto, las condiciones ambientales
como la disponibilidad de nutrientes en
el suelo juegan un papel importante en la
determinacion de la intensidad de colo-
nizacion en las raices de las plantas por
estructuras fingicas como hifas, vesiculas,
arbusculos o esporas (correspondiendo a la
intensidad de la interaccion micorricica),
lo cual tiende a reducirse rapidamente en
suelos con alta disponibilidad de nutrientes
e incluso afectar la abundancia de éstos
(Treseder, 2004; Guevara y Lopez, 2007,
Garrido et al., 2010b).

Los efectos de la herbivoria y la micorriza
arbuscular en el desempeiio de sus hospe-
deros, han sido estudiados durante décadas
de manera individual (Koide y Dickie,
2002; Smith y Read, 2008; Nufiéz-Farfan
etal.,2007). Se sabe que la disponibilidad
de nutrientes en el suelo y de luz regulan
los efectos negativos de la herbivoria por
ejemplo, al incrementar los recursos existe
una mayor capacidad de las plantas para
reponer el tejido vegetal dafiado y a menor
costo (Herms y Mattson, 1992). Y en el
caso de las micorriza arbuscular se espera
que un aumento en la disponibilidad de luz
permita mantener a las micorrizas a un cos-
to relativamente menor, ya que las plantas
tendrian mayor disponibilidad de carbono
(Gehring y Whitman 2003: Johnson ef al.,
2010). Por otra parte, en ambientes con alta
disponibilidad de nutrientes en el suelo, las
micorrizas podrian resultar redundantes, y
por ende costosas, ya que las plantas po-
drian acceder a estos nutrientes de forma
directa (Daft y El-Giahmi, 1978; Whitbeck,
2001; Hurst, 2002; Gehring, 2003, Vannet-
tte y Hunter 2011).

Identificar los factores que pueden al-
terar los patrones de abundancia, éxito
reproductivo y variaciéon genética entre
interacciones de organismos es de gran
interés para entender el papel de éstos en
los ecosistemas (Strauss y Irwin, 2004; van
Damy Heil, 2011). Existen estudios en los
que se establecen relaciones directas de
los efectos conjuntos de ambas interaccio-
nes sobre el desempeiio de sus hospederos
y de retroalimentacion entre interacciones
encontrandose ademas resultados discor-
dantes (véase Barto y Rillig, 2010). No
obstante se puede esperar que la coexis-
tencia de estos dos tipos de interacciones
tenga efectos emergentes. Por ejemplo, la
asociacion con hongos micorrizégenos,
al mejorar el estatus nutricional de sus
hospederos, podria facilitar el despliegue
de respuestas de defensa antiherbivoro
(Bennett, et al., 2006; Fontana et al., 2009),
lo que a su vez podria disminuir el nivel
de herbivoria. Por otra parte, la actividad de
los herbivoros potencialmente podria
reducir la capacidad fotosintética de las
plantas, limitando los recursos disponibles
para sostener las micorrizas y a su vez la
adquisicion de nutrientes del suelo. Algu-
nos estudios describen efectos negativos
de la herbivoria sobre la colonizacion
micorricica en las raices de sus hospederos
(Gange et al., 2002), mientras que otros
describen efectos positivos de la defolia-
cion en la micorrizacion y crecimiento de
las plantas (Kula et al., 2005), sugiriendo
que las respuestas son idiosincrasicas y
dependen fuertemente de la identidad de
los interactuantes (Klironomos et al., 2004)
y la disponibilidad de recursos, entre otros
(Vennet y Hunter, 2011).

En este trabajo presentamos una des-
cripcion general de la interaccion con
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micorrizas arbusculares y herbivoria en la
planta herbacea anual Datura stramonium
bajo condiciones naturales y exploramos
su correlacion con la fertilidad del suelo.
También exploramos, si los atributos de
desempefio de las plantas se relacionan con
ambos tipos de interaccion (estimaciones
del nivel de colonizacién por micorrizas
arbusculares y herbivoria), y por otro lado,
si existe retroalimentacion entre ambos
tipos de interaccion. De acuerdo a la teoria
esperariamos una correlacion positiva de la
fertilidad del suelo con la biomasa vegeta-
tiva y preproductiva de las plantas, pero
negativa con el nivel de colonizacion por
hongos micorrizogenos. Ademas esperaria-
mos una relacion negativa de los niveles de
herbivoria con los niveles de colonizacion
por hongos micorrizégenos. Esperariamos
una relacion negativa del desempeiio de las
plantas con los niveles tanto de herbivoria
como de micorrizacion en suelos de baja
fertilidad.

Datura stramonium L., fue nuestro siste-
ma modelo para probar estas hipotesis. D.
stramonium es una planta herbacea anual
de la familia Solanaceae que se propaga
solo por semilla. Se distribuye en zonas
templadas y subtropicales del sur de Es-
tados Unidos, México, Centroamérica y
Sudamérica, creciendo en sitios de vege-
tacion secundaria en parches o manchones
de densidad variable (Hernandez, 2006;
Nufiez-Farfan, 1991), es facultativamente
autocompatible (Motten y Antonovics,
1992); sin embargo, es posible que la pro-
genie de autocruza sufra de mayor dafio por
herbivoros que la progenie de entrecruza
(Bello-Bedoy y Nuiiez-Farfan, 2010). En
cuanto a sus herbivoros, se conoce que son
depredadas mayormente por el crisomélido
Lema trilineata (Coleoptera), pero también
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puede ser consumida por otros herbivoros
de los 6rdenes Lepidoptera y Homoptera
(Nufiez-Farfan, 1991). Respecto a las inte-
racciones micorricicas en D. stramonium
existe nula informaciéon en poblaciones
naturales pero bajo condiciones controladas
han sido estudiadas con fines farmacologi-
cos (Saleh et al., 1998) asi como ecoldgicos
(Garrido et al., 2010a).

MATERIAL Y METODOS
Sitios de colecta

En agosto de 2011, 30 individuos de D.
stramonium fueron colectados de ocho
sitios de la zona central del estado de
Veracruz, México. Tres de los sitios se
localizaron aledafios a la localidad de
Zimpizahua (19°26°8.48” Ny 96°57°5.94”
0) registrando ocho individuos y cinco en
la localidad de Coatepec (19°27°19.53” N
y 96°57°33.60” O) con 22 individuos. Las
plantas estaban en edad reproductiva, con
presencia de flores o frutos. Este tlltimo se
encuentra a una elevacion de 1252 m sobre
el nivel del mar. El clima es templado-hu-
medo con una temperatura media de 19°C
y la precipitacion anual alcanza 1 900 mm,
siendo la lluvia mas abundante en verano,
con un promedio mensual de lluvia de casi
283 mm y una temperatura media de 20°C
en el aflo de estudio (CNA, 2012). En am-
bas zonas la presencia de D. stramonium
estuvo asociadaa la perturbacion humana.

Analisis quimico del suelo y follaje

De los sitios donde se localizaron las
plantas en estado reproductivo de D. stra-
monium, se tomaron muestras de suelo.
Las muestras de suelo se colectaron cerca
de las raices de cada planta, alrededor de
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200 gr de suelo por planta. Las muestras
pertenecientes a cada uno de los sitios
fueron homogeneizadas para formar una
muestra compuesta por sitio (ca. 800 gr en
cada sitio), y se estimaron los siguientes
parametros quimicos: concentraciones de
fosforo disponible (Bray y Kurtz, 1945),
y contenido total de nitrogeno y carbono
(LECO, TruSpec). Los analisis quimicos
fueron realizados en el Laboratorio de Ana-
lisis Quimicos de Suelos, Aguas y Plantas
del Instituto de Ecologia, A.C. También
se seleccionaron al menos cinco hojas al
azar de cada planta, de las cuales se usaron
las hojas maduras con el menor dafio por
herbivoros, para estimar la concentracion
de nitrogeno y carbono del follaje en cada
individuo y se calcul6 el cociente carbono/
nitrégeno (C/N) (LECO, TruSpec).

Colonizacion micorricica

Para determinar el nivel de colonizacion
por micorrizas arbusculares, se tomaron
muestras de raices finas (< 2mm) de cada
una de las plantas y se procesaron con la
técnica de clareo y tincion de Koske y
Gemma (1989). Este método consiste en
tratar las raices con una solucion de KOH
al 10% a temperatura ambiente, hasta
que la pigmentacion de las mismas se ha
desvanecido, para D. stramonium tomo
24 horas. Posteriormente las raices se
remojaron en una solucion de HCI al 5%
durante 10 minutos para acidificar el tejido
y asi facilitar la tincion que se realiz6 con
una solucion 4cida de glicerol con azul de
Tripano al 0.05% por 72 horas. Una vez
tefiidas las preparaciones se colocaron 30
segmentos de raiz, de aproximadamente
1.5 cm de largo cada uno, en portaobjetos
(preparaciones). Cada preparacion fue
aplastada colocando un segundo portaob-

jetos sobre ellos para exponer el cortex de
la raiz en donde, de existir colonizacion por
hongos micorrizogenos, se pueden observar
estructuras como hifas, vesiculas y arbus-
culos. La observacion de estas dos ultimas
estructuras, en especial los arbusculos, es
por lo general muy complicada en muestras
de campo por la edad de las raices, ya que
la pigmentacion prevalece atn después del
proceso de clare6 con KOH. Por lo tanto
nuestras observaciones se restringieron a
las hifas. En total se obtuvieron 30 seg-
mentos de raiz en cada preparacion y dos
preparaciones por planta. Para estimar la
intensidad de la colonizacion por hifas de
hongos micorrizégenos cada segmento
de raiz se examino en tres secciones de la
misma, espaciados de manera equitativa
usando el método estandarizado de Mc-
Gonigle et al. (1990), ademas, se estimo el
promedio de la longitud de hifas de hongos
micorrizogenos arbusculares por milimetro
de raiz, siguiendo el método propuesto por
Vega-Frutis y Guevara (2009). Para esto se
utilizo una rejilla en el ocular del microsco-
pio optico (Nikon E600 usando siempre el
aumento 10x), que cubri6 un area de 10 x
10 mm. Colocando cada campo de observa-
cion al centro de esta rejilla, se contabilizo
el nimero de intersecciones entre las hifas
y larejilla. Aplicando una modificacion del
teorema de Buffon (Schroeder, 1974) obtu-
vimos la longitud promedio en cada campo
de observacion de cada planta utilizando la
siguiente formula:

LH(mm) = (100pZ IC)/4F

donde LH es la longitud promedio de hifas,
I es el nimero de intersecciones observadas
entre hifas y la rejilla, C es el nimero de
campos colonizados por hongos micorrizo-
genos arbusculares y F es el nimero total de
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campos observados. Las constantes 100 pm
y 4 corresponde a la apertura de la rejilla y
al numero de lados en la rejilla, respectiva-
mente. Cada segmento de raiz se observo
en tres puntos: arriba en medio y abajo,
por preparacion se tuvieron 90 campos de
observacion y se tuvo el mismo niimero
de campos observados para todas las
plantas.

Porcentaje de herbivoria

Para estimar el porcentaje de herbivoria de
cada planta se colectaron 20 hojas al azar
y se prensaron en papel periodico para su
digitalizacion posterior mediante fotogra-
fia. Las imagenes de las hojas se analizaron
con el paquete ImageJ 1.42 (HYPERLINK
“http://rsb.info.nih.gov/ij/” http://rsb.info.
nih.gov/ij/ ). Para cuantificar el porcentaje
de herbivoria se estim6 primero el area de
las hojas dafiadas. Posteriormente, recons-
truyéndolas se simul6 su area total (hoja
sin dafio). Finalmente del cociente de estas
dos areas foliares (de la hoja dafiada y de la
hoja reconstruida), se estimo el porcentaje
de herbivoria por hoja y en promedio por
cada planta.

Desempeiio de Datura stramonium

Antes de secar las plantas se obtuvieron las
muestras de raices para estimar la intensi-
dad de colonizacion por hongos y de hojas
para los analisis quimicos. Las 30 plantas
colectadas de D. stramonium fueron seca-
das a 65°C por 72 horas. Posteriormente se
obtuvo la masa seca de hojas, tallos, raices,
frutos y semillas con ayuda de una balanza
electronica (OHAUS Adventur TM®, con
precision de 0.001g). La biomasa asignada
a la reproduccion fue considerada la suma
del peso de las estructuras relacionadas a la
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reproduccion y el esfuerzo reproductivo fue
considerado como la proporcion de ésta con
respecto a la biomasa vegetativa. De tres
hojas intactas por planta se estimo el area
foliar especifica (AFE), que es la relacion
entre el areay el peso de cada hoja (cm? g!)
y es una estimacion indirecta de la capaci-
dad fotosintética (Reich et al., 1998).

Analisis de datos

Para analizar la abundancia local de D.
stramonium en funcion de los nutrien-
tes del suelo se utilizd6 un modelo lineal
generalizado (GLM) con error gamma y
funcion de liga raiz cuadrada. EI modelo
incluyd como variables explicativas las
concentraciones de carbono, nitrégeno y
fosforo en el suelo asi como la interaccion
entre las concentraciones de nitrégeno y
fosforo. Para explorar las relaciones entre
la disponibilidad de nutrientes del suelo
con los estimadores de desempefio de las
plantas [peso seco vegetativo, area foliar
especifica (AFE), peso seco de estructuras
reproductivas, esfuerzo reproductivo (peso
seco de estructuras reproductivas/peso seco
vegetativo)], los niveles de herbivoria y la
longitud de hifas de hongos micorrizoge-
nos arbusculares se utilizaron modelos de
efectos mixtos. El componente fijo en los
modelos fue el mismo descrito para el mo-
delo GLM y el componente aleatorio de los
modelos incluy¢ la identidad de la planta
en funcion de la poblacion en la que cada
planta se encontro. Igualmente se utilizé un
modelo de efectos mixtos para analizar las
relaciones entre el nivel de herbivoria en
funcién del nivel de colonizacion micorri-
cicay atributos de desempefio de las plantas
[AFE, cociente del contenido de carbono y
nitrégeno en las hojas (C/N)]. Se utilizé un
modelo analogo para analizar las relaciones
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entre micorrizacion en funcion de la her-
bivoria, AFE y C/N. En todos los modelos
mixtos se utiliz6 una funcion de potencia
o exponencial para modelar la varianza,
lo que permitié cumplir con los supuestos
de normalidad y homocedasticidad de
los residuales, todos los analisis fueron
realizados en el programa estadistico R (R
Development Core Team, 2009).

RESULTADOS
Caracterizacién quimica del suelo

La distribucion de las plantas de D. stra-
monium resultd a manera de pequeiios
parches en los que se encontr6 hasta siete
plantas, siempre en lugares de dosel abierto
cercanos a sitios con perturbacion humana,
como terrenos con reciente remocion de la
vegetacion, acahuales y orillas de caminos.
Se observé que la abundancia local de D.
stramonium (nimero de plantas por sitio)
presentd una relacion negativa con la
concentracion de fosforo en el suelo (32 =

Abundancia local

36.3; gl.=1; P <0.0001; fig. 1), es decir
la abundancia local fue menor cuando la
disponibilidad de fosforo en el suelo fue
mayor. Otros nutrientes del suelo, i.e.,
carbono y nitrégeno no se correlacionaron
significativamente con la abundancia local
de D. stramonium (cuadro 1).

Desempeiio de Datura stramonium

En relacion al desempeiio de D. stramo-
nium, en general las plantas tuvieron una
masa de 69.63 g (EE +9.6), el valor prome-
dio mas alto por sitio fue de 183.33 g (EE
+ 72.18) registrado en el sitio Zima en la
localidad de Zimpizahua donde se observo
el mayor contenido de foésforo. Sin embar-
g0, por sitio observamos que el peso seco
total de las estructuras vegetativas (raices
+ tallos + hojas) estuvo positivamente rela-
cionado con la concentracion de carbono en
el suelo (F=9.13; g.1. =1, 22; p = 0.006;
fig. 2a) mas que con el fosforo, es decir
que plantas mas grandes se encontraron en
sitios donde la concentracion de carbono

20 40

60 80

Concentracién de fosforo en el suelo (mg g™')

Fig. 1. Relacion entre la abundancia local de plantas de Datura stramonium 'y la
concentracion de fosforo en el suelo en poblaciones silvestres en el centro del estado
de Veracruz. Las lineas punteadas marcan el intervalo de confianza 95%.
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Cuadro 1. Contenido de nutrientes del suelo en los sitios de colecta de individuos de D.
stramonium (30 individuos). C = sitios aledafios al municipio de Coatepec; Z = sitios
aledafios a la localidad de Zimpizahua.

Sitio  P(mg/Kg) N% C% CN MO __ pH
S1-C 32 037 41 11 7 65
$2-C 33 037 43 12 7 64
$3-C 14 0.3 36 12 7 76
$4-C 1 024 27 11 5 70
$5-C 53 0.3 35 12 775
S1-Z 0 045 525 12 9 64
S2-Z 42 017 46 27 8 8.1
S3-Z 92 036 58 16 10 74

es mayor. La relacion fue igualmente sig-
nificativa y positiva cuando se analizo por
separado el peso seco de raices (F = 10.8;
g.1.=1,22;p=0.003) y tallos (F=11.2; g.1
=1,22; p=0.002). Sin embargo, la relacion
raices/tallos (R/T) no fue significativa con
ninguno de los nutrientes del suelo.

El AFE se relacion6 negativamente con la
concentracion de carbono en el suelo (F =
4.11, g1. =1, 21, p = 0.05; fig 2b), de tal
manera que se registro mayor AFE de las
plantas de sitios con menor concentracion
de carbono.

Por otro lado, observamos una relacion
positiva con la masa de estructuras repro-
ductivas (F=4.92,g.1.=1,22,p=0.03; fig.
2¢) con el contenido de carbono en el suelo.

Herbivoria y micorrizacién

La herbivoria en el total de plantas regis-
tradas de D. stramonium fue entre 0.4%
y 14.5%, mientras que en los sitios varid
entre 0.9% y 4.1%. Los niveles de herbi-
voria observados en campo no estuvieron
significativamente relacionados con la con-
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centracion de nutrientes en el suelo (cuadro
2), ni con larazén C/N en las hojas (cuadro
3). Sin embargo, si se relaciond significa-
tivamente con el AFE de las plantas (F =
4.68, gl. =1, 22, p = 0.0418). A mayor
AFE las plantas tuvieron mayor porcentaje
de herbivoria.

Por otra parte la longitud de hifas en el cor-
tex de la raiz vario entre cero y 843 pm de
hifas/ mm de raiz. Considerando los sitios,
la longitud de hifas en el cortex vario entre
ceroy 396.5 pm de hifas/mm. La intensidad
en la colonizacién micorricica no estuvo
relacionada significativamente con la con-
centracion de nutrientes del suelo (cuadro
2), ni con los indicadores de desempefio de
las plantas: AFE y larazon C/N en las hojas
(cuadro 3). Finalmente, en este estudio no
detectamos una relacion significativa entre
los niveles de herbivoria y la intensidad de
la colonizaciéon micorricica o viceversa.

DISCUSION

La distribucion de las plantas de D. stramo-
nium esta influenciada, posiblemente, por la
presencia de otras especies de plantas con
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Fig. 2. Relacion entre la concentracion de carbono en el suelo y a) peso seco total
(hojas, tallos y raices), b) area foliar especifica y c¢) biomasa reproductiva (flores y frutos)
de Datura stramonium. Las lineas punteadas marcan el intervalo de confianza 95%.

mayor habilidad competitiva por nutrientes
del suelo, lo que podria reducir la abundan-
ciade D. stramonium (Suter, 2009; Van der
Waal et al., 2009). Por otra parte existen
otros factores no analizados en este estudio
que podrian afectar la abundancia local de

D. stramonium. Por ejemplo, Benvenuti y
Macchia (1997) mencionan que el género
Datura tiene una marcada dormancia de sus
semillas por lo que requieren de ambientes
con mucha disponibilidad de luz para la
germinacion. Aunque no lo consideramos
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Cuadro 2. Resumen de los modelos estadisticos utilizados para evaluar la relacion de la

abundancia local de Datura stramonium (modelo lineal generalizado, con error gamma y

funcién de liga raiz cuadrada), indicadores de desempefio de las plantas y los niveles de

herbivoria (modelo mixto, en la parte aleatoria incluy? la identidad de cada planta dentro
de cada poblacion) en funcion de la concentracion de nutrientes en el suelo.

Abundancia local Peso seco ‘::;:c?:::r Ifs.trtictul:as . ‘E.sﬁ:em? Herbivoria Micorriza
(gl=1) (gl=1,22) (&l =1,21) @®l=1,22) (gl.ll. =1,22) (gl=1,21) (gl=1,21)

e P F P F P F P F P F P F P
Carbono 0.04 0.84 9.13  0.0063 4.11  0.0555 492 0.0372 032 05777 0.82 03748 0.01 09147
Fosforo 3633 <0.0001 0.19 06681 0.11 0.7481 030 0.5910 030 0.5877 0.10  0.7502 3.19 0.0878
Nitrégeno 119 02757 0.14 0.7079 <0.01 09762 0.02 0.8832 049 04906 <0.01 0.9308 0.35 0.5584
Fosforo:Nitrégeno  0.36 0.5472 020 0.6562 0.15 07017 031 0.5836 031 0.5810 0.09 0.7735 0.13 0.7248

Cuadro 3. Resumen de los modelos estadisticos utilizados para evaluar la relacion de los
niveles de herbivoria y micorrizacion (modelo mixto en el que la parte aleatoria incluy6 a
identidad de cada planta dentro de cada poblacion) en funcion de indicadores de desempefio
de las plantas y la intensidad de la interaccion micorricica o la defoliacion respectivamente.

Herbivoria Micorrizacion
gl F P F p
Area foliar especifica 1,22 472 0.0409 0.06 0.8120
Carbono/Nitrégeno en hojas 1,22 0.73  0.4008 0.37 0.5467
Longitud de hifas 1,22 0.15 0.7012 - -—-
Herbivoria 1,22 --- --- 0.09 0.7637

explicitamente, todas las poblaciones se
localizaron en espacios abiertos, sin un
dosel, que pudiese generar variaciones
significativas en la cantidad de luz que
incidia en cada poblacion. Ademas, en un
experimento en invernadero se demostro
que D. stramonium responde principalmen-
te a los cambios de fertilidad en el suelo
(Aguilar-Chama y Guevara, 2012), mas
que la intensidad de luz. Alternativamente,
la historia del disturbio y el tiempo a partir
del mismo son sin duda factores relevantes
que afectan fuertemente la abundancia local
de las especies que colonizan nuevos sitios.
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Sin embargo, es de resaltar que la relacion
existente entre la abundancia local de D.
stramonium y la concentracion de fosforo
en el suelo es fuerte, con mas del 80% de
la varianza explicada por este factor, lo que
sugiere que esta relacion tiene relevancia
bioldgica que debe ser explorada con mayor
profundidad.

Lo anterior se relaciona con algunos
atributos de crecimiento de las plantas
explorados en este trabajo, al menos con
la concentracion de carbono en el suelo.
Estas relaciones pueden ser explicadas en
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Fig. 3. Relacion entre el porcentaje de herbivoria y el area foliar especifica de Datura
stramonium en 32 plantas. Las lineas punteadas marcan el intervalo de confianza 95%.

términos de fertilidad del suelo, que como
se menciono anteriormente, para D. stramo-
nium es un factor fundamental. Se conoce
que la capacidad de intercambio catiénico
incrementa con el porcentaje de carbono
presente en el suelo. En general se crea un
ambiente edafico mas fértil y se pueden
liberar otros nutrientes como el P. Se espera
que tanto el incremento de biomasa como la
asignacion a la reproduccion incremente con
el aumento de nutrientes en el suelo, relacion
que se encontrd en este trabajo, plantas de
D. stramonium alcanzaron mayores tallas en
suelos con mayor fertilidad. Este resultado
es apoyado por la evidencia experimental
reportado por Aguilar-Chama y Guevara
(2012), en el que observaron el tamafio de
D. stramonium es fuertemente afectado por
cambios en la fertilidad del suelo. En el
caso de la eficiencia en la cual las plantas
invierten tejido para realizar fotosintesis
(area foliar en relacion al peso seco 0 AFE),
la relacion entre tamafio y peso es importan-
te, hojas pequeinas y con mayor masa (AFE
bajo) puede reflejar mayor contenido de

tejido estructural y hojas agrandes y livianas
representan una mayor intercepcion de luz'y
asimilacion fotosintética (Evans y Poorter,
2001). Reich (1998) indica que plantas en
ambientes fértiles tienen potencialmente
mayor capacidad de fotosintesis, nosotros
observamos que esta relacion es inversa lo
cual es contrastante, sin embargo conside-
ramos que en el caso de D. stramonium'y en
particular las poblaciones estudiadas el AFE
no es un indicador fiable de su capacidad de
fotosintesis.

En cuanto a las interacciones de manera
individual, los niveles de herbivoria en ge-
neral fueron bajos, considerando que se ha
reportado que el dafio por herbivoros puede
alcanzar hasta un 90% (Nufiez-Farfan,
1991). Aunque los valores observados, es-
tan acorde a lo reportado por Valverde et al.
(2003) entre 1.06% a 47.8% de dafio foliar
anivel de poblacion. Sin embargo, hay que
considerar dos aspectos importantes: cam-
bios relacionados con la abundancia local
de los herbivoros en estas poblaciones, lo
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cual no fue considerado en este estudio, y
por otro lado, que no es posible descartar
si las respuestas a la herbivoria se deben
a un componente genético de las plantas.

Por otra parte, la ausente relacion entre
la colonizacion micorricica y la concen-
tracion de nutrientes del suelo o con el
desempeiio de las plantas, es opuesto con
la evidencia experimental (Koide, 1991;
Treseder, 2004) y con los pocos estudios
en sistemas naturales que muestran que la
intensidad de la colonizacion micorricica
decrece en sustratos fértiles (Guevara y
Loépez, 2007). La aparente falta de respues-
ta de la micorrizacion a los cambios en la
concentracion de nutrientes en el suelo
podria estar dada por diferencias en la dis-
ponibilidad de in6culo micorricico (esporas
viables, hifas en fragmentos vivos de raiz,
y/o micelio extrarradical) en las diferentes
poblaciones estudiadas, cabe sefialar que
la disponibilidad de fosforo en el suelo
determina no solo el nivel de colonzacion
de las plantas hospederas, sino también la
abundancia o densidad fingica (Vannette y
Hunter, 2011), lo que puede determinar de
manera importante el nivel de clonizacion
y la relacion costo-beneficio en la relacion
planta-hongo (Bennett et al., 2006), lo cual
es interesante explorar a fondo en estudios
bajo condiciones naturales.

Por otro lado, la disponibilidad de inoculo
micorricico también puede variar con la
historia de disturbio de cada sitio, es de-
cir la particular forma de alteracion en la
estructura del suelo y vegetacion que se
haya dado en cada sitio (Allen ez al., 1998;
Zapata y Guadarrama, 2004), incluso con
la época del afio, es decir por la estaciona-
lidad. (Allen, 1998; Camargo-Ricalde y M.
Esperon-Rodriguez, 2005).
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Finalmente, en este estudio no se detec-
to6 una relacion significativa entre los
niveles de herbivoria y la intensidad de
la colonizacion micorricica o viceversa.
Este aspecto de la retroalimentacion entre
estas dos interacciones troficas ha recibido
creciente interés (Daft y EI-Giahmi, 1978;
Bethlenfalvay y Pacovsky, 1983; Tester
et al., 1986; Allsop, 1998; Aikio, 2000;
Whitbeck, 2001; Klironomos et al., 2004,
Wearn y Gange, 2007). En particular para
el caso de D. stramonium, Garrido et al.
(2010a) reporta que existe una relacion
negativa entre la densidad de ino6culo mi-
corricico suministrado y la tolerancia a la
defoliacion manual, y a su vez. Garrido et
al. (2010b) mencionan que las respuestas a
la herbivoria de D. stramonium en relacion
a la biota del suelo puede ser altamente
dependiente de la identidad de las especies
de hongos micorricos pero ademas de las
bacterias asociadas a la rizosfera del hospe-
dero, lo cual lleva a un nivel de estudio de
mayor complejidad. Sin embargo, pueden
registrarse respuestas muy variables cuan-
do se estudian las interacciones en campo,
debido a que la composicion de especies y
abundancia varian en tiempo y espacio,
y que la presencia de algunas interacciones
pueden modificar la presencia o ausencia
de otros miembros dentro de la comunidad
o bien por condiciones abidticas (Strauss y
Irwin, 2004). La relevancia de estudios bajo
condiciones naturales es alta, pues permite
elucidar los posibles patrones que han
llevado a la evolucion de estas relaciones.

CONCLUSIONES

La abundancia de D. stramonium en pe-
quefios parches disminuy6 con la disponi-
bilidad de fosforo en el suelo. No obstante,
en los ambiente mas fértiles fue donde las
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plantas de D. stramonium alcanzaron su
mayor tamafio, lo que sugiere una mayor
tasa fotosintética y estd acorde con el rapi-
do crecimiento de esta especie.

La herbivoria se present6 en niveles bajos
pero factores como la abundancia de herbi-
voros o bien de nutrientes del suelo podria
modular las respuestas del hospedero.

No se encontr6 relacion entre la concen-
tracion de nutrientes en el suelo ni de los
indicadores de desempefio de las plantas,
con la intensidad de la interaccion mico-
rricica. Sin embargo, es probable que la
variacion de la disponibilidad de nutrien-
tes en los sitios no fuese suficientemente
grande para evidenciar respuestas en la
micorrizacion de las plantas a cambios en
la fertilidad del suelo, ademas variaciones
en la identidad y abundancia de la fuente
de colonizacion micorricica podrian estar
enmascarando posibles relaciones de los
hongos micorrizégenos arbusculares con
los nutrientes del suelo o el desempeiio de
las plantas.

Asi mismo, es de relevancia considerar
de manera conjunta, factores como la dis-
ponibilidad de nutrientes, abundancia de
especies de hongos, variacion genética de las
poblaciones de plantas que podrian enmas-
carar posibles correlaciones entre los niveles
de micorrizacion y herbivoria, y en general
en estudios de interacciones multiespecifica.
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