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» Resumen — Valoy, Mariana; Mariano Ordano; Analia Benavidez. 2012. “Herbivoria foliar
y autonomia de ramas en Psychotria carthagenensis Jacq. (Rubiaceae)”. Lilloa 49 (1). El prin-
cipio de asignacion establece que los recursos asignados a la defensa contra los herbivoros
comprometen la asignacién de recursos a la reproduccion. Esta disyuntiva diferird bajo distin-
tas circunstancias de autonomia en el uso de recursos a nivel intra-planta. Asumiendo auto-
nomia, esperariamos encontrar mayores niveles de herbivoria en ramas con frutos. Asumien-
do autonomia parcial o nula, las plantas resolverian el conflicto transportando asimilados
entre ramas. Ademas, en plantas perennes, la disyuntiva de asignacion dependera de la
prevalencia en la portacién de frutos por rama en afos consecutivos. Evaluamos estas pre-
dicciones en una poblacion de Psychotria carthagenensis, un arbusto productor de frutos
carnosos dispuestos en infrutescencias solitarias en ramas apicales. Los resultados indicaron
que la proporcién de area foliar removida (pAFR) no difirié entre ramas con frutos (media =
3,4 % + desvio estandar = 3,5) y sin frutos (3,4 = 3,7). La prevalencia fue en promedio del
14 %, e independiente de la pAFR por planta. Estos resultados sugieren que: (1) los niveles
de herbivoria observados no comprometieron la asignacién a la reproduccién y/o el uso y
transporte de asimilados, (2) la autonomia es parcial o nula a nivel de rama apical. Esto
permitiria resolver la disyuntiva entre asignar recursos a la defensa sin comprometer la
asignacion a la fructificacion.

Palabras clave: Asignacion, costo de reproduccién, interacciones planta-animal, ecologia
evolutiva.

» Abstract — Valoy, Mariana; Mariano Ordano; Analia Benavidez. 2012. “Leaf herbivory
and branch autonomy in Psychotria carthagenensis Jacq. (Rubiaceae)’. Lilloa 49 (1). The prin-
ciple of allocation establishes that resources assigned to defense against herbivores compro-
mises resource allocation to reproduction. This trade-off will differ under different circum-
stances of autonomy in the use of resources at intra-plant level. Assuming autonomy, we
might expect to find greater levels of herbivory in branchs with fruits. Assuming partial or null
autonomy, the plants might resolve the conflict transporting assimilates among branchs. Also
in perennial plants, the allocation trade-off will depend on the prevalence in fruit bearing by a
branch in consecutive years. \We evaluated these predictions in a population of Psychotria
carthagenensis, a shrub that produces fleshy fruits arranged in single infrutescences in apical
branchs. The results indicated that the proportion of leaf area removed (pAFR) did not differ
among branchs with fruits (average = 3.4% + standard deviation = 3.5) and without fruits
(3.4 + 3,7). The prevalence was on average 14%, and independent of the pAFR by plant.
These results suggest that: (1) the levels of herbivory observed did not compromise allocation
to reproduction and/or the use and transportation of assimilates, (2) the autonomy is partial
or null at the apical branch level. This might permit resolve the trade-off among allocate re-
sources to defense without compromises allocation to fructification.
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INTRODUCCION

La herbivoria es generalmente considera-
da perjudicial para las plantas, porque de-
crece la tasa de asimilacién de energia. El
proceso produce un desbalance energético
entre la demanda reproductiva y la disponi-
bilidad de energia, y consecuentemente im-
pacta sobre la reproduccion (Stephenson,
1980; Obeso, 2002; Wang et al., 2008). La
produccion de defensas anti-herbivoro es
costosa, y las plantas asignan parte de sus
asimilados, que podrian ser asignados al
crecimiento o a la reproduccion, para la de-
fensa (Herms & Mattson, 1992; Karban,
2011). En consecuencia, se esperaria que la
asignacién de recursos a la defensa compro-
meta la asignacion a la reproduccion, y vi-
ceversa (Levins, 1968; Alpert & Simms,
2002; Lambers et al., 2008).

Como una respuesta a la disyuntiva entre
asignacion a la defensa y asignacién a la
reproduccién, la seleccion natural deberia
promover la evolucién de estrategias que
permitan resolver el conflicto entre la asig-
nacion a la defensa y la asignacion a la pro-
duccion de frutos. A nivel intra-planta, los
recursos asignados a la produccién de frutos
y a la defensa pueden provenir de hojas ad-
yacentes, dependiendo del grado de autono-
mia en el uso, almacenamiento y transporte
de asimilados (Marquis, 1992; Garcia & Ehr-
1én, 2002; Sprugel, 2002; Pratt et al., 2005;
Kawamura, 2010; Oitate et al., 2011). Algu-
nas especies pueden transportar asimilados
entre ramas danadas por herbivoros y ramas
vecinas no dafnadas (Obeso, 1998; Maurer &
Zedler, 2002; Orians et al., 2002). Por lo
tanto, se esperaria que la magnitud de las
consecuencias de la disyuntiva entre la asig-
nacién a la defensa y la asignacion a la re-
produccion disminuya, y que la respuesta de
asignacién dependa de la capacidad de au-
tonomia de la rama (Hoch, 2005; de Kroon
et al., 2005; Kawamura, 2010).

La hipdtesis de autonomia predice que
los niveles de herbivoria en las ramas con
frutos seran mas altos que en las ramas sin
frutos, dado que el costo reproductivo redu-
ciria la asignacién a la defensa (Obeso,
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1997; Marsal et al.,, 2003; Kawamura,
2010). Por el contrario, si la autonomia es
parcial o nula (Sprugel, 2002), las ramas
que no son portadoras de frutos pueden com-
pensar parte del costo asumido por las ra-
mas con frutos (Obeso, 1997; Obeso, 2004;
Kawamura, 2010). Ademas, en las plantas
perennes, la relacion entre el nivel de herbi-
voria y la condicién de portacién de frutos
dependera de si la condicion de portar frutos
de una rama prevalece o no en el tiempo
(Obeso, 1997). En consecuencia, cuando la
prevalencia en portacion de frutos sea baja,
esperariamos que se relacione significativa-
mente con los niveles de herbivoria foliar.
Con base en un estudio observacional de
campo, en este trabajo evaluamos estas pre-
dicciones en Psychotria carthagenensis, una
planta perenne productora de frutos carno-
sos. Especificamente, establecimos los si-
guientes objetivos: (1) estimar y comparar
los niveles de herbivoria foliar en ramas con
y sin frutos; (2) estimar la prevalencia en
portacion de frutos por rama; (3) establecer
el grado y significancia de la relacion entre
la prevalencia y los niveles de herbivoria fo-
liar; (4) discutir sobre la relacion entre los
niveles de herbivoria foliar y la hipotesis de
autonomia.

MATERIAL Y METODOS

AREA DE ESTUDIO

El trabajo fue desarrollado en el Parque
Bioldgico Sierra de San Javier (26°25' S,
65°23' O), provincia de Tucuman, Argentina.
La caracterizaciéon climatica del area esta
descrita en Hunzinger (1995); y la vegeta-
cion en Grau & Brown (1998) y Easdale et
al. (2007). Dentro del Parque, el trabajo se
realiz6 en el Sendero Anta Yacu, una zona
de bosque secundario que fuera un sitio de
cultivo, con aproximadamente tres décadas
de abandono (Rougés & Blake, 2001; Ara-
gbén & Morales, 2003).

SISTEMA DE ESTUDIO
Psychotria (=Uragoga) carthagenensis
Jacq. (Rubiaceae), es un arbusto o arbolito,
predominante en el sotobosque de ambientes



70 M. Valoy et al: Herbivoria foliar de autonomia de ramas en Psychotria...

himedos hasta los 1400 m snm, desde Méxi-
co hasta la zona del Rio de la Plata (Hamil-
ton, 1989). P carthagenensis produce frutos
carnosos dispersados por aves.

Los frutos se disponen en infrutescencias
solitarias en la punta de una rama apical.
La produccion de hojas es mayormente esta-
cional, ocurre generalmente en la primave-
ra, al final de la fructificacion y antes de la
floracion, y los brotes o renuevos de futuras
hojas nuevas se desarrollan en ramas apica-
les sin frutos o en ramas apicales que han
dejado de producir frutos en la misma tem-
porada. Las ramas portadoras de frutos no
producen hojas nuevas durante el periodo de
fructificacién. Por lo tanto, al momento de
la madurez de los frutos, las ramas portado-
ras y no portadoras de frutos pueden consi-
derarse como unidades modulares distingui-
bles a nivel sub-individual.

La produccién, identidad y funcién de
metabolitos secundarios en P carthagenensis
ha sido poco estudiada. Mediante analisis
quimico de hojas, Leal & Elisabetsky (1996)
no detectaron alcaloides. Lopes et al. (2000)
reportan la deteccién de triterpenos (sitosterol
y acido ursdlico) e indican que no detectaron
alcaloides ni iridoides. Bertucci et al. (2008)
detectaron triterpenos/esteroides, flavonoi-
des, terpenos de bajo peso molecular, saponi-
nas, glucésidos, antocianinas y taninos.

Otras caracteristicas biologicas y de his-
toria de vida, referencias y detalles del siste-
ma de estudio se describen en Hamilton
(1985; 1989), Arias & Parrado (1996), Pa-
checo & Grau (1997), Rougés & Blake
(2001), Blendinger & Gianinni (2010), Be-
navidez (2011), Cardozo (2011), Consolaro
(2011) y Faria et al. (2012).

MUESTREO DE CAMPO
Y MEDICIONES

En Agosto de 2010, al inicio de la madu-
racion de los frutos, se seleccionaron 57
plantas de P carthagenensis. Las plantas se
ubican en un area de aproximadamente 12
ha situadas en el interior del bosque. Res-
pecto del tamaiio de las plantas y la densi-
dad focal de plantas, se indican a continua-
cion los estimadores observados (promedio

+ desvio estandar, N= 52 en todos los ca-
so0s): area basal (medida a 20 cm del suelo)
= 12,7 £ 8,7 em?, altura = 2,7 = 0,6 m,
numero de infrutescencias = 39,5 + 36,4,
distancia al vecino reproductivo mas cerca-
no = 0,74 = 0,35 m. En cada planta se co-
lectaron 16 a 30 hojas provenientes de nudos
basales de ramas con frutos (N= 4 a 15 ho-
jas) y sin frutos (N= 9 a 15 hojas), depen-
diendo del numero de hojas disponibles por
nudo. Las hojas fueron colectadas en un ran-
go de altura de 1 a 2,5 m, y se asume que la
variacion en herbivoria foliar debido a la
altura de colecta es despreciable. Se colecta-
ron solamente hojas basales (de mayor lon-
gevidad) con el objeto de controlar el poten-
cial efecto de la edad de la hoja.

Para estimar el area foliar, las hojas se
fotografiaron sobre un fondo plano junto a
una escala milimétrica con una camara Lu-
mix Panasonic DE-A60. Las imagenes fueron
procesadas con el programa ImageJ versién
1.4g (Rasband, 1997). En cada hoja (danada
o no) se obtuvo el area del limbo (cm?) me-
diante la herramienta «varita magica»
(«wand tracing tool») de ImagelJ, la cual
mide el area de la hoja a partir del contorno
observado. Para estimar el area foliar remo-
vida (AFR) en aquellas hojas dafiadas, usan-
do ImageJ, primero se trazé a mano un po-
ligono por el contorno esperado del limbo
de acuerdo con el tamano de la hoja. Lue-
go, el area de este poligono fue asumida
como el area original del limbo, a la cual
se le restd el area foliar medida con la «va-
rita magica» de ImageJ.

Con el proposito de corregir el efecto del
tamaiio de la hoja, se calcul6 la proporcion
de area foliar removida (pAFR) como =
AFR / area del limbo. Un 9,8 % de las hojas
presentaron roturas presumiblemente por
golpe de ramas caidas o choque por viento,
mientras que 18,8 % de las hojas presenta-
ron AFR que podria ser tipificada como dafio
por hormigas y 12,4 % de las hojas presenta-
ron dano que podria ser debido a lepidopte-
ros enrolladores. No se observé dafio por
herbivoros minadores.

En el invierno de 2011, en ramas marca-
das en donde no se colectaron hojas para la
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estimacion de herbivoria foliar, se registro si
una rama que produjo frutos en 2010 tam-
bién produjo frutos en 2011 (n = 47 plan-
tas, 5 a 10 infrutescencias marcadas por
planta). Este proceso se denomind prevalen-
cia en la fructificacién por rama (también
denominado «alternancia»; Monselise &
Goldschmidt, 1982). Luego, obtuvimos la
proporcién de la prevalencia por planta,
como el numero de ramas que produjeron
frutos en 2011 / namero de ramas que pro-
dujeron frutos en 2010.

ANALISIS DE DATOS

Para determinar las diferencias entre ra-
mas con y sin frutos en términos del area de
la hoja, el AFR y la pAFR, se aplicé una
prueba t pareada sobre el promedio por
rama y por planta de cada variable de res-
puesta (N = 1476 hojas, 55 plantas). Para
determinar la relaciéon entre herbivoria foliar
y prevalencia, se realizé una regresion entre
la pAFR (variable explicatoria) y la preva-
lencia (variable de respuesta), utilizando el
promedio por planta (N = 47 plantas). To-
dos los analisis fueron realizados con el pro-
grama R versién 2.14.1 (R Development
Core Team, 2011).

RESULTADOS

El area del limbo en hojas sin dafio varié
entre 0,6 y 98,2 cm? (promedio = 18,1; des-
vio estandar = 11,2; N = 966). Las hojas
sin dano de las ramas con frutos tendieron a
ser mas grandes que las ramas sin frutos; sin
embargo, estas diferencias fueron no signifi-
cativas (Tabla 1). El dafio foliar absoluto
por planta fue en promedio de 0,65 cm?
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(desvio estandar = 1,7; N=1472), y vario
entre dafno nulo (65,9 % de las hojas obser-
vadas) y 17,0 cm?. El maximo valor observa-
do de pAFR fue 0,59 (promedio = 0,03; des-
vio estandar = 0,08). El AFR y la pAFR no
difirieron entre ramas con frutos y ramas sin
frutos (Tabla 1).

La mayoria de las ramas que produjeron
frutos en 2010, no produjeron frutos al afio
siguiente. En promedio para la poblacién
estudiada, 13,9 % de las ramas produjeron
frutos consecutivamente (minimo = 0, maxi-
mo = 71,0 %; desvio estandar = 17,5 %).
La variacién entre plantas en términos de la
prevalencia no dependi6 del promedio de la
PAFR por planta (R? gjustado = -0,017; F =
0,226, g.1. = 1,45; P = 0,637).

DISCUSION

Los niveles de herbivoria foliar observa-
dos en la poblacién estudiada de P carthage-
nensis no parecieron generar una disyuntiva
entre la asignacion a reproduccion y la asig-
nacion a defensa. En una situacion en que el
costo reproductivo compromete la asigna-
cion a la defensa esperariamos que los nive-
les de herbivoria en las ramas con frutos fue-
sen mas altos que en las ramas sin frutos
(Obeso, 1997). Sin embargo, no encontra-
mos diferencias en los niveles de herbivoria
entre ramas con frutos y sin frutos. Este re-
sultado sugiere que (1) la autonomia en el
uso, transporte y asignacion de asimilados
podria ser despreciable o nula, (2) se expre-
sa a tal grado que resulta no detectable me-
diante el uso del nivel de herbivoria como
indicador del uso de recursos a nivel sub-in-
dividual, (3) o la autonomia seria una res-

Tabla 1. Resumen estadistico del area de la hoja (hojas sin dafio por herbivoria, cm?), el area
foliar removida (AFR, cm?) y la proporcion de area foliar removida (pAFR) en ramas con y sin
frutos (se indica media + desvio estandar por planta) en una poblacién de P carthagenensis;
y resultados de la prueba de t pareada (N = 55 plantas).

N Ramas con frutos Ramas sin frutos t P
Area de la hoja 55 19,16 + 6,93 16,98 + 9,44 1,680 0,099
AFR 57 0,83 £+ 0,71 0,64 £+ 0,73 -0,097 0,923

pAFR 57 0,034 + 0,035

0,034 = 0,037 0,044 0,865
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puesta plastica que depende del nivel de
dafio y los niveles de herbivoria no fueron lo
suficientemente severos como para inducir
autonomia.

Futuros trabajos de caracter experimental
(por ejemplo, Obeso, 1998; Sprugel, 2002), y
que consideren la variacion en disponibilidad
de recursos, la productividad, la longevidad
foliar, y el desempefio reproductivo, podrian
ayudar a dilucidar la magnitud y direccion de
las relaciones entre asignacién y uso de recur-
sos, v los niveles de herbivoria foliar. En este
sentido, otros sistemas podrian ser mas ade-
cuados para explorar la hipotesis de autono-
mia, tales como especies con sistemas repro-
ductivos polimérficos (e.g., Obeso, 1998).
Aungque los resultados obtenidos no permiten
discernir las relaciones subyacentes entre
asignacién, autonomia y herbivoria en P car-
thagenensis, discutiremos en general como
podrian vincularse estos procesos en relacion
alo observado en este trabajo.

La asignacion de recursos a la defensa no
necesariamente compromete la asignacién de
recursos a la reproduccion (Gianoli & Neime-
yer, 1997). Esta disyuntiva se basa en una
condicion de disponibilidad limitada de re-
cursos (Levins, 1968). Por el contrario, si la
disponibilidad de los recursos no es limitada,
esperariamos que no exista tal disyuntiva, y
se esperaria que este patron se refleje en la
prevalencia en la portacion de frutos. Las ra-
mas podrian producir frutos en afios consecu-
tivos bajo una condicion de alta disponibili-
dad de recursos. Sin embargo, como mostra-
mos en este estudio, los bajos niveles de preva-
lencia en la portacion de frutos no apoyan
esa hipoétesis alternativa, ya que sélo una sép-
tima parte de las ramas observadas mantuvie-
ron frutos entre un afio y el siguiente, mientras
que el resto de las ramas alternaron la pro-
duccién de frutos con la produccion de hojas.

Por otro lado, las defensas constitutivas se
encuentran presentes en la planta indepen-
dientemente del dafio causado por los herbi-
voros (Strauss et al., 2002). Esto sugiere que
la asignacion de recursos a la produccion de
defensas constitutivas podria ser indepen-
diente de la asignacion de recursos a la fruc-
tificacion.

Complementariamente, habria que ex-
plorar si la produccién de defensas induci-
das podria comprometer la asignacién de
recursos a la fructificacion. Entre los com-
puestos con potencial funcién anti-herbivoro
que se han detectado en hojas de P carthage-
nensis (ver seccion «Sistema de estudio»),
algunos tipos de terpenos y triterpenos, algu-
nos glucosidos (glucosinolatos) y taninos
podrian funcionar como compuestos de de-
fensa anti-herbivoro (Berenbaum, 1983; Ha-
german & Butler, 1991; Sagers & Coley
1995; Strauss et al., 2002; Xiao et al., 2007;
Schaller, 2008), y entre ellos los glucosinola-
tos y los taninos podrian funcionar también
como defensas inducidas (Karban & Myers,
1989; Agrawal, 1998; Karban, 2008). La
asignacion de recursos para la produccion
de defensas inducidas o constitutivas depen-
deria ademas de la estrategia de defensa ex-
presada por la planta (van der Meijden et
al., 1988; Boege & Marquis, 2005; Nufiez-
Farfan et al., 2007). La asignacién de recur-
sos a los distintos tipos de defensas y estrate-
gias anti-herbivoro y su relacion con la asig-
nacién diferencial de recursos (Hare, 2012)
representa una ruta de investigacién promi-
soria y ha sido raramente abordada en siste-
mas de la region, y mucho menos si se con-
sidera su relacién con la autonomia en el
uso y asignacion de recursos a nivel sub-indi-
vidual.

La autonomia parcial o nula implicaria
que las ramas no portadoras podrian com-
pensar parte del costo asumido por las ra-
mas con frutos en un afo dado (Obeso,
1997; Avila-Sakar et al., 2003). En conse-
cuencia, se esperaria que una baja prevalen-
cia sea un mecanismo para resolver la pre-
sién impuesta por los herbivoros en la asig-
nacion de recursos a defensa (Marquis et al.,
1997). En este estudio no encontramos una
relacion entre los niveles de herbivoria y la
prevalencia en la portacion de frutos, un re-
sultado que puede ser tanto una respuesta
proximal a la variacién en condiciones bio-
ticas y abidticas, como una respuesta deriva-
da de presiones de seleccién impuestas por
los herbivoros en el pasado. En cualquiera
de estos escenarios, la autonomia podria ser
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mas importante a mayores niveles de organi-
zacion, como las ramas principales deriva-
das del tronco. Se ha documentado para
otras tres especies del género Psychotria, que
los recursos son almacenados a nivel de tallo
(Tissue & Wright, 1995), por lo cual y de-
pendiendo del grado de integraciéon entre
niveles modulares (Banuelos & Obeso,
2004; Kawamura, 2010), los asimilados po-
drian haber sido transportados desde las ra-
mas basales hacia las ramas apicales, apor-
tando los recursos necesarios para la defensa
y/o la fructificacién.

La respuesta reproductiva de las plantas
ante la defoliacién depende de la capacidad
de autonomia de la rama (van der Wal,
1985; Sprugel et al., 1991). Este mecanismo
involucra factores como la capacidad de dis-
tribucion de asimilados y la arquitectura
vascular de la planta (Gifford & Evans,
1981; Obeso, 1998; Sprugel, 2002;
Kawamura, 2010; Oitate et al., 2011). La
autonomia en el uso, almacenamiento y
transporte de asimilados (Watson & Casper,
1984; Sprugel, 2002; Kawamura, 2010) es
un atributo particular de la poblacién y de
la especie (Obeso, 1998). La autonomia pue-
de ser trivial, parcial, o constituir la princi-
pal contribuciéon de recursos para la fructifi-
cacion (Janzen, 1976; Stepherson, 1980;
Tuomi et al., 1988a, 1988b; Sprugel, 2002;
Volpe et al., 2008; Kawamura, 2010; Oitate
etal., 2011).

Estudios que evaluaron la respuesta al
dafio en ramas individuales, encontraron
que las ramas dafiadas crecen menos y pro-
ducen menos semillas (Marquis, 1988; Wis-
dom et al., 1989; Haukioja et al., 1990).
Este efecto negativo del dafio foliar sobre la
reproduccién puede tener lugar atn cuando
operen vias compensatorias (McNaughton,
1983; Watson & Casper, 1984; Belsky, 1986;
Sprugel, 2002), tales como el movimiento de
recursos desde las partes no dafadas (Jons-
dottir & Callaghan, 1989; Shea & Watson,
1989), la contribucién de asimilados produ-
cidos por frutos inmaduros (Bazzaz et al.,
1979) o el incremento en la tasa fotosintéti-
ca de hojas en ramas no dafiadas (Painter &
Detling, 1981; Heichel & Turner, 1983). Esto
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sugiere que la existencia de mecanismos de
compensacién no necesariamente declinara
la disyuntiva de asignacién de recursos, por
lo que el perjuicio sobre las plantas derivado
del dafio por herbivoros dependeria de la
tasa de movimientos de recursos y defensas
quimicas entre y dentro de los sectores de la
planta (Zangerl et al., 2002; Avila-Sakar et
al., 2003, Oitate et al., 2011). Estudios que
usaron marcadores de C!3 para reconocer el
uso y transporte de fotoasimilados, sugieren
que el transporte entre ramas o entre brotes
depende del gradiente de concentracion de
asimilados entre el sector fuente y el sector
sumidero (Volpe et al., 2008; Oitate et al.,
2011).

La evaluacién de los costos de reproduc-
cion en las plantas que incluyen los costos
ecoldgicos mediados por herbivoros ha sido
una aproximacion poco explorada (Sanchez-
Humanes et al., 2011). Esta perspectiva es
potencialmente estimulante, debido a que la
variacion en abundancia de herbivoros en el
tiempo y en el espacio puede ser explicada
por cambios en los patrones de distribucion
de recursos en las plantas (Miller et al.,
2006) y porque el grado de integracién entre
niveles modulares deberia reflejarse en los
niveles de herbivoria (Kawamura, 2010).
Sin embargo, es una tarea dificil de resolver
en la practica. En conjunto, el grado de inte-
raccién e integracién dentro de médulos y
entre modulos dentro de una planta podria
jugar un rol fundamental para determinar la
magnitud de las disyuntivas de asignacion,
por lo que no necesariamente la disyuntiva
de asignacion se vera reflejada en los niveles
de herbivoria foliar.

Una avenida de investigacion alternativa
es preguntarse si los patrones de prevalencia
observados en P carthagenensis son el resul-
tado de presiones impuestas por la heteroge-
neidad ambiental (de Kroon et al., 2005;
Kawamura, 2010), y si esas presiones po-
drian ser mas importantes que las presiones
de los herbivoros foliares. Como una futura
via de investigacion, queda por determinar
si mecanismos de interaccion entre moédulos
vinculados a la alternancia sub-individual
en el despliegue de flores y frutos son un
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blanco de la seleccion mediada por anima-
les, o un producto cruzado con respuestas a
la interaccién con el medio abiético. Debido
a que la mayoria (si no todos) los caracteres
de las plantas de importancia primaria para
la reproduccion son expresados a nivel mo-
dular (de Kroon et al., 2005; Herrera,
2009), la selecciéon natural probablemente
favorecera aquellos genotipos con respuesta
modular y reglas de interaccién entre médu-
los que mejor ajusten con las condiciones
dominantes en el ambiente natural de la
planta (de Kroon et al., 2005; Kawamura,
2010). En otros términos, la integracion fun-
cional de mecanismos fisiolégicos y de
«comportamiento» modular, pueden ser
blancos de la seleccion natural. La idea de
optimizacién que subyace en las investiga-
ciones sobre las respuestas de las plantas a
condiciones bidticas y abioticas (Farnsworth
& Niklas, 1995), contradice la propia carac-
teristica de modularidad de las plantas, ca-
racteristica que combinada con la plastici-
dad a nivel individual y sub-individual (de
Kroon et al., 2005; Kawamura, 2010), su-
giere que las plantas no caminan una sola
ruta evolutiva en la resolucion de conflictos
derivados de la disponibilidad de recursos.
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