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One of the most emblematic mutualistic inte-
ractions in the Neotropics is that between Acacia
plants and Pseudomyrmex ants. In his first studies,
D. H. JANZEN (1969) related the functional
defensive system by the ants to allelopathic chemical
agents, thus this system can be associated to induced
defensive systems. Our study system, the interaction
between Acacia cornigera and two Pseudomyrmex
species (P gracilis and P ferrugineus), includes ant
colonization patterns and plant behavior after colo-
nization. Previous research on ant defensive roles had
mentioned that P. ferrugineus was a good defensive
system for Acacia plants, and that P gracilis was a
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so-called parasite of the system. Here we suggest
that the subsistence mechanism between the two
ant species is based on chemical products, clear post-
damage signals which, are intrinsic to the plant and
promote recruitment and defense by the two species
of Pseudomyrmex.

Acacia cornigera , P ferrugineus, P gracilis, defen-
sive occurrence, coexistence mechanisms, chemical
stimuli.
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La conservacion de las relaciones interespecificas
entre plantas y animales, como son las interacciones
que se establecen entre plantas acacias y hormigas,
subyace en la valoracién de mecanismos dindmicos
que obedecen a procesos quimicos que modulan las
fuerzas evolutivas a las que se ven sujetas todas las
especies (DICKE & TAKKEN, 20006). Las interac-
ciones mirmecéfilas entre plantas del género Acacia
con hormigas del género Pseudomyrmex poseen
peculiaridades, como la de la asociacién de diferentes
especies de hormigas asociadas con una sola especie
de acacia. Estas relaciones tienen el potencial de gene-
rar diferencias en el mantenimiento y resultados de la
interaccién y por ende de modificar las trayectorias
evolutivas de estas relaciones (Figura 1). En una selva
baja caducifolia del centro de Veracruz (México), se
estudié la relacién defensiva entre dos especies de
hormigas: Pseudomyrmex gracilis (Fabricius, 1804)
y Pseudomyrmex ferrugineus (Smith E, 1877) sobre
su planta Acacia cornigera (L.) (Willd., 1806) para
ello comparamos los patrones de dafo, ademds de
la respuesta de las hormigas a un estimulo asociado
con la herbivoria (presencia de un herbivoro). En
la fuerza del Neotrépico (Parte II) detallamos como
los censos puntuales de herbivoria indicaban que
plantas colonizadas por P ferrugineus presentaban
menor dafo foliar y en pruebas con herbivoros
artificiales, P ferrugineus mostré menor tiempo
de arribo a la presa y mayor nimero de hormigas
patrullando (resultados similares presentan LARS ez
al. 2008). Sin embargo ;cudles son los mecanismos
que promueven la prevalencia de la interaccién
Acacia cornigera - Pseudomyrmex gracilis? De acuerdo
con ANURAG AGRAWAL (1998) la diferencia en
el reclutamiento defensivo podria ser explicada por
estimulos quimicos post-dafio de las plantas. En
este estudio nosotros demostramos que los extractos
foliares de Acacia cornigera colonizadas por ambas
hormigas, mostraron mayor actividad defensiva por
parte de P, ferrugineus'y P gracilis, al incrementarse
en cantidad de patrullaje en el drea estimulada. En
los fasciculos precedentes (SANCHEZ-GALVAN Y
RICO-GRAY 2011a, 2011b) se demostraron claras
diferencias en la defensa de estas dos hormigas, que
senalaban en inicio que hormigas P, ferrugineus como
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la especie mds eficientes en términos defensivos
(estimulos fisicos), mientras que las hormigas P
gracilis se mantenian en bajas proporciones dentro
de la poblacién jugando un papel despreciable para
la interaccién. En esta dltima parte, se demuestra
que el mantenimiento de la interaccién mirmecéfila
Acacia-Pseudomyrmex gracilis estd mediado por esti-
mulos quimicos, los que responden ambas especies
de Pseudomymex, es decir senales quimicas que pue-
den ser interpretadas por las hormigas como sefales
fidedignas de dano que disparan un mecanismo mds
eficiente en la defensa que la simple presencia de un
herbivoro, permitiendo asi la coexistencia de ambas
especies en interaccion con las acacias.

Fig. 1.- Ejemplos de la interaccién Acacia-Pseudomyrmex
(fotos de ALEX WILD, 2007).

En los 60’s los estudios de PAUL R. EHRLICH
y PETER H. RAVEN (1964) formaron uno de los

planteamientos mds influyentes en ecologia evolutiva,
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“son las interacciones bioldgicas y sobre todo las inte-
racciones inter-especificas entre plantas y animales el
motor generador de biodiversidad mds fuerte de la
naturaleza’. La diversidad que comtiinmente la idea-
lizamos como un gran ndmero de especies, abarca la
multiplicidad que aglutina la gran variedad de formas
de vida y rutas en las cuales las especies se relacionan
entre si. Cada una de estas asociaciones presenta
atributos emergentes que las hacen distinguibles
bajo la dptica del estudio en ecologia evolutiva. La
mayoria de la evidencia empirica plantea a la herbi-
vorfa como una interaccién negativa (MATTSON
& ADDY, 1997; sin embargo ver BELSKY, 1986),
que actiia como una presién de seleccién sobre las
plantas y conduce a respuestas adaptativas por parte
de ellas. Es decir, las plantas a la vez que lidian con
los herbivoros, tienen que mantener su adecuacién.
Por otro lado, los herbivoros tienen que adaptarse
a las nuevas condiciones impuestas por las plantas,
esto es conocido como la “carrera armamentista’
(BERENBAUM & ZANGERL 1998, FUTUYMA
1983; RAUSHER 1988, sinz embargo ver RESTIFF &
KOELLA, 2003). Bajo una perspectiva fito-centrista
para poder lidiar con las consecuencias de los danos
por los herbivoros, las plantas han desarrollado estra-
tegias para enfrentarlos, evitarlos o disminuir su pre-
ferencia sobre ellas. Estas estrategias defensivas en la
literatura han sido clasificadas como tolerancia y resis-
tencia (VERKAAR, 1998; RAUSHER 1996, 2001;
ROSENTHAL & KOTANEN 1994; STOWE Ex
al. 2000; STRAUSS & AGRAWAL 1999).

La tolerancia son todos aquellos mecanismos
fisioldgicos que utiliza la planta para amortiguar el
dano de los herbivoros esto sin comprometer su ade-
cuacién, es decir es el grado de afectacién del dano
sobre la adecuacién de una planta comparado con
su estado ileso (STRAUSS & AGRAWAL, 1999).
Los mecanismos mds comunes de la tolerancia son:
el incremento de la actividad fotosintética, el creci-
miento compensatorio, la activacién de meristemos,
la utilizacién de reservas, los cambios en la fenologia
y el cambio en la arquitectura de la planta (TIFFIN,
2000). En general, en estos mecanismos las plantas
no se enfrentan directamente al ataque de los herbi-
voros, sino que simplemente compensan (o toleran)
el dafno causado.
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En contraste, la resistencia se concibe como cual-
quier rasgo de la planta que reduce la preferencia o
desarrollo de los herbivoros (KARBAN Y BALWIN,
1997), es decir son todos los mecanismos que repelen
o evitan que alguna planta sea atacada. Esta manera
de lidiar con los herbivoros es lo mds conspicuo de
las defensas en las plantas y abarca estructuras muy
llamativas como espinas y pubescencias, hasta rela-
ciones muy complejas con otras especies en donde
estas son utilizadas por las plantas para su propia
defensa. Por funcionalidad separaremos las defensas
anti-herbivoro de las plantas en: i) defensas fisicas,
como la presencia de espinas, tricomas, pubescencias
o la dureza de las hojas; ii) defensas quimicas, como
el contenido concupiscente de la planta de terpenos,
alcaloides, glucésidos, etc.; iii) defensas bioldgicas,
como es el reclutamiento de una especie de animal
para defender a una planta (DIAZ-CASTELAZO Er
al., 2004) y iv) defensas inducidas como las reaccio-
nes (usualmente quimicas) de las plantas posterior
a un dano sufrido, para impedir el ataque de una
segunda generacién de herbivoros (KARBAN Y
BALDWIN, 1997).

Una de las defensas biolégicas mds reconocidas
en la naturaleza son las interacciones mirmecéfilas,
que se presentan cuando las plantas desarrollan
sitios de anidacién y alimento especializado para
un cierto gremio especializado de hormigas, cuyo
establecimiento y conducta de forrajeo en la planta
le brindardn a esta una potencial fuerza defensiva
contra herbivoros (RICO-GRAY & OLIVEIRA,
2007, ver mis detalles en SANCHEZ- GALVAN
Y RICO-GRAY 2011a, 2011b).

Durante los Gltimos 12 afos, se ha dado un
incremento en el nimero de estudios que postulan
la existencia de la induccién de defensas en sistemas
mirmécofilos de aparente estabilidad de especiali-
zacién como la interaccién Acacia-Pseudomyrmex
(Tabla 1). ANURAG AGRAWAL (1998), es el
primer investigador que vislumbra este escenario,
estudié las plantas de Cecropia obtusifolia Bertol y
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hormigas del género Azteca (A. Xanthocroa (Wheeler,
1942) y A. constructor (Emery, 1896)) y, puso a
prueba el reclutamiento defensivo de las hormigas
a diferentes sefales asociadas con la herbivoria y a la
posible liberacién de estas sustancias quimicas post
dano. Los tratamientos incluyeron la presencia de
herbivoros, extractos de las hojas y danos foliares,
siendo este tltimo tratamiento el que provocd una
mayor actividad defensiva de las hormigas. Ademds,

Sp. de planta Sp. de hormiga

Senal quimica

|
Cuadernos 4 Biodiversidad 38 (2012): 13-22

encontré una correlacién positiva con la intensidad
del dafo y el aumento en la defensa por parte de
las hormigas, argumentos que le llevaron a sugerir
la existencia de senales voldtiles provenientes del
dano foliar que direcciona el patrullaje defensivo
de las hormigas hacia sitios puntuales de dano
en la planta (AGRAWAL, 1998; AGRAWAL &
RUTHER, 1998).

Referencia

mirmecéfila mirmecéfila

Cecropia obtusifolia Azteca xanthocroa Es posible que sea un | AGRAWAL, 1998.
Azteca constructor compuesto hexano AGRAWAL & RUTHER, 1998.
Leonordoxa africana Phetalomyrmex Metil salicilico BROUAT et al., 2000.
phylax
Maieta guianensis Pheidole minutula no descrita LAPOLA et al., 2003.
Crematogaster leavis
Maieta poepigii Pheidole minutula no descrita CRISTIANINI & MACHADO,
2004.
Hyrtella myrmecophila | Allomerus no descrita ROMERO & 1270, 2004.
octoarticulatus
Cordia nodosa Allomerus no descrita EDWARDS et al., 2007.
octoarticulatus
Macaranga bancana Crematogaster spp. | Alcoholes hexanos, | INUI & ITIOKA, 2007.
aldehidos y esteres.
Macaranga beccariana
Solo presentes en
Macaranga Macaranga winklerii:
trachyphylla nonanol, 2 nexanol y
(z) 3 hexanol.
Macaranga winkleri
Piper fimbulatum Pheidole sp. Oxylipin RES y B- MAYER et al., 2008.
carophylLeno
Tococa bullifera Azteca sp. no descrita BRUNA et al., 2008.
Maieta sp. Pheidole sp.

Tabla 1.- Estudios cientificos que reportan el papel de sustancias quimicas promotoras de conducta defensiva de

hormigas dentro de sus sistemas mirmecéfilos.
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Desde el punto de vista de la hormiga, el activar
el patrullaje por sefales poco fidedignas, resultaria
una actividad arriesgada. Estas sefiales falsas pueden
ser el movimiento de la planta por las rifagas de aire,
las gotas de lluvia, nidos de algunas aves o la sola
presencia de los herbivoros sin un ataque de por
medio (YOUNG et al., 1990; CRONIN, 1998).
En consecuencia, el responder a este tipo de sefiales
inconsistentes puede tener un alto costo energético
para las hormigas, ademds de importantes riesgos
de depredacién y desecacidn, por lo cual resultaria
conveniente la existencia de sefiales “fidedignas” que
dirijan el patrullaje hacia sitios puntuales de dafo.

Desde el punto de vista de las plantas de Acacia,
resulta igualmente ventajoso el producir senales
quimicas de bajo costo energético que modulen la
funcién defensiva de sus hormigas, ya que la pro-
duccién de domacios, cuerpos de Belt y nectarios
extraflorales implica también altos costos energéticos
(HEIL ez al., 2004; HEIL, 2005). Esta inversién
bien podria ser ocupada para el crecimiento y la
reproduccién de las Acacias, ya que son demandantes
de luz, con altas tasas de crecimiento (DIRZO ez al.,
1997), y donde el mantenimiento de una colonia de
hormigas, que serdn abastecidas constantemente de
nutrientes, puede comprometer su propio desarrollo

(JANZEN, 1966; EUBANKS, 1997).

En conclusidn, la existencia de senales quimicas
post dafo en la relacién mirmecofila Acacia-Pseu-
domyrmex, implicaria para ambos participantes,
la disminucién de los costos derivados de la inte-
raccion.

k|

Se ha sefalado que los recursos presentes en las
relaciones mutualistas son atractivos para otras espe-
cies, por lo cual las hace susceptibles a ser parasitadas
con especies que toman las recompensas y omiten
los beneficios (BRONSTEIN, 2001; WILKINSON
& SHERRATT, 2001; YU, 2001). Nuestro escena-
rio de estudio muestra que las hormigas P gracilis,
aunque en baja proporcién (32.4%), persisten en la
interaccién con las Acacias (SANCHEZ-GALVAN
& RICO-GRAY, 2011a), a pesar de no defender a
sus plantas hospederas ni reaccionar ante la presencia
de un herbivoro simulado (SANCHEZ-GALVAN
& RICO-GRAY, 2011b). En sentido estricto, la
presencia de una especie de hormiga que no otorga
los “servicios” de proteccién pero aprovecha las
ventajas de la planta hospedera puede considerarse
como pardsita (BRONSTEIN, 1994, 2001). A este
respecto un estudio reciente de CLEMENT LARS
et al. (2008) sefalan que P gracilis tiene una histo-
ria de vida diferente a P ferrugineus, que involucra
la produccién de colonias pequenas con una alta
proporcién de castas aladas, caracteristicas que le
confieren la capacidad de moverse en mayor cantidad
y colonizar mds plantas. Esto puede ser interpretado
como una estrategia “7” que involucra un creci-
miento rdpido y maximiza la inversion reproductiva.
Bajo esta condicién, P gracilis tiene capacidad de
invadir plantas, sin embargo esta debe de ser en una
proporcién baja, ya que si bien tiene la capacidad de
colonizar mas plantas pondrd en riesgo la relacién
entre la Acacia y la hormiga “honesta”. Pero, quizds
la presencia de un herbivoro simulado (LARS ez
al., 2008, SANCHEZ-GALVAN & RICO- GRAY,
2011b) no es un estimulo adecuado en la evaluacién
de la eficiencia defensiva de ambas especies de hor-
migas, por que quizds la presencia de un herbivoro
no es una senal fidedigna que detone la reaccién
defensiva de P gracilis en defensa de su planta.

Cuadernos 4 Biodiversidad 38 (2012): 13-22
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El objetivo de esta tltima fase experimental fue
contrastar el comportamiento defensivo de las dos
especies de hormigas del género Pseudomyrmex que
colonizan plantas A. cornigera induciendo poten-
ciales senales quimicas que tuvieran efecto sobre el
patrullaje de las hormigas. Para ello, se disenaron tra-
tamientos que intentaron extraer o desencadenar la
produccién de sustancias provenientes del post dano.
Cada uno de éstos y su respectivo control fueron
aplicados en un diseno pareado dentro de una misma
planta, se tomaron como drea de observacién hojas
focales que compartieron el mismo grado de filota-
xia. Todos los tratamientos se realizaron en plantas
colonizadas por ambas especies de hormigas, siempre
considerando arquitecturas y tamanos similares, y la
variable respuesta de estos disefios fue el nimero
puntual de hormigas presentes en la hoja focal por
minuto, es decir la ocurrencia defensiva (Fig. 2).

Fig. 2.- Fotografias de la fase experimental de este trabajo
realizada en Dos Rios, Veracruz, México.

La asignacién de tratamientos en las plantas, asi
como dentro de las plantas (hojas) fue mediante un
sorteo al azar. Ocupando lotes de 40 plantas por
tratamiento (en total 120 plantas), se formaron en
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pares por especie de hormiga, en cada una de las
hojas focales (tratamiento y control) se registraron
censos puntuales cada minuto durante 10 minutos
después de ser aplicado el tratamiento. Los trata-
mientos fueron:

Herbivoria artificial (dafio fisico): Se realizé un
corte con tijera removiendo aproximadamente el
40% del drea foliar total de cada hoja seleccionada.
El control para este tratamiento consistié en la
manipulacién de una hoja por medio de las tijeras
pero sin realizar el corte, esto con el propésito de
descontar el efecto del movimiento de las hojas al
efecto del corte.

Extracto acuoso de Acacia: Se realizaron extrac-
tos de hojas de Acacia, para ello se colecté follaje de
Acacia cornigera (+ 50gr) en plantas independientes,
se macerd 7 situ con agua para posteriormente filtrar
este extracto en una tela de algodén y se aplicaron
cinco gotas de este extracto en el centro de la hoja
focal designada. Como control a este tratamiento
se colocé igualmente cinco gotas de agua a la hoja
focal control.

Extracto de Acacia con Metanol: Se realizaron
extractos de hojas de Acacia, para ello se colecté
follaje de Acacia (+ 50 gr) en plantas independien-
tes, macerdndolo y poniéndolo en reposo en 60
ml de metanol durante 24 horas. Posteriormente,
este extracto fue filtrado en una tela de algodén
y aplicado en el centro de la hoja focal designada
(cinco gotas). Como control a este tratamiento se
colocaron igualmente cinco gotas de Metanol a la
hoja focal control.

Como era de esperar, observamos que las hor-
migas P ferrugineus acudieron significativamente
en mayor cantidad ante los tres tratamientos Corte
de la hoja (U=0.000, Z=3.779645, p=0.000157),
extracto acuoso de Acacia (U=0.000, Z=3.779645,
p=0.00015) y extracto de Acacia con Metanol
respecto de sus controles (U=0.00, Z=3.779645,
2=0.000157). (Fig. 3, Tabla 2).
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Fig.3.- Ocurrencia puntual de hormigas Pseudomyrmex
ferrugineus por minuto (total 10 minutos) ante trata-
miento y control.
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Tabla 2.- Promedios del niimero de hormigas que ocu-
rrieron ante los tratamientos.

Pseudomyrmex ferrugineus

Contraste 1: N° de hormigas ante el corte de
la hoja »s. movimiento
Media (corte) + DE

Media (Movimiento)
+ DE

19.50 + 4.94
6.9 +2.13

Contraste 2: N° de hormigas ante el extracto

acuoso de Acacia vs. agua
Media (EAA) + DE
Media (Agua) + DE

Contraste 3: N° de hormigas ante el extracto

38.20 + 3.15
6.80 + 4.18

de Acacia con metanol vs. metanol
Media (EAM) + DE. 19.30 + 2.21

Media (Metanol) + 9.10 + 1.44
DE.

Sin embargo, las hormigas P gracilis acudieron
significativamente en mayor cantidad ante los tra-
tamientos extracto acuoso de Acacia (U=23.000,
Z= 2.0410, p=0.0412) y extracto de Acacia con
metanol con respecto de sus controles (U=1.000,
Z=3.704052, p=0.0002). Aunque si es mayor el
numero de hormigas que acuden ante el corte de la
hoja con respecto del no. de hormigas que acuden
al control con el movimiento, no se encontraron
diferencias estadisticas significativas entre ambos
estimulos (U=39.000, Z=0.8315, p=0.4056). (Fig.
4, Tabla 3)



o
L. €uadernos 4 Biodiversidad 38 (2012): 13-22

Tabla 3.- Promedios del nimero de hormigas que ocu-

—e—Corte de la hoja rrieron ante los tratamientos.

-0 Movimiento de la hoja

Pseudomyrmex gracilis

%j Contraste 1: N° de hormigas ante el corte de
; s R U A ! la hoja »s. movimiento
2 Media (corte) + DE 5.20 + 1.54
; .. o a Media (Movimiento) 4.10 + 2.60
1 2 3 4 s 6 7 8 9 10 + DE
“ - Contraste 2: N° de hormigas ante el extracto
12 —a—Agua acuoso de Acacia vs. agua
o (g e Media (EAA) + DE 3.20 + 2.09
| | Media (Agua) + DE 1.60 + 1.42

Contraste 3: N° de hormigas ante el extracto

Ne. de hormigas
-

de Acacia con metanol vs. metanol

A . Media (EAM) + DE. 7.30 £ 1.76
o ° v—a S s Media (Metanol) + 2.30 + 1.33
0+ . . . . B . .
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 DE'
Minuto
12
—e— Extracto de Acacia
10 - con Metanol . . .
o Metandl Nuestros resultados evidencian la presencia de
. | senales quimicas post-dafo, las cuales, al ser sefales
] . ./
) fidedignas de afectacion de la planta, promueven el
g reclutamiento de Pseudomyrmex al drea foliar dafiada.
£ 6 y
3 Y es por esto que suponemos el potencial papel de
2, ‘ . P, gracilis como una hormiga honesta en el sistema
“o—a, o Acacia-Pseudomyrmex, teniendo la capacidad de dis-
21/ e . cernir sefales fidedignas (de tipo quimico) que estdn
d o S modulando su comportamiento defensivo entre
0 . - . . . Y .
L, L . s e s 10 otro tipo de sefiales inconsistentes (de tipo fisico),
Minuto mecanismo que promueve a la vez la coexistencia de

las hormigas sobre el sistema Acacia-Pseudomyrmex.
Fig. 4.- Ocurrencia puntual de hormigas Pseudomyrmex
gracilis por minuto (total 10 minutos) ante tratamiento
y control.
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