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Abstract: We examined the direct effect of foliar herbivory on female fitness in the herbaceous plant Loasa spe-
ciosa (Loasaceae), measuring ovule number/flower in 46 shoots with different levels of leaf damage. Ovule
number/flower was lower in shoots with higher herbivory levels. This result suggests that the known negative
impact of herbivory on female plant fitness (i.e. low seed number) can be a direct consequence of the reduction

of ovule number.
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La herbivoria puede tener consecuencias
drasticas para la reproduccidn de las plantas al
afectar directamente sus componentes mascu-
linos (i.e., polen) o femeninos (i.e., 6vulos)
(Marquis 1992a, Strauss 1997). En la dltima
década varios trabajos han revelado cémo la
pérdida de drea foliar afecta la cantidad y/o ca-
lidad del polen, demostrando un efecto directo
de la herbivoria sobre la adaptabilidad mascu-
lina (Snow 1994, Quesada ef al. 1995, Aizen y
Raffaele 1996, 1998, Mutikainen y Delph
1996, Strauss et al. 1996, Lethila y Strauss
1999). Por otra parte, los efectos de la herbivo-
ria sobre la adaptabilidad femenina han sido
estudiados principalmente cuantificando su re-
sultado final: la cantidad de semillas de las
plantas afectadas (Marquis 1992a, b). Esta me-
dida no permite discriminar si esta eventual
disminucién en la cantidad de semillas se debe
a un efecto indirecto, por ejemplo cambios en
caracteristicas de la planta que disminuyen su

atractividad para los polinizadores (Strauss et
al. 1996, Strauss 1997), o directo, como una
disminucién en el nimero de 6vulos. Reciente-
mente, en muchos trabajos se ha estudiado c6-
mo la pérdida de 4rea foliar afecta la cantidad
y calidad del néctar o el tamafio de las flores,
analizando los efectos indirectos de la herbivo-
ria sobre el componente femenino de la adap-
tabilidad (Strauss et al. 1996, Aizen y Raffaele
1996, Strauss 1997, Lehtila y Strauss 1999).
Sin embargo, en pocos trabajos se ha determi-
nado los efectos directos de la pérdida de 4rea
foliar sobre la cantidad de 6vulos (ver Frazee y
Marquis 1994, Lehtila y Strauss 1999).

Nosotros estudiamos el efecto directo
que puede tener la pérdida de 4rea foliar so-
bre este componente pre-cigético de la adap-
tabilidad femenina, determinando la relacién
entre el nivel natural de herbivoria y el nime-
ro de 6vulos en flores de Loasa speciosa
(Loasaceae).
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Realizamos este estudio durante el mes de
febrero del 2000 en un bosque tropical montano
ubicado en la Estacién Biolégica Cuerici, a 35
km del Cerro Chirrip6, provincia de San José,
Costa Rica (9° 32’ N, 83° 35’W, 2400 msnm).
En un 4rea de bosque secundario seleccionamos
al azar 46 plantas de similar tamafio de L. spe-
ciosa, una herbicea cubierta de pias y pelos ur-
ticantes, que puede alcanzar alrededor de 1.5 m
de altura y posee una sola flor por rama. Sus
flores son multiestaminadas, grandes (aproxi-
madamente 10 cm de didmetro), con S pétalos
anaranjados y ovario trilocular (Gentry 1993).
Esta especie se encontraba principalmente en
hébitats abiertos y soleados, disminuyendo la
posibilidad de que variaciones en el nimero de
6vulos se deban a variaciones en las condicio-
nes ambientales (Lehtila y Strauss 1999). De
cada planta elegimos al azar una rama con flor
y calculamos la herbivoria en todas las hojas de
esa rama. En varias especies las hojas ubicadas
en las ramas con flores o pimpollos son los re-
cursos generadores de carbohidratos més im-
portantes para las estructuras florales, y por tan-
to su nivel de herbivoria tiene un efecto directo
sobre la adaptabilidad de la planta (Marquis
1992b). Cuantificamos visualmente el porcen-
taje de herbivoria de cada hoja utilizando las si-
guientes categorfas: 0 = 0%, 1 = 1-6%, 2 = 6-
12%, 3 = 12-25%, 4 = 25-50%, 5 = 50-100%.
Con estas categorfas calculamos un indice de
herbivorfa (IH) para cada rama con flor, como
IH =2 (n, *i)/N, donde n, = frecuencia de ho-
jas por categoria, i = categoria de dafio y N =to-
tal de hojas por rama. Este fndice ha sido consi-
derado como un adecuado estimador de la her-
bivoria y utilizado en diversos trabajos (e. g.,
Dirzo y Dominguez 1995). Cada flor de las ra-
mas seleccionadas (N = 46 flores) fue recolec-
tada y llevada a un laboratorio. De cada ovario
elegimos al azar uno de los 3 16culos, en el cual
contamos el niimero de 6vulos utilizando un es-
tereoscopio. Para determinar el efecto de la pér-
dida de drea foliar sobre la adaptabilidad feme-
nina de la planta realizamos una regresién sim-
ple, considerando el nivel de herbivoria como
variable independiente y el nimero de évulos-
/l6culo como variable dependiente.

Todas las plantas de L. speciosa presenta-
ron gran variacién tanto en los niveles de her-
bivoria (entre 5-50% aprox.) como en el nime-
ro de 6vulos/léculo (entre 100-200 aprox.). El
mimero de 6vulos por flor disminuy6 a medida
que aument6 el nivel de dafio foliar (R? = 0.15,
F=38.1, gl. = 1,44, p = 0.006, Fig. 1). Pese a
que la variacién en la herbivoria sélo explicé
un 15% de la variacién en el mimero de évu-
los/l6culo, este pequefio porcentaje implica un
importante efecto biolGgico. Por ejemplo, las
flores de ramas con un dafio foliar > 20% po-
sefan alrededor de un 34% menos 6vulos que
las flores de ramas con herbivoria < 10% (138
+ 19 contra 172 + 28, respectivamente, prome-
dio + 1 DS).

Nuestros resultados indican que la herbi-
voria afecta en forma directa la adaptabilidad
femenina en L. speciosa, ya que a medida que
el porcentaje de dafio foliar aumenta, la planta
presenta un menor niimero de évulos. Estos ni-
veles de herbivoria, pese a que probablemente
no sean la principal causa de la variacién en la
cantidad de 6vulos de L. speciosa (ver Fig. 1),
determinan una disminucién importante en su
descendencia potencial, afectando negativa-
mente su adaptabilidad.
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Fig. 1. Relacién entre el ndmero de 6vulos y el indice de
herbivoria en Loasa speciosa (# 6vulos =197.3 -14.3 *
IH). R? = 0.15, F = 8.01, g.l. = 1,44, p =0.006, beta = -
0.38. Las lineas punteadas representan el 95% de interva-
lo de confianza.

Fig. 1. Relationship between the number of ovules and
the herbivory index in Loasa speciosa (# ovules =197.3 -
14.3 * [H). R? = 0.15, F = 8.01, g.1. = 1,44, p =0.006, be-
ta = - 0.38. Dotted lines represent the 95% confidence in-
tervals.
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Sin embargo, este estudio presenta algu-
nas debilidades. Los datos presentados provie-
nen de mediciones de corto plazo y de una so-
la flor por planta, con lo cual es dificil calcular
el efecto de la herbivoria sobre la adaptabilidad
femenina total a lo largo de la vida reproducti-
va de la planta. Por otra parte, dadas las carac-
teristicas asociativas de nuestros resultados y
la ausencia de experimentos controlados, no
podemos afirmar que la pérdida del area foliar
sea la causa de la disminucién del nimero de
4vulos. Sin embargo, este estudio presenta al-
gunas ventajas sobre un enfoque rigurosamen-
te experimental. Primero, estudiamos la herbi-
voria foliar natural sin realizar dafios experi-
mentales, los cuales han sido cuestionados por
no representar adecuadamente lo que ocurre en
la naturaleza (Baldwin 1990). Segundo, al exa-
minar poblaciones naturales sin realizar mani-
pulacién alguna, este trabajo aporta evidencias
de la existencia en la naturaleza de asociacio-
nes negativas entre el nivel de herbivoria y el
nimero de 6vulos en esta especie.

Sugerimos que la herbivoria afecta directa-
mente la adaptabilidad femenina de L. speciosa,
y que este efecto tiene consecuencias negativas
para la reproduccién total de la planta. Ambas
funciones, masculina y femenina, deben tenerse
en cuenta para analizar las consecuencias de la
herbivoria sobre la adaptabilidad (Strauss 1997,
Aizen y Raffaele 1998). Sin embargo, el efecto
directo de los herbivoros sobre la adaptabilidad
femenina puede tener consecuencias mas drasti-
cas sobre la adaptabilidad total. Esto se debe a
que la relacion entre la descendencia total y la
cantidad/calidad de dvulos es més directa que la
que posee la descendencia total y la exportacion
de polen (Wilson et al. 1994). La reproduccién
masculina, para ser exitosa, debe atravesar mas
etapas que su contraparte femenina. En conse-
cuencia, si los évulos poseen una relacién mas
directa en determinar la cantidad de descendien-
tes que el polen, las caracteristicas que determi-
nan la adaptabilidad femenina deberfan preser-
varse mds que las caracteristicas que determinan
la adaptabilidad masculina (Wilson et al. 1994).

Acorde con esta idea, los trabajos en que se es-
tudié el efecto de la herbivoria sobre la adapta-
bilidad de las plantas han revelado que el dafio
foliar afecta relativamente mas la adaptabilidad
masculina que la femenina (Lehtila y Strauss
1999). Hasta donde nosotros conocemos, nin-
glin trabajo en que se cont6 el nimero de 6vu-
los encontré que estos disminuian con un au-
mento en la pérdida de érea foliar (ver Frazee y
Marquis 1994, Lehtila y Strauss 1999). Este es
uno de los primeros trabajos que encuentra una
asociacién negativa entre herbivoria y nimero
de 6vulos, sugiriendo que los herbivoros pue-
den, en poblaciones naturales, afectar negativa-
mente la adaptabilidad de las plantas en forma
directa a nivel pre-cigético. Este efecto es eco-
l6gicamente relevante, pues determina a priori
una menor capacidad de dejar descendencia an-
tes de que otros factores indirectos puedan
eventualmente actuar (i.e., menor calidad/canti-
dad de néctar, variaciones en la morfologia flo-
ral, etc.). Por lo tanto, la disminucién en el ni-
mero de semillas en plantas con altos niveles de
herbivoria puede deberse no solamente a facto-
res que afecten los niveles de polinizacién, sino
a la disminucién directa del mimero de 6vulos-
/flor que ocasiona el dafio foliar.
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RESUMEN

Examinamos el efecto directo de la herbivoria foliar
respecto al valor adaptativo de la planta herbécea Loasa spe-
ciosa (Loasaceae), midiendo el nimero de 6vulos por flor en
46 brotes con diferentes niveles de dafio foliar. El nuimero de
6vulos por flor fue menor en los brotes con mayores niveles
de herbivoria. Estos resultados sugieren que el conocido im-
pacto negativo de la herbivoria respecto al valor adaptativo
de la plantas (p.e. bajo mimero de semillas) puede ser una-
consecuencia directa de la reduccién en el nimero de évulos.
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