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Frugivoria

~ Carla Restrepo

- Introduccién

Frugivorfa, en sentido estricto, se refiere” al habito que tienen muchos .

~ organismos de alimentarse de fritos que presentan estructuras carnosas; en |
sentido amplio, se refiere a las causas que provocan ese hdbito alimentario 'y~
- a las consecuencias que de él se derivan; tanto para los organismios frugfvoros

como para las plantas qué producen. esos: frutos. Por ejemplo, una’
consecuencia del consumo de frutos por parte de organismos vertebrados és.
la’ dispersién de semillas, proceso” ecolégico que incide en el éxito
reproductivo de las plantas y, por taiito, en la estructura de lag poblaciones v -
las comunidades vegetales ¢ver capitulos 15 y 16), : S
En contraste con el elevado ndmero de trabajos qué se han realizado en los-
bosques tropicales para explorar las causas y las; consécuencias “de- la
frugivorfa en vertebrados, son pocos los estudios que han examinado la. -

frugivorfa en insectos. Esto es sorprendente; dado que en el tropico himedo -~

hasta un 50% de la produccién de frutos es consumida por insectos (Foster
1996, Leigh 1996). Y si bien los insectos no diseminai nj ias semillas ni log -
frutos de las plantas que consumen, si interactdan con los diséminadores de
semillas, y, pueden, por lo tanto, afectar no sélo el éxito reproductivo de las
plantas, sino la disponibilidad de alimento ‘de 10§ vertebrados frugivoros:.
(Janzen 1976, Manzur & Courtney 1984, Hertera 1984, Courtniey & Manzur

1985, Jordano 1987, Sallabanks & C"“"‘“ﬁy_l'g 92)

“ Este capitulo tiene tres propdsitos: (1) presentar una visién general del tipo
de preguntas que surgen al estudiar las interacciones. éntre las plantas y los
frugivoros del bosque tropical; (2) establecer paralelos entre la frugivoria en

- vertebrados y la frugivorfa en insectos; y (3) sugerir temas de investigacion.
- Elcapftulo se centra bésicamente en los bosques neottopicales; sin embargo,
- a falta de un mayor nimero de estudios en este ecosistema; algunos temas se
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ilustrardn con ejemplos provenientes de la zona
templada o de ecosistemas manejados.

Un poco de historia

Las plantas que producen frutas carnosas y los
organismos que se alimentan de ellas han
coexistido por largo tiempo. En efecto, ciertos
fésiles provenientes del perfodo Tridsico
muestran que las estructuras carnosas asociadas a
las semillas de algunas gimnospermas (ordenes
Coniferales, Cycadales, Genetales y Ginkoales)
eran, al parecer, consumidas por insectos (Sporne
1965, Van der Pijl 1972, Regal 1977, Nishida &
Hayashi 1996). La diversificacién de las
angiospermas en el perfodo Cretdceo, v, con ella,
la de las estructuras carnosas asociadas a las
semillas, abrié una fuente ilimitada de alimento
que desde entonces aprovechan bacterias,
hongos, insectos, peces, anfibios, reptiles, aves y
mamiferos (Van der Pijl 1972).

La evolucién y la diversificacion de los fratos
con esfructuras carnosas estuvo estrechamente
ligada a la diseminacién de las semillas, una vez
que éstas quedaron confinadas al interior de los
ovarios de las flores (Ja Tabla 21.1 presenta otras
hip6tesis). Algunos autores sugieren que la
principal funcién de los frutos carnosos de las
plantas es la de dotar de alimento a una gran
diversidad de organismos a cambio de que sus
semillas sean dispersadas (Regal 1977, Tiffney
1984). Otros consideran que la funcién principal
de estas estructuras es la de proteger y nutrir a los
6valos, lo cual supone un costo metabdlico
adicional para la lograr la diseminacién (Grant
1950, Stebbins 1976).

Las frutas como un
recurso alimenticio

... Manuel R, Guariguata, Gustavo H. Kattan

TABL{A 21.2 Valor nutritivo de diferentes estructuras de origen vegetal y animal (insectos)

Un gran nidmero de estudios sobre frugivoria R e o L el nillas
se ha centrado en la bisqueda de patrones, tanto -:_-j_Pf?S_O Sea S 026% 0;45.1._- Gy spge TN TP
de las caracteristicas morfoldgicas y nutritivas de T e 06) e G e
las frutas (Van der Pijl 1972, Herrera 1981, o Gamanciarelativade * " 1394662 S
Janson 1983, Wheelwright ef al. 1984, Gautier- B ”F_l_?*_ﬂf%'a_l_sécgo o) 201y oot
Hion et al. 1985, Wheelwright & Janson 1985, =+ Conitenido energético (k) - 43 £651"

Herrera 1987, Debussche & Isenmann 1989, R e gy

Willson & Whelan 1990), como de su . f-gé;_é (%)

8154

63.74 EERTRE

abundancia (Howe & Estabrook 1977, Murray e e TSI et :
1987). Estos estudios suponen que, a lo largo de " Lipidos (% peso seco) - 0.13 4016 S - ( 823) o B6ET0A)
su evolucién, las plantas han desarrollado frutas e L - (-3-3-1-)“.. 3B T
que “premian” a aguellos organismos que  Droteinds (% peso seco) - Dokatoma ( (}_6_}._.._. v _(:(}.09__(_).21).:_
diseminan sus semillas. El “premio” o “valor S e ;(3;72_)7____: 3P 020%000 C 0I8r . gggr
de dos componentes: un components do disefio meamlaehe et O Rl TS
(proporcién de material seco que puede T e ) sl (I3 e 0.02:0.32) 0 (0.05.0.20))
obtenerse después de descontar los costos | Minetales (Bpesoseco) .- 00550047 - 005t e
“lastre” y um componente de nutricidn Fl_?__’f?._{‘?{_P_e_S_?'__Sf_xjg)-;f_-__' 0T 02009 ey
(proporcién de carbohidratos, protefnas, lipidos y SR Vo oy

minerales por peso seco de las estructuras UL Dlantas ciltivadas (B L e

carnosas) (Herrera 1981). En otras palabras, el - franias cultivadas (Bewley & Black 1994); en paréritesis niimero de ésp¢¢;¢$'.aﬂa;iz-adés_i_ e E

valor total de una fruta representa la cantidad de
nutrientes por peso seco que un organismo puede

obtener después de procesar las estructuras . '
carnosas, las semillas y las céscaras.

2 Plantas silvestres de los bosques de Amétios tropical. Afric

. Jordano), en paréntesis rdmiero de especies analizadas. i
'. 5-'-:-P'i-al.]-tgs;:'_-Si.l‘-’?S-.tr-éS _(ré‘."'oiﬁ.lgcié.n.PQF-'Jqué.HQ'.1_99'25{_éhbérérétesisﬂféﬁéé; e T
| Insetos mopicates (eecopilaci por Joxdaso 1992), o paréesi e,

¥y {"_\.:U::?;t_'_!"éi'f.iSié._{_b:ase_ dé"c_fatds r:e:cdi')'i.l'a.cia:p'ﬁr.R.' _:. 5] :1-.

Comparadas con otro tipo de alimento, las::
estructuras carnosas de los frutos son pobres en:
protefnas vy lipidos, pero relativamente ricas en.:
carbohidratos de tipo no estructural (Tabla 21.2)..
Al examinar los frutos de 910 especies (392
géneros, 94 familias) se observo que €stos podfan
separarse, en funcién de su tamafio, por el

i

contenido de “energfa” —en un extremo estaban
.Ias frutas ricas en carbohidratos no estructurales
Y en el otro las frutas ricas en lipidos y fibra~, y
por el grado de “suculencia” —en un extremc;
_ $taban las frutas ricas en fibra Y en el otro las
_fr_utas ricas en agua- (Jordano 1995). Los
Dbatrones o “sindromes” que se observan en las
Laracteristicas  de las  frutas no estdn
Decesariamente asociados a un grupo especifico
de vertebrados frugivoros, como originalmente

S€ pensé (Van der Pijl 1972). Sin embargo, la

' Desarrollo réapido de las semillas <.~
. Proteccion de dvulos contra factores bisticos

“Nutricion de los 6viilos:
‘Diseminacion:de semillas..

Polinizacién eficiente 4 través de germinacion estigmética

‘Proteccisn de 6viilos contra factores abidticos .

]’rgsencm de diferentes niveles de carbohidratos,
ipidos, proteinas y compuestos secundarios en

fﬁs _frutas carnosas si afecta la escogencia de
. Titag f

| e | (H as de parte de los vertebrados frugivoros
i i a8 eIrera 1982, Martinez del Rio & Restrepo

(1) Bagsar et al. (1979), (2) Beich y Kress (1980), (3) Bershardty Thien (1987),
“(4) Blanke'y Lenz (1989), (5) Coombe (1976), (6) Grant (1950), (7) Hesrera (1989), - .-

(8 Muleaby et al. (1992), (9) Regal (1977), (10) Stebbinis (1976), (11) Taylor y Kitchrier (1996) - -

93, Stiles 1993, Baker et al. 1998),

‘Las plantas productoras de frutos carnosos

Ambién difieren de otros tipos de alimentos en

algunos rasgos importantes. En comparacién con
otras “presas”, los frutos carnosos son {lamativos
¥ se encuentran irregularmente distribuidos en el
tiempo y en el espacio (Jordano 1992). Muchos
trabajos realizados en el bosque neotropical han
observado que la abundancia de frutas cambia no
solo de un afio a otro, sino a lo Iargo de un mismo
afio (Frankie et al. 1974, Koptur et al. 1988,
Heideman 1989, Blake & Loiselle 1991, Lugo &
Frangi 1993, Levey ¢t al. 1994, Foster 1996; ver
afiemés Recuadro 17.1). Se ha sugerido que tal
situacion es un reflejo de las fluctuaciones en Ja
precipitacién y en la temperatura (George et al.
1990, Tutin & Ferndndez 1993, Chaikiattiyos et
al. 1994, Seghieri et al. 1995; ver capitulo 17) y de
la actividad misma de las poblaciones de
frugivoros que diseminan las semillas (Croat
1974, Greenberg 1981, Zurovchak 1997). Por otra
parte, se ha sefialado que la abundancia de frutas

Bditores
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también varia en el espacio (Martin 1985, Levey
1988a,b; Walker & Neris 1993), situacion que se
ha atribuido a variaciones en la disponibilidad de
luz y nutrientes, asf como en la distribucién de los
polinizadores (Gentry & Emmons 1987,
Stephenson 1992, Compton et al. 1994).

Frugivoria en vertebrados

Los vertebrados frugivoros, y en particular las
aves y los mamiferos, han sido el foco de atencién
de los estudios de frugivoria que se han realizado
en los bosques tropicales (Tabla 21.3). La
diversidad de aves y mamiferos presente en estos
ecosistemas, su papel preponderante como
diseminadores de semillas v su contribucién, en
términos de la biomasa total de muchas
comunidades boscosas, pueden explicar esta
tendencia. Los vertebrados frugivoros difieren
entre si en cuanto a la proporcién y el tipo de
frutas que comsumen, y esta variacién se ha
utilizado para clasificarlos en dos grandes grupos:
especies que se alimentan preferentemente de
frutas (especialistas) y especies que se alimentan
esporddicamente de ellas ({generalistas u
oportunistas) (Snow 1971, Morton 1973). Esta
clasificacion se Hevé adn mds lejos con el fin de
explicar el papel de estas especies en la
diseminacion de semillas: a los frugivoros
“especialistas” se  les  postulé  como
diseminadores de “alta calidad” y a los frugivoros
generalistas como diseminadores de “alta
cantidad”, y asf surgié el paradigma para estudiar
las interacciones plantas-frugivoros (McKey
1975, Howe & Estabrook 1977, Schupp 1993).
La asociacion entre la proporcién y el tipo de
frutas consumidas v la “calidad” o “cantidad” de
la diseminacién, sin embargo, es a veces dificil de
corroborar (los Recuadros 15.3 y 15.4 ofrecen
una discusién detallada de estos dos atributos).

Los vertebrados frugivoros también difieren
entre si en cuanto a las partes de la fruta que
consumen (estructuras carnosas y semillas) y en
cuanto a la forma en que las procesan. Algunos
frugivoros se especializan en las estructuras
carnosas, v para obtenerlas mastican las frutas
con el aparato bucal o les arrancan pedazos

e VAUl R Guariguata, Gustavo H. Kattan, Bditores. B

ayudados por sus extremidades. Durante este
proceso, los frugivoros pueden ingerir o no las
semillas. Otras veces, los frutos son tragados
enteros y procesados dentro del aparato
digestivo. En ambos casos, las semillas y las
cdscaras pueden ser defecadas o regurgitadas.
Otros frugivoros se especializan en las semillas,
y para obtenerlas mastican los frutos con el
aparato bucal; de esa forma, reducen el tamafio
de 1a fruta o el de las semillas. En el primer caso,
las semillas se reducen posteriormente en el
aparato digestivo; en el segundo, las semillas son
trituradas con el aparato bucal. Por tltimo, los
frutos pueden ser tragados enteros, y ya dentro
del aparato digestivo, las semillas pueden ser :
reducidas y digeridas, aunque se ha observado o
que algunas semillas logran pasar intactas a
través del tracto digestivo, Algunos vertebrados
almacenan semillas para consumirlas mds
adelante, pero muchas de ellas son olvidadas y
logran germinar (ver Recuadro "16.1). Otros._
vertebrados frugivoros pueden incluso combinar®
varias de estas estrategias, dependiendo de las
caracteristicas de la fruta ingerida.

TABLA 21.3 Diversidad de vertebrados frugivoros en la reg:ién neotropical.

Interacciones entre las plantas
y los vertebrados frugivoros:
las plantas intentan atraerlos
y los vertebrados diseminan
las semillas

En general, los estudios que han evaluado [a
causas y las consecuencias de las interaccion
entre las plantas productoras de frutas carnos
y los vertebrados frugivoros han supuesto
las caracteristicas de ambos grupo
organismos han evolucionado para (1) ‘atre
animales que se alimenten de la frata sin dafl
las semillas, v para (2) diseminar las semil
una vez que las estructuras carnosas hd si
digeridas (Snow 1971, Van der PijL.1
McKey 1975, Howe & Smallwood 19
Herrera 1985, Howe 1986, Howe 1993).
de esta forma, la relacién entre las frutas
vertebrados frugfvoros es de mutualismo

La distancia a la que son depositadas
semillas —en relacién con la planta progel
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e SN R Phillostornidae 2.8
Th . - Chiroptera.. - " S : b A N
Mamm%ﬂi{i ol Edéiitata. R DHSYPOdl_d_ae L %E ;
Marsupialia Didelphidac - - - e gg ‘ !
T e Ex 150 [
Perisedactyla . '_.Tap-lflda,e.- SR 4 §8_ 4&_ 4:
pimates | Caliuwicidse i, |
Pr.lm PRSI Cebidae . o e .
R Dasyproctidae. . e Distancia del rbol parental .
Rod.enug.__. L . Echimgidae ¢ e p
' Erethizonthidae. - e
' - Hefe romyidag” .:30_- FIGURA 21.1 Tanto los vertebrados frugivoros como
©Muridee 72337 los insectos frugivoros bueden afectar el éxjto
g claridae BECRS e N reproductivo de [ag plantas. Los vertebrados

(14) Forget (1991}, (15) Fostér (1977), (16) %ake’t;;- ._etP “
(19) Herndandez-Confique et _a(.{i(égg;‘)é z(i;))HO:\z ( 1}’981),
srckhove (1979), (23) Howe B0): Hor ]
i{lzrg%, (27) tverson (1983), (2(%) Ka.nt?lk (1981), 2%
Mandujano (1994}, (32) MeDiarmid et a

Hetti 1995),'--(38)-Restrépo-.e T Sits ot al. (1089), (44) Show (1%2)_’
Murray (1988}, (37) Pas?hogi-z;ggg, 1(4%(2)-53(:113&1 ¥ Ressel (1990), (4_3) Sxivaeral (198) ._ ( aamine
Rosselli (1989}, (41) Rylan Wheclwright et al. (1934)_. o a

Avila ef al. (1996), (2) Bizentil y Raw (
génﬁr\;ﬁx: iataat,_( (1981), (6 Cms?fggfé%ﬁf; d(?z'ac'f?f;s%; i (590, (1 g (98)
O ar (1077, (1 . (1997), Gottsherger (1978), (18) Goulcing {178,
(1 e i1 a’ilﬁ;'x(aﬁ.g(z)sa"rs), (21) Howe (1977); (22) Howe y. Vande

Kubitzki'y Ziburski (1994),
1. (1977), (33) Méde

frugivoros lo hacen a través de la dispersién de
semillas, es decir, creando un patrdn particular de
deposicidn de semillas en el espacio (curvas A v B);
los insectos frugivoros, por su parte, pueden reducir
el mimero de semillas dispersadas (curvas A’ yBYe
influir en el comportamiento de los vertebrados
diseminadores de semillas, Se ha sugerido que una de
tas fimciones de Ia dispersitn de semillas eg slejar a
los propagulos de 1a planta progenitora, ya que cerca
de elfa la mortalidad es m4s elevada. Este fendmeno
puede penerar un pico en ¢! reclutamiento & una
distancia dptima de ia planta progenitora, patrén

odmer (1990), _ (4) Bodmer (1991), (5) Char;izs[-
-Esttada y Estrada (19__8_6__),_(s_)_Co;gesfgiggb_.:
(12) Fiatho (1990, (13 Fleming (1981),

Howe v. Vande Kerckhove (1981); (26) Howe
{25y Howe . Vande K?;%) Lovey eral. (1994), G1)
Uit (1994); (34) M?ﬂf-'?-‘._hﬂs“%"?iﬂ“9.%51)7'.:8‘(5')3
£ al (1997), (39) Rick 'y Bowman (1961), (40)

(45) Sosa y Soriano {1996}, (46)

determina en buena parte el beneficio 23{1;3 kos;
i (0
rugt las plantas (Fig. 21.1, v
frugivoros les ofrecen a s plan . e
adegmés Ja Fig. 19.3). Asi, la “sombra” 0 patic; :
espacial de deposicion que preduc;m "
frugfvoros puede ser utilizado para explicar o
| 6 ' traen a
¢ cOmo las plantas a
por qué y cor racn 2 108
vertebrados frugivoros; y (2} pg;quz g f&c:z;mtas
isems las semillas
vertebrados diseminan ' frutas
i és se relacionan ¢
consumidas. Los porqués :
valor adaptativo de los distintos comportamientos,
los ¢dmos, con las causas proximas.

Por qué atraer a los
vertebrados frugivoros

La “sombra” de deposicion de se;ml;'gi
generada por la actividad de los vert:nf; o8
frugivoros airededor de las ?lantas prqge Loras
varfa entre individuos una @SII}; ;sp;:glz)y o

ie y otra (p. €., - 15.2). 1
lvl:fia;sé}rf Cpuecji/e ser el resultado zde la acm:;:dai
directa de los vertebrados frugivoros o
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corocido como el modelo de Janzen y Connell, cuya
Tepresentacion gréfica estd en la Figura 19.3,

actividad indirecta de los insectos fr;;gévo\f;sl
sobre los frutos (Fig. 21.1; Janzen 1 1937
Bigler & Delucchi 1981, I?rew - .
Oppenheimer 1996). En cualgtue}f“ cn la,tas_é
dispersién de semilias puec?e (1) influir f;tar g
de germinacion de las sem1'11.as; (2) resu” hige
depésito de semillas en “smos' se‘gums (Ee 2
germinacién y el establecimiento P
pléntulas; (3) reducir la elevada mortan .
semillas v pldntulas que puede sgsmtgsg)' __(4_)
de las plantas progen.itmf;s S:;g.ind“;idl;o.;a
oner a la progeme ae
Z}i(firentes ambientes; y (5) aumentar %lv lfll:éz
genético (Howe & Smallwood 19821199:1 o
1992, Venable & Brown 1993, Harper |
ademds capitulo 13). b
Se ha sugerido que el paso de las semxllas. po
el tracto digestivo de los _\ffartebradozi (?de :
influir en su tasa de germinacion por me . C
remocién de las estructuras carnc?islas &
tratamiento fisicoquimico de las semil 'a

& Bowman 1961). Los resultados obtenidos
hasta el momento,

“La diseminacion directa de semillas a “sitios
eguros” se ha atribuido a especies de plantas con
equerimientos de germinacion y establecimiento
muy especiales (Howe & Smaliwood 1982). E1
Stema por excelencia para demostrar g
1Seminacién  directa de semillas a “sitios
eguros” lo constituyen las plantas hemipargsitas
"I_as familias Viscaceae y Loranthaceae (Reid
9, Sargent 1995, Restrepo 1987, pero ver
dvidar  1983), Estas  plantas  crecen
Clusivamente  sobre Jag ramas de varias
ies de plantas hospederas y, por Io tanto,
itan que sus semillas sean depositadas en
Sitios. Las aves que se alimentan de log

goeg

. M@nuel R. Guar_ig}z_z}_t@ E_Egs_{ayg_}j:}(atfan,“Editpres

frutos de las especies de hemipardsitag tienden a
depositar las semillas directamente sobre 1ag
ramas del hospedero y una vez en estos sitiog el
establecimiento de Jas plintulas es rdpido. Otro
Caso que ilustra la diseminacion directa de
semillas es presentado por Wenny vy Levey
(1998). Estos autores mostraron que, comparada
con ofras cuatro aves frugivoras, Procnigs
tricarunculata (Cotingidae) es la especie que
més lejos de la planta progenitora deposita las
semillas  del  4rbol  Ocoreq endresiana
(Lauraceae). En efecto, una gran proporcién de
las semillas de Ocoreq es depositada debajo de
las perchas de despliegue de Jos Procnias,
justamente en los claros de] dosel del bosque,
sitios donde las semillas pueden evadir el ataque
de los hongos.

Es asi como el proceso de dispersion de
semillas desde la planta progenitora puede influir
en el grado de supervivencia de las semillas y las
plantolas, ya sea modificando e] grado de
competencia intraespecifica entre plantulas o
reduciendo el dafio a que se ven sometidas las
semillas por hongos, insectos ¥ mamiferos
después de su diseminacién {modelo de Janzen y
Connell) (Janzen 1970, Connell 1971; ver una
descripcidn en la Fig. 19.3). Aungue en algunos
¢asos se ha encontrado que la dispersion lejos de
la planta progenitoraz aumenta la tasa de
supervivencia de las semillas y las plantulas
(Janzen er al. 1976, Davidar 1983, Franson &
Willson 1983, Wright 1983, Clark & Clark 1984,
Howe er al. 1985, Roberts & Heithaus 1986,
Schupp 1988a), en Otros ¢asos no se ha
encontrado ningin efecto (Janzen 1972, 1975;
Condit er al. 1992, Terborgh ef al. 1993, Burkey
1994, Chapman & Chapman 1996, Cintra 1997,
Peres et al. 1997). Las discrepancias entre estos
estudios bien pueden ser el reflejo de las
Caracteristicas de cada especie de dispersor, las
escalas espacio-temporales utilizadas en cada
estudio y el grado de perturbacidn de los sitios en
donde se han realizado Tos trabajos.

El ambiente al que es dispersada una semilla
afecta, en cierta medida, las probabilidades de
supervivencia de una planta. Al comparar, por
ejemplo, las tasas de depredacion y germinacién
de semillas, asf como de crecimiento y herbivoria
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(en pldntulas) en condiciones de claro y de dosel
cerrado, se ha observado que éstas pueden variar
(Harrison 1987, Martinez-Ramos et al. 1988,
Schupp 1988b, Schupp & Frost 1989, Denslow ef
al. 1990, Howe 1990, Molofsky & Fisher 1993) o
no variar {Coley 1983a,b; Denslow er al. 1990,
Aide & Zimmerman 1991, Samper 1992, Ellison
et al. 1993, Molofsky & Fisher 1993, Wenny &
Levey 1998). Otros estudios han evaluado el efecto
de la microtopografia y de las perturbaciones a
gran escala sobre estas mismas variables (Walker
& Neris 1993, Nepstad et al. 1996, Clark et al.
1998) pero, al igual que en el caso anterior, los
resultados no suelen ser consistentes.

Finalmente, y como se discute en ¢l capitulo
13, la dispersion de semillas puede influir en la
estructura genética de una poblacién, ya sea
modificando la tasa de reclutamiento dentro de
la poblacién o la tasa de colonizacién de nuevos
hébitats. Luego de analizar la estructura genética
de las poblaciones de 199 especies de plantas,
Harnrick er al. (1992) vy Nason et al. (1997)
encontraron que las especies que presentaban el
mayor grado de polimorfismo y variabilidad
genética eran aquellas cuyos frutos y semillas
eran diseminados por animales (ver ademds la
Tabla 13.3).

Por qué alimentarse de frutas

Se ha probado que la frugivoria (o no
frugivorfa) se refleja en algunos aspectos del
ciclo vital de los vertebrados. Por ejemplo, los
polluelos de especies de aves que se alimentan
exclusivamente de frutas presentan una tasa de
crecimiento mds lenta y un periodo de anidacion
mds largo que los que se alimentan com una
mezcla variable de frutas e insectos. Estos
dltimos, a su vez, presentan una tasa de
crecimiento mds lenta y un perfodo de anidacion
més largo que aquéllos que se alimentan
exclusivamente de insectos (Snow 1971, Morton
1973, Ricklefs 1976, O’Connor 1984). Esta
variacién en la tasa de crecimiento de los
polluelos se utilizé para explicar la aparente
rareza de una dieta totalmente frugivora, o sea,
una dieta, en juveniles vertebrados, basada
exclusivamente en la ingestién de frutas (Snow
1971, Morton 1973, White 1974). Sin embargo,

algunas aves, como Steatornis caripensis 'y
Euphonia spp., por ejemplo, se alimentan
exclosivamente de frutas, Es mds, en estas dos
especies, el uso de cuevas o de nidos
semiocultos, respectivamente, se ha interpretado
como una adaptacién para reducir el grado de
depredacién que podrfan sufrir las especies de
aves que presentan una tasa de crecimiento mas
lenta y un perfodo de anidacion mas largo (Snow
1962, Morton 1973).

Otros estudios han subrayado el papel que
puede tener una dieta frugivora en el
mantenimiento y en la formacion de reservas de
grasas durante el periodo premigratorio,
particularmente en aquellas especies que
presentan movimientos de cardcter regional o
latitudinal (Bairlein & Gwinner 1994). Se ha
observado, por ejemplo, que los mdividuos del
pajaro Sylvia borin que se ‘mantienen en
cautiverio con insectos y frutas disminuyen el
consumo de insectos y aumentan el de frutas -
durante el periodo premigratorio. Este aumento
en el consumo de frutas se traduce, a su vez, en
un aumento en el peso de los individuos, debido:
a la construccidn de reservas de grasas (Bairlein
& Gwinner 1994). Los movimientos de cardcter
regional que realizan muchas especies de aves
frugivoras tropicales son mds comunes de lo que
se pensaba (Levey & Stiles 1992) y, aunque en:
términos generales se desconoce el papel que:
cumplen las frutas en este fendmeno, se ha
observado que, por lo menos en el caso de
Steatornis  caripensis, los polluélos son

abundancia. Se podria afirmar que, para una
planta, la manera mds ficil de atraer a un
vertebrado frugivoro, y al mismo tiempo
mantenerlo a cierta distancia (para que no deposite
todas las semillas debajo de la planta progenitora),
es produciendo frutos con un bajo contenido
groteico: la digestién de protefnas requiere de mas
tiempo que [a de otros nutrientes (Tabla 21.2).

En general, las plantas producen frutos con un
alto contenido de carbohidratos y lipidos, dos
componentes nutritivos cuya metabolizacidn
genera, de una manera relativamente ripida,
grandes cantidades de energia. Algunas familias
de plantas producen frutas con una gran
concentracion de carbohidratos, mientrag que
otras producen frutas con una gran concentracién
de lipidos (Snow 1981, Jordano 1993), Se ha
establecido que los vertebrados frugivoros
muesiran preferencias por uno u otro tipo de
ﬁjutas Y que ademds estas preferencias no se
circunscriben a  determinados Erupos
taxondmicos (Stiles 1993). Igualmente se ha
mostrado que los vertebrados frugivoros
muestran preferencias por las diferentes clases de
carbohidratos y lipidos que se encuentran en lag
frutas, pero en este caso las preferencias sf
parecen estar restringidas a ciertos grupos
faxonémicos (Freeman & Worthington 1988,
Ma'rtfnez del Rio & Restrepo 1993, Stiles 1993,
3a1rlein & Gwinner 1994, Baker et al. 1998). Por
¢jemplo, los primates parecen preferir frutas con
un alto contenido de sacarosa, mientras que las
aves prefieren frutas con un alto contenido de

fructosa v glucosa. Las frutas, ademds de
contener diversos nutrientes, presentan un
arsenal de compuestos secundarios {(Herrera
1982) con los cuales pueden atraer o repeler 4 los
Vertebrados frugfvoros. Ciertos compuestos
Secundarios promueven la ingestién de grandes
¢antidades de frutas (debido a que el compuesto
__se.cundario mismo reduce la digestibilidad del
-a_!.imento; ver capftulo 19) mientras que otros
.promueven el rechazo de la fruta, Otros
Compuestos no influyen sobre las preferencias de
1s vertebrados frugivoros (Izhaki & Safriel
1-?89, Bairlein 1996, Cipollini & Levey 1997).

__ La gran variacion que se observa -en
Individuos de una misma especie y entre especies
Tentes-- en el disefio de las frutas vy en el

alimentados exclusivamente con frutas ricas
lipidos. Esto les permite acumular una enorme
reserva de grasa hacia el final del periodo. de
anidacién (Snow 1962, Thomas er al. 1993
Después del perfodo de reproduccién, 10s:
juveniles y los adultos realizan migraciones. de.
cientos de kildmetros (Bosque & Ramirez 1988,
Roca 1994), L

Coémo atraen las plantas
a los vertebrados frugivoros .

Las preferencias alimentarias - de:
vertebrados frugivoros varfan dependiendo’de 10
componentes nutritivo y de disefio de las frutas
asi como de su color, su presentaciéﬁ_z vy

Manuel R. Guariguata, Gustavo H. Kattan, Editgy,
Bdlitore

nimero de frutas que produce, constituye ung

prueba de que las plantas pueden usar estos dog’

rasgos para seleccionar aquellos frugivoros que

generan una sombra de deposicién de semillag
“6ptima” (lejos de la planta progenitora) (Howe
& Estabrook 1977, Herrera 198 I, Howe & Vande
Kerckhove 1981, Jordano 1988, Murray et al.
1993, Wheelwright 1993). Por ejemplo, el
n‘ﬁmero de semillas y su tamafio determinan el
liempo que necesita un animal para procesar los
'frutos, mientras que el ndmero de frutos
ingeridos determina el tiempo que necesita para
procesar todos los frutos consumidos durante una
ronda de alimentacion. La produccién de un gran
niimero de frutas tiene la ventaja de atraer a un
gran ndmero de frugivoros; sin embargo, también
-tiene la desventaja de que puede atraer a muchas
especies frugivoras que dafian las semillas o que
no son buenas diseminadoras. Dada la diversidad
de frutas y de regimenes de produccidn, no es
sorprendente que los vertebrados frugivoros
presenten, también, una gran diversidad de
mecanismos para aprovechar este recurso, Estos
mecanismos son de tipo morfolégico, fisioldgico
¥ conductual, y han sido revisados recientemente
por Jordano (1992), Levey et al. (1994) y Levey
y Stiles (1992).

Frugivoria en insectos

A pesar de la ubicuidad de los insectos
frugivoros en el bosque neotropical (Foster 1996)
hasta el momento no se ha evaluado su
Importancia en estos ecosistemas naturales: los
trabajos se han enfocado mds bien hacia los
e.cosistemas manejados y hacia las especies que
tienen algdn valor econdmico (Bateman 1972,
Hill 1983, Fletcher 1987, Aluja 1994). La
diversidad de insectos frugivoros es, sin
embargo, digna de destacar (Tabla 21.4). En
efecto, por Io menos ocho ordenes de insectos
(Coleoptera, Diptera, Hemiptera, Homoptera,
Hymenoptera, Lepidoptera, Orthopthera Y
Thysanoptera) presentan especies que se
alimentan de las estructuras carnosas de ios
frutos, de las semillas o de ambas .

Lgs diferencias que se observan entre el
estadio juvenil y el estadio adulto de los insectos
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is se indi i i Orthoptera
TABLA 214 Insectos frugfvoros tropicales y subtropicales. En paréntesis se indica la etapa en la que el insecto tiene una P

dieta basada en frutas (J: juvenil, A: adulto). Las partes consumidas se sefialan como C, estructuras carnosas y S, semillas.

Tettigoniidae (A) Ischnometa
o . Copiphora
Ancbiidae ()"
Brachidae (I} .
Chrysomelidae (J)

Coleoptera " Dryophilodes’ '

Amblycercus.

oo
SR

Longitarsus -

. "'Carposinid'aé'('l):- '

. I;.ép_id(')ptéra_..' o

. Noctuidae {}} B g

Desconocido

©Criptophlebia -

A Y . Désconocido.
“ " Gelechiidae (7).

¥ Lycaemidas (0

* Noctuidae (A)-

‘Desconocido ;i

Virachola =

Elwdocima -~

Othreis -

t Spndéptéra:_-ﬁ.} 2

i Heliothis

“ Nymphalidae (&) © Satyrinae’ i

' Charaxinae "
SRR LN B :..._Nymphalinae._ :

. Pyrlidae () Anonaspestis

. e - Bostarda ' 5

L '_Ep_hesia' L

S Nephopteryx '

. Prophantis'
' Virachola

. Riodinidae (T)) 1

S Cecidomiyidae (T
e Tephritidae (A/T) -

Hymenoptera | Agaorida @)
T T Eury'tomid_ae @

S . 'H_emipt'e_rzf.

Tﬁys’ahoytéfa- -
" "Homoptera

'\ Desconocido Iy

g : 'F.ormic_i"dée'.('Au)- : o
‘o Alylidae (A)
| Coreidae (A)

'Dééct'):ﬁc}cidp - .

- Agromyzidae ()

- Ceratitis -

i Toﬁﬁéidéé (J),:'_-._ : ':.":(_l‘_}'fdia} . L
Euarybia . -+

. Desconocido <
Ophiomyia .
. .Des'co'n(}c.'ido
Anaswepha

Bactrocera

“ " Dirioxa

* Pterandriis B
D'e'sccnocido_ o

Agaonidas 7y i IR

Bephratelloides .
“Desconacido -
Desconocido: _
Hyayrions
Arhblypelfé_' :
B R T S SR '-'_.'_L¢ptoglos_slis
- Miridas (AY 0 Phasas 1

| Lygeeidae (A)

" "Desconocido.
" Pentatomidae Ay

 Newm
o Sibarat
S Desconocido
- Thripidae (A)

s - "S_cirt.c_)t.lir.ips: - R
" Péeudococeidas (A)

"Planococeus:

B N R e C T Rl o iR s We W W Mo il

(‘)(‘)(‘JQ
n.w

St Sl

Curculionidae (1) - o

Curculionidas (A} -

Scarabeidae ().
Scolytidae (I):

,16 .. L Desconocido (T) .

datos sin publicar,

Ceratopus " -
Sternochetus
Cleogonus i
- Archatias
" Procholus -
Cyrinyx =
Ambetes -0 o
: Onthdphégu;.' IR
Hypothénémus - -
Desconocido - -

Lw O wew o
o
D

g

N R

SR
G
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(1) Aluja (1994), (2) Andetsen y New (1987), (3) Celedonio-Hurtado ef al. (1995), (4) Cunningharn (19975, (5). =+

Davis y Sutton (1997), (6) De Vries (1988), (7) Drew (1987), (8) Drew y Hooper (1983); (9) Eigenbrode y -
Trumble (1994); (10) Fitt (1981b); (11) Fitt (1986), (12) Fletcher (1987), (13 Greig (1993), (14) Gutierrez-
Martinez y Ondarza (1996), {15) Hernéndez—O_mz (1993), (16) Hill (1’983),'_(17}'H0rv5tz efal: (1'9'8_7), (18)-"
Ibrahim (1992), (19} Janzen (1979b), (20) Jordano (1983}, (21) Malavasi ¢ al.: (1980), (22) Malo eral. ( 1987,
(23) Marquis (1988), (24) Nadel y Pefia (1991), (25) Sands y Broe (1991, (26) Schreiner (1991), (27) Valbing "~
(1992a), (28) Waser (1977), (20) Wheeler y Miller (1985), Winter (1982), Wong ef al. (1989, (32) C. Restrepo, .

se reflejan, a su vez, en las partes de la fruta que
consumen y en la forma en que lo hacen, Los
insectos adultos, por ejemplo, consumen los
jugos de las frutas maduras, las estructuras
carnosas y las semillas. Los jugos los obtienen
introduciendo estructuras especializadas en la
* fruta (Noctuidae y Thripidae, Hill 1983) o
- lamiendo  su  superficie (Nymphalidae y
- Tephritidae, Bateman 1972, DeVries 1988, Aluja
1994). La pulpa la obtienen cortando trozos con
- las mandibulas (Formicidae y Tettigonidae,
~Mandujano 1994, Cunningham 1997). Los
. Insectos que se alimentan de semilias también
~ Introducen estructuras especializadas, ya sea para
- mordisquear el tejido o para chupar los
_zi_utrientes, una vez que los tejidos han sido
- digeridos por sustancias inyectadas dentro de las

emillas (Curculionidae y varias familias de

Hemiptera) (Wheeler & Miller 1985, Greig 1993,

Cunningham 1 997). La movilidad les permite a

los adultos utilizar otras fuentes alimenticias, tal

Y como ocurre con las moscas de la fruta

Wheeler & Miller 1985, Greig 1993, Hendrichs

tal. 1993, Cunningham 1997).

Los insectos que se alimentan de frutas en las
etapas juveniles generalmente completan su
desarrollo dentro de las frutas o las semillas (las
hembras ponen los huevos en estag estructuras).
Durante su desarrollo, las larvas pueden
desplazarse activamente (Tephritidae) (Bateman
1972) o permanecer relativamente inmdviles
(Eurytomidae y Bruchidae) (Janzen 1976, Nadel
& Pefia 1991) cortando Yy mascando las
estructuras carnosas maduras o el contenido de
las semillas inmaduras. A diferencia de fas
antetiores, las larvas de Lepidoptera, no se hallan
confinadas a ninguna estructura. Fstas larvas
eclosionan de huevos que han sido puestos sobre
hojas o ramas, y al cabo de unos dias se dirigen
hacia las frutas (Zangheri et al. 1992). Algunas
especies cubren las infrutescencias con hilos de
seda, y una vez protegidas, cortan trozos de las
frutas inmaduras, incluyendo las semillas (Hill
1983). Otras, abren un orificio a través de la pared
de los frutos y una vez adentro, se desplazan
activamente cortando y mascando las estructuras
carnosas y las semillas. Los insectos frugivoros,

al igual que los vertebrados frugivoros, afectan a
las semillas de muchas maneras. La actividad de
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estos dos grupos de organismos sobre 1as frutas se
superpone a }o largo de un gradiente definido por
el tipo de dafio que causan a las semillas y a las
estructuras carnosas.

El juego de las plantas

y los insectos frugivoros:

las plantas se protegen,

los insectos buscan los medios
para vencer esa proteccidon

Los pocos estudios que han evaluado las
causas v las consecuencias de la interaccién entre
las plantas productoras de frutos y los insectos
frugivoros han supuesto que las caracterfsticas de
estos dos grupos de organismos han
evolucionado, por parte de las plantas, para
defenderse de los frugfvoros que dafan las
semillas y las estructuras carnosas, y, por parte de
los insectos, para evadir los mecanismos de
defensa de las plantas (ver capitulo 19) y adquirir
nutrientes sin tener que aportar ningtin beneficio
(Herrera 1982, pero ver Horvitz & Schmenske
1986 y Horvitz & Le Corff 1993, con relacidn a
la diseminacién por hormigas de semillas
ariladas). Vista de esta forma, la relacion entre
los insectos frugivoros y las plantas productoras
de frutas es de parasitismo.

La gravedad del dafio que causa un insecto
frugivoro puede medirse de acuerdo con su
impacto sobre los embriones contenidos en las
semillas. En un extremo estdn los insectos que
dejan las semillas intactas, pues sélo se
alimentan de las estructaras carnosas; en el otro,
estdn los insectos que reducen la cantidad de
endospermo y los cotiledones de las semillas, o
que incluso destruyen los embriones. Esta
variacién en la actividad de los insectos
frugivoros puede utilizarse para establecer
grupos de caracterfsticas, tanto en las plantas
como en los insectos frugivoros, que permitan
explicar {1} por qué y como se protegen las
plantas contra los insectos frugivoros y (2) por
qué y cémo muchos insectos evaden los
mecanismos de defensa de las plantas para
alimentarse de las frutas. Al igual que en la
seccion anterior los porgués se relacionan con el

valor adaptativo de estos comportamientos y los
comos con los mecanismos préximos.

Por qué protegerse
de los insectos frugivoros

Los insectos frugivoros pueden afectar el
patrén espacial de deposicién de semillas de dos
maneras: de una manera directa, reduciendo el
niimero de frutos con embriones y semillas
sanas, y, de una manera indirecta, influyendo en
el comportamiento de los vertebrados frugivoros
(Fig. 21.1). En la mayoria de los trabajos en los
que se ha estimado el impacto de los insectos
sobre la produccidn de frutos simplemente se ha
reportado el porcentaje de frutos con sefias
visibles del dafio, pero no se ha especificado el
tipo de dafio (Tabla 21.5). En dos experimentos
que se llevaron a cabo en la Estacién Biologica
La Selva, Costa Rica, se observé que los insectos
provocaban una reduccidn sustaacial en el
ntmero de semillas sanas de Calyptrogyne
ghiesbreghtiana, especie de palma de
sotobosque. Esta especie produce frutos con una
sola semilla, y los racimos que no fueron
protegidos contra los insectos perdieron el 60%
de los frutos (Cunningham 1997). El dafio que
sufrieron las frutas durante las primeras semanas.
de desarrollo 1o ocasionaron varias especies de la
familia Curculionidae; el dafio a la pulpa en la
fruta madura lo causaron algunas especies de 1":
familia Tettigonidae. '

En la misma localidad, cinco eépecies de
arbustos del género Piper perdieron entre un 9 y.
un 87% de las semillas: los responsables fuero
varios Hemiptera que se alimentaron de la dnica
semilla contenida en los frutos todavia inmaduros
(Greig 1993). La variacién en el porcentaje de
dafio se atribuyé a las diferencias que presentaban
las cinco especies de arbustos en cuanto al
nimero y el tamafio de semillas por amento:
especies que producian muchas semillas ‘de
tamafio pequefio presentaron un menor porcentaje
de semillas dafiadas que las especies que
producian pocas semillas pero de tamafio grande
(Greig 1993). Las especies més afectadas pori
insectos frugfvoros fueron, entonces, las
produjeron amentos con pocas frutas. -

Manuet R, Guariguata, Gustavo H. Kattan, Editores

TABLA 21.5 EBspecies de plantas para las cuales se ha estimado el porcentaje de frutos dafiados por insectos, (a)
Experimento en donde se excluyeron los insectos, (b) frutos colectados de una manera aleatoria en el campo, tipo de
dafio no especificado, (¢) frutos colectados de una manera aleatoria en el campo, porcentaje de semillas dafiadas por
fruto; (d) frutos colectados de una manera aleatoria en el campo, las larvas se alimentan de las estructuras carnosas; (e}
frutos colectados de una manera aleatoria en el campo, las semillas y los frutos presentaban orificios de salida.

: Calyprrogyne ghiesbreghtiand - Arec
- Gatadendron punctatum. = 1

Melastomataceae
Moracea

973, (2) Drew' v H

anzen (1979a), (8) Janzen (19796}, (9) \

Los insectos frugivoros pueden afectar el
patrén espacial de deposicién de semillas de una
manera indirecta, pues inciden en el
comportamiento de los diseminadores de
semillas (Fig. 21.1). En efecto, en una serie de
experimentos llevados a cabo en condiciones de
laboratorio en Monteverde, Costa Rica, se
observé que el pdjaro Chlorospingus
ophtalmicus variaba el consumo de frutos con

- larvas dependiendo de la clase de frutos que se le
- ofrecia (Valburg 1992a). Preferia, por ejemplo,

los frutos maduros de Cestrum racemosum,
Gonzalagunia rosea Ardisia compressa con

larvas, pero preferfa los frutos maduros de Neea

amplifolia y Lysianthes synanthera sin larvas, La
presencia de larvas en los frutos maduros de
Solanum cordovense no afecté la escogencia.

En otros dos estudios, Redford ef ai. (1984)y
Uppenheimer (1996) encontraron que varias

Cspecies de primates (Callithrix, Cercocebus,

Cebus) eran capaces de distinguir, y seleccionar,
las frutas que contenian-larvas de insectos. Lo
contrario ocurre con Brotogeris jugularis, un
periquito que aparentemente selecciona las
semillas de Ficus que no contienen larvas de
avispas agadnidas (Janzen 1981). En Australia,
Drew (1987) encontrd que la incidencia de frutos
con larvas de Dacus cacuminatus (Diptera:
Tephritidae) era mayor en una localidad en donde
la paloma Macropygia phasianella, el mayor
consumidor de estos frutos, estaba ausente.

En otro ejemplo realizado en condiciones de
laboratorio, el pdjaro Chlorospingus ophtalmicus
prefiri6 los frutos maduros de Acnistus
arborescens con larvas de insectos, pero las
especies de murciélagos, Carollia brevicauda y
Sturnira ludovici, mostraron el patrén contrario
(Valburg 1992b, Engriser 1995). Los resultados
de todos estos estudios muestran que los insectos
pueden influir en la escogencia de frutos por
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parte los vertebrados frugivoros, escogencia que
variard dependiendo de si los insectos hacen a las
frutas mds, o menos, atractivas.

Por qué alimentarse de frutas

A diferencia de los vertebrados frugivoros, los
insectos —por presentar un ciclo de vida muy
corto y una mayor facilidad de ser manipulados
experimentalmente— ofrecen grandes posibili-
dades para investigar la evolucién de las
diferentes estrategias ecoldgicas que pueden
surgir de una dieta basada en el consumo de
frutas. Sin embargo, son pocos los trabajos que
se han realizado al respecto. Anastrepha
serpentina (Tephritidae), por ejemplo, es una
mosca de la fruta que estd estrechamente
relacionada con los frutos de la familia
Sapotaceae. Las hembras adultas se alimentan
del jugo de las frutas, ponen sus huevos en ellas
y las Tlarvas completan su desarrollo
alimentandose de sus estructuras carnosas {(Aluja
1994). Jacome et al. (1995} observaron que la
longevidad y la fecundidad de las hembras
adultas se vefan claramente afectadas por la dieta
que seguian (Fig. 21.2). Asi, las hembras que se
alimentaban de las frutas abiertas de Manilkara
zapota eran muy longevas, y las que se
alimentaban de una solucién de sacarosa con
proteinas ovipositaban a una edad muy temprana.
Este experimento muestra que los cambios en la
dieta pueden afectar diferentes componentes de
la estrategia de vida de un organismo.

Como protegerse
de los insectos frugivoros

Es frecuente observar que la presencia de
insectos provoca el aborto selectivo de semillas o
incluso de frotas enteras, especialmente de
aquéllas inmaduras (Stephenson 1981). Este es,
quizds, el mecanismo més costoso, desde el punto
de vista energético, que una planta puede emplear
para protegerse de un insecto frugivoro. Dadas las
complejas interacciones que se establecen entre el
embrion, el endospermo y las estructuras
carnosas de las frutas (Recuadro 21.1), es
probable que las plantas utilicen este mecanismo
Unicamente si el embridn se ve seriamente
afectado por la actividad de los insectos.

400

- 300

- EUQ\

Numero de dias
Nimero de husvos

[+ 160

s AF BaF 8 SIF IF

Tratamiento

FiGURA 21.2 El tipo de dieta incide, de manera
notoria, en los diferentes componentes del ciclo
vital de los insectos. En este experimento, a los
adultos de la mosca de ia fruta Anastrepha
serpenting (Tephritidae) se les suministrd alguna de
las signientes dietas (tratamientos): sacarosa y
protefnas (SP), frutos abiertos de Manilkara zapota
(AF), sacarosa v frutos abiertos de M. zapota
(SAF), sacarosa (S}, sacarosa y frutos cerrados de
M. zapota (S1F) o frutos cerrados de M. zapota (IF).
La altura de las barras representa el ndmero
promedic de huevos que produjeron las_moscas
hembras; los cuadros blancos representan la
longevidad de fas moscas (medida como el nimero
de dfas transcurridos hasta alcanzar una mortalidad
del 25%), y la edad (ntimero de dias) a la que las
hembras “ovipositaron por primera vez estd
representada por Ios circulos en negro. Los datos
fueron tomados de Jacome ef al. (1995),

Ademds del aborto de semillas y frutas, las
plantas poseen un rico arsenal fisico y quimico
de defensas para protegerse de los insectos
(Herrera 1982). El conocimiento que se tiene de
los requerimientos nutricionales y energéticos de -
los insectos (ver revisién en Slansky &
Rodriguez 1987) permite elucidar los posibles.
mecanismos que utilizan las plantas para
protegerse de los insectos frugivoros. Existe
evidencia de que las plantas pueden protegerse
modificando el componente mecénico, nutritivo
y de disefio de los frutos o semillas (Herrera
1982). El componente mecanico se relaciona con
la presencia de espinas, pelos, protuberancias;
cdscaras y cubiertas duras o gruesas. Las larvas
de Spodoptera exigua (Noctuidae) se alimentan
de los frutos inmadurcs de Lycopersicum sp
{Solanaceae; Juvik & Stevens 1982, Eigenbrod
& Trumble 1994). La especie cultivada L.
esculentum presenta cuticulas menos duras qie
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RECUADRO 21.1 Frutos carnosos: caragteristicas de su dasarrollo

- Durantesu desarvollo;.16s ffutos catnosos experimentan cambios fisiolégicos, morfolégicos y quimicos:
=+ (Hulme 11970, Hulme 1971, Rhodes 1980, Monselise 1 986, Brady. 1987, Ho. 1988).. Cad4 etapa’ ests .
. regufada por estructuras anatémicas especificas, las cuales inhiben o promiieven la actividad de ofrag:

* estructuras. anatémicas: La etapa de premaduracion del fruto (I'y H) estd regulada por as semillas
. (endospermo’y embrion); la etapa de maduracion (Ill) poi-las estructiras carnosas asociadas & fas
semillas. En fa priméra etapa; y como consecuenivia de una rpida division cefular, el fruto éxperimienta. -

. un primer impulso de crécimiento. Las semillas controlan el trénsitd de commpuestos de carbono (producto
- de la fotosintesis) & inhiben su consumbo por parte de las estructuras carnosas. Hacia ‘e final de esta.
.- etapa:lag semillas. alcanzan su: tamafio: maximo. En a segunda étapa; el frutd cambia. muy poco de::

_tamaio: ef embrion y el endospermo se diferenciar
I fruto- expetimenta un: séglindo’ impulso. de cfecimi
.\ células presentes en'las estfucturas camosas; v alc
. alcanzan la: madurez. Durarite esta etdpa la durez

y ef eridacarpo se endurece. En la tercers stapa, of. -
ento, como- consecusncia dela expansion de las -
anza su tamafo mdxino. Las semilias, por su parts; -
a'y la concentracion de clorctila; v dé compuestos |

““secundarios’y de proteinas; disminuye, mientras que’ la concentracion de azlicares, lipidos; agua,” .

. corpuestos voldtiles ({iriclyendo etiteno}, pH ¥ pigmentos diferentes a la clorofila aumenta, Al iniciarse -
~ 18 tercerd-etapa; la tasa de réspiracion del fruto es muy alta, pero disminuye a medida’ que el fruto..
. Comienza. su. senescencia. Durants, la premaduracién del friito, 1as  semillas cumplen: dos funciones..”

. Implortantes: evitan el abiorto del fruto (por medio de la produccidn de auxinas) y. ditigen los asimilados

- - de-carboho fofosintético fiadia: las estructuras’ earnosas {por medio’ de 12 produccion de’ giberelinas 'y,

. citoquininas). Si durante ias etapas | y'll, las semillas sufren aigdn dafo; ef Gesarrolio &l frito'se véria,

- seriamente comprometido (Stephenson 1981): (En la figura’ adjunta; ‘el embricn se muestra‘en color:

. niegro, la semifta en blanco y las estructuras carnosas en gris.) .

i Premadurasis
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L. pimpinellifolium. En un experimento se
encontré que muchas de las larvas de S. exigua
que fueron criadas con frutos de L.
pimpinellifolium fueron incapaces de penetrar los
frutos con sus mandibulas y como resultado
murieron de inanicién (Juvik & Stevens 1982,
Eigenbrode & Trumble 1994).

El tamafio de las frutas y las semillas puede
influir en el comportamiento de los insectos
frugivoros. En Hawai, por ejemplo, las hembras
de Cryptophlebia (Tortricidae) ponen sus huevos
sobre los frutos de Macadamia integrifolia, pero
depositan més huevos en los frutos que tienen un

- didmetro mayor a los 20 mm (Jones 1994). Esto
Sugiere que las hembras prefieren frutos de un

L Tiamgo, o e B e

cierto tamafio. En la Estacion Biol6gica La

Selva, varios curculiénidos  comsumen
las semillas de la palma Calyptrogyne
ghiesbreghtiana, pero, de acuerdo con

Cunningham (1997), se observa una mayor
incidencia de dafio en los frutos que tienen un
didmetro promedio de 4.8 mm (no en frutos mds
grandes o mds pequefios). Rhagoletis pomonella
(Tephritidae) pone sus huevos en los frutos de
varias especies de la familia Rosaceae (Malus sp.
¥y Prunus sp.). Buscando algin patrén de
oviposicion, Prokopy (1977) colocé esferas rojas
de varios tamafios entre las copas de estas dos
especies de drboles, y observé que las hembras
de R. pomonella visitaron con mds frecuencia las
esferas de 7.5 cm de didgmetro que las de otros
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tamafios. El uso de otros frutos artificiales apoya
estos resaltados (Prokopy & Bush 1973). En
algunos bosques secos de Costa Rica, se ha
observado que las semillas de muchas especies
de Leguminosae son consumidas por escarabajos
“brichidos” (Coleoptera) (Janzen 1969).
También se ha observado que esto no lo hacen de
una manera indiscriminada: en un estudio
comparativo que incluyé 36 especies de
leguminosas, se observé que los “brichidos™ se
inclinaban por las especies que producian pocas
semillas pero de tamafio grande, y dejaban de
lado las especies que producian muchas semillas
pero de tamafio pequefio. Ejemplos como estos
sugieren que €l componente de disefio puede
afectar el comportamiento de los insectos
frugivoros {dadas sus preferencias por frutos o
semillas de cierto tamafio).

Las plantas también pueden proteger sus
frutos por intermedio del componente quimico.
En efecto, la proporcidon y el tipo de los
nutrientes, asi como la presencia de compuestos
secundarios, pueden afectar de manera negativa a
los diferentes componentes del ciclo vital de los
insectos frugfvoros. Posiblemente el mecanismo
mds eficaz al que pueden recurrir las plantas es la
produccion de frutos con una baja concentracion
de proteinas. Ceratitis capitata y Anastrepha
serpentina (Tephritidae), por ejemplo, vieron su
produccién de huevos seriamente afectada
cuando se les suministré una dieta carente de
proteinas (Alves & Zucoloto 1992, Jacome ef al.
1995). En otro experimento se encontré que las
larvas de Spodoprera exigua (Noctuidae) se
inclinaban por aquellas variedades de
Lycopersicum spp. (Selanaceae) que tenfan una
baja concentracién del glicoalcaloide ¢-tomatina
(Eigenbrode & Trumble 1994).

La abundancia {0 escasez) de frutas en un
momento dado tiene, también, el potencial de
afectar la actividad de los insectos frugivoros. Y
es que las plantas pueden hacer sus frutos mds
dificiles, o mas faciles, de encontrar. Dos
estudios realizados en el bosque de la Isla de
Barro Colorado, en Panamd, ilustran estas dos
estrategias. Mabea occidentalis (Buphorbiaceae)
es un arbolito del sotobosque que exhibe un solo
periodo de fructificacién. Los frutos dehiscentes

son productdos en un perfodo de 15 semanas y la
produccién alcanza su mdximo justo en la mitad
de ese perfodo. De Steven (1981) observé que el
nimero de semillas consumidas por la polilla
Laysperesia sp. (Olethreutidae: Lepidoptera) era
menor al inicio del perfodo de fructificacion que
en las etapas siguientes. Al parecer, entonces. las
plantas que logran madurar sus frutos temprano
pueden “escapar” de los insectos. Hybanthus
prunifolius (Violaceae) es otro arbusio del
sotobosque que exhibe un sole periodo de
fructificacién; pero, a diferencia de la especie
anterior, la produccion de frutos estd limitada a
un perfodo de 4 semanas. Con fines
experimentales, Augspurger (1981) cre6 una
poblacién de individuos que produjo frutos a lo
largo de un perfodo de tiempo mds largo
(“poblacién asincronica”) y observé que el
porcentaje v el ndmero absoluto de semillas
consumidos por una polilla (Cosmoptericidae) y
una mosca {Silba: Lonchaeidae) era mucho

mayor en las poblaciones asincrénicas que en las
poblaciones sincrénicas. En este caso la
produccién de un gran ndmero de frutos en
sincronia sacié a los insectos frugivoros y, ern::
consecuencia, un mayor nimero de semillas
logréd “escapar” del ataque de los insectos.
(Janzen 1969, Janzen 1971, Augspurger 1981).
Greig (1993) empled un argumento similar para
explicar la diferencia en el nimero de frutos
dafiados por insectos en varias especies de
arbustos del género Piper en la Estacidn
Biologica La Selva. '

Como alimentarse de frutas

Los insectos frugivoros poseen una I
variedad de mecanismos para alimentarse. de
frutas {para aquellos insectos que se alimentan de
semillas ver Johnson & Kistler 1987, Slansky: :
Panizzi 1987) y posiblemente para defenderse ds
los vertebrados frugivoros. Estos mecanismos son
de tipo morfolégico, fisiolégico y conductual:

Las frutas son relativamente pobres en lipidos
y muy pobres en proteinas. Sin embargo;
compuestos son esenciales para que los insectos
adultos alcancen su estado reproductiV
produzcan huevos y feromonas. Las moscas d
fruta han solucionado este problema de:y
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formas. Por ejemplo, los adultos de Rhagoletis y
Anastrepha obtienen protefnas ingiriendo miel de
afidos, exudados de la superficie de las hojas y
jugos de las heces de las aves (Bateman 1972,
Fletcher 1987, Hendrichs er al. 1993, Aluja
1994). Los adultos de Ceratitis y Anastrepha,
ademds de usar los lipidos que sintetizaron
durante su etapa juvenil, pueden sintetizarlos de
nove a partir de carbohidratos (Jacome ef gl
1995, Warburg & Yuval 1996),

Por otro lado, las larvas de las moscas de la
fruta necesitan consumir ciertas proteinas
esenciales para crecer y completar su desarrollo.
Tales proteinas las obtienen por medio de
bacterias endosimbiéticas, las cuales son
transferidas a los huevos cuando éstos estdn aln
dentro de las hembras (Bateman 1972, Fletcher
1987, Aluja 1994). En algunas especies de
maoscas, entre ellas Bactrocera oleae, esta
asociacion parece ser obligatoria (Hagen 1966).
Con el fin de establecer el papel de estas
bacterias en el crecimiento de las larvas de
Bactrocera jarvisi, Fitt y O’Brien (1985)
colocaron huevos esterilizados, y huevos sin
esté}rilizar, en medios de cultivo con
Enterobacter, y sin Enterobacter. En un medio
dcido (pH = 4.5), Ia inoculacién con bacterias no
afectd el crecimiento de larvas provenientes de
huevos esterilizados. En un medio neutro (pH =

-1.0), sin embargo, Ia inoculacién con bacterias

afecté el crecimiento de larvas provenientes de

- huevos esterilizados. Estas larvas alcanzaron

1os 15 g de peso, mientras que las del medio no

Inoculado y provenientes de huevos esterilizados
:_a_icanzaron unos 3 g de peso. Estos resultados
Sefialan la importancia de Enterobacter para el
_d:esarroilo de esta mosca de 1a fruta.

] La presencia de compuestos secundarios en
as frutas y en las semillas es notable, aunque la

oncentracién de estas sustancias disminuye

durante el periodo de maduracion de las
estructuras
M
lé_fruta parecen haber reducido de dos maneras el
.cqsto metabdlico
Compuesto

, carnosas (Juvik & Stevens 1982,
nselise 1986) (Recuadro 21.1). Las moscas de

que supone ingerir un
o . secundario: (1) alinzlt.znténdose

amente de frutos maduros y (2) utilizando las
Clerias endosimbiGticas para desdoblar esas

sustancias (Fletcher 1987). Otros insectos
frugivoros se alimentan de estructuras carnosas y
semillas inmaduras, y es muy probable que
posean alglin mecanismo complejo para
metabolizar a los compuestos secundarios
{Bloem er al. 1989, Aldrich ef al. 1990).

Como ya se mencions, la abundancia de
frutas &s variable en el tiempo. Los insectos
frugivoros, sin embargo, presentan una gran
diversidad de comportamientos que les permiten
enfrentar los periodos de escasez de fruta, Uno de
estos comportamientos consiste en acercarse a
una \f'ariedad de frutas muy amplia. Algunas
especies estdn asociadas a una sola planta 0 a una
sola familia de plantas, mientras que otras estén
asociadas a muchas plantas distribuidas en varias
familias (Fitt 19812, Fitt 1986, Aluja 1994). De
hecho, aquellas especies que usan una amplia
gama de plantas tienen multiples posturas de
huevos a lo largo del afio, mientras que aquellas
que usan pocas especies (0 una sola especie)
tienen una sola postura al afio (Fletcher 1987,
Nadel & Pefia 1991).

L.os .insectos fragivoros presentan un patrén de
movimiento muy variado, condicién que
responde, posiblemente, a las fluctuaciones en la
abundancia y en la diversidad de las frotas que
consumen. Por ejemplo, Bactrocera opiline se
reproduce una sola vez. al afio y esto lo hace
durante la fructificacién de la tdnica planta que
ella utiliza para este fin (la fructificacién dura
unas pocas semanas) (Fitt 1981a). Cuando no se
estd en época de fructificacién, los adultos de B,
opiliae se agrupan debajo de las hojas y
permanecen quietos, en diapausa facultativa,
hasta el siguiente periodo de produccidn de frutos
(Fitt 1981b). Un segundo grupo de insectos
frugivoros presenta movimientos locales y se
desplazan ya sea verticalmente dentro del bosque
0 de manera horizontal entre 4reas que difieren en
cuanto al tipo y la abundancia de frutas que
presentan (DeVries 1988, Hedstrom & Gonzilez
1987, Wong et al. 1989, Vargas et al. 1990, Tan &
Serit 1994, Celedonio-Hurtado er al. 1995). Un
tercer grupo de insectos frugivoros se desplaza a
través de dreas mds grandes, a Io largo de un
gradiente altitudinal (Drew & Hooper 1983, Malo
et al. 1987) o latitudinal (Sands et al. 1991).
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Un insecto que se alimenta de estructuras
carnosas y de semillas tiene que evadir, ademés
de los mecanismos de defensa de las frutas, los
vertebrados frugivoros que las consumen. Para
fos insectos adultos esto no es an problema, ya
que generalmente tienen una alta movilidad. Los
menos méviles pueden incorporar los compuestos
secundarios presentes en las semillas dentro de
sus tejidos, volviéndose toxicos para los
depredadores (Aldrich et al. 1990). Las larvas,
por su parte, pueden evadir a los vertebrados
frugivoros de varias maneras. Por un lado, pueden
completar su desarrollo v salir de los frutos antes
de que éstos se vuelvan atractivos para los
diseminadores. Esto es lo que hacen las moscas
de la fruta (Tephritidae): abren un orificio de
salida en los frutos maduros y se dejan caer al
suelo, en donde se entierran y empupan (Bateman
1972, Fletcher 1987, Aluja 1994). En el bosque
montano de Monteverde, en Costa Rica, se ha
observado que una mosca no identificada
completa su desarrollo en las semillas de
Psychotria gracilis: los huevos son puestos en las
semillas de frutos inmaduros y una vez que las
larvas se transforman en adultos abren un orificio
a través de la semilla y el pericarpio y dejan atrds
una semilla hueca. Las frutas que han albergado a
las larvas maduran normalmente, y cambian de
color verde a rojo. La presencia de un mayor
nimero de semillas huecas en los frutos maduros
sugiere que las moscas adultas emergen antes de
que los frutos hayan alcanzado ese estado (C.
Restrepo, datos no publicades). Una situacién
similar ocurre con una avispa (Eurytomidae) que
se desarrolla en las semillas de Palicourea
gibbosa en las montafias de Colombia,

Los insectos también pueden alimentarse de
las frutas y evadir a los vertebrados frugivoros
haciendo que los frutos se vuelvan menos
atractivos para estos dltimos. Los productos de
excrecion de los insectos, asi como los de las
bacterias y hongos que colonizan los tdneles
excavados por las larvas en las estructuras
carnosas, pueden cambiar el sabor de los frutos y
hacerlos desagradables para los vertebrados
(Janzen 1977, Manzur & Courtney 1984,
Courtney & Manzur 1985, Herrera 1989,
Sallabanks & Courtney 1992).
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Atraer y proteger:
un dilema para las plantas
y los frutos carnosos

Las plantas que producen frutas carnosas y los
vertebrados e invertebrados frugivoros pueden
interactuar de multiples formas. De ahi, en parte,
la dificultad para obtener respuestas claras a los
porqués 'y comos, que operan en los sistemas
frutas-vertebrados frugivoros. Del mismo modo,
la falta de conocimiento sobre la forma en que se
integran los procesos que ocurren a nivel de
individuos, poblaciones, comunidades y
ecosistemas ha resultado en una enorme
coleccién de trabajos que si bien revelan aspectos
fascinantes sobre la historia natural de diversos
sistemas, tienen poco poder predictivo (Levey &
Benkman 1999). Por un lado, pareciera que
existen muchas similitudes entre los insectos y
los vertebrados frugivoros con relacion al porgué
alimentarse de frutas y cdémo hacerlo, situacién
que sugiere dos cosas: que algunas caracteristicas
de las plantas han evolucionado
independientemente de la funcién de dispersi6n
de sus semillas, y, que la “carrera evolutiva” entre
las frutas, los insectos y los vertebrados
frugivoros ha sido intensa. Por otro lado, la
actividad de los dos grupos de frugivoros
examinados en este capitulo genera un espectro
de dafios a las frutas y a las semillas que parece
superponerse: en un extremo se encuentran los
frugivoros que dejan las semillas intactas -y que
en muchos casos Jas transportan lejos de la planta
progenitora~ y, en el otro, los frugivoros que
destruyen las semillas. Esto indica que el patrén”
espacial de deposicién de semillas alrededor de
las plantas progenitoras es el resultado de la
actividad combinada de los insectos y los
veriebrados frugfvoros. i

Son varios los (dpicos que merecen ser
estudiados o revaluados con el fin de entender
mejor las causas y las consecuencias de las
interacciones entre las frutas y los frugivoros. -

1. En los ecosistemas tropicales la diversidad
de frutas carnosas es asombrosa y aungu
se han realizado numerosos esfuerzos por
caracterizar este recurso, quizds convenga
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ahora examinarlo desde el punto de vista
de los insectos frugivoros.

2. La presencia de compuestos secundarios
parece ser muy comuin en las frutas; sin
embargo, su distribucién no estd clara, sus
funciones no se conocen a ciencia cierta y
no se sabe, tampoco, cémo los procesan
los frugivoros. A la luz de los numerosos
programas que se han puesto en marcha
para buscar nuevos compuestos activos
(ver capitulo 19), esta seria una
especialidad de investigacion con un gran
potencial para dilucidar las interacciones
ecoldgicas que tienen lugar entre los
compuestos secundarios y los frugivoros.

3. A pesar de que las especies de insectos
frugivoros son muy numerosas, no
existen estudios que cuantifiquen su
diversidad en los ecosistemas boscosos
tropicales. Esta informacién ayudarfa a
entender no sélo el impacto que pueden
tener los insectos frugivoros sobre las
plantas, sino también sobre los
vertebrados que se alimentan de ellos.

4, Es poco lo que se sabe sobre las
repercusiones que la accidn combinada de
los insectos y los vertebrados frugivoros
tiene sobre los patrones espaciales de
deposicién de semillas. El balance que se
logre entre diseminacién y dafio podria
ser, en parte, responsable de la diversidad
de plantas que se observa en los bosques
neotropicales, tal y como se discute en el
capitulo 16.

Frugivoria aplicada

El estudio de las interacciones entre las
plantas productoras de frutos con estructuras
Carnosas y los organismos que se alimentan de
ellas ha tenido, y seguird teniendo, una gran
aplicacion. A continuacién se presenta una lista
de las dreas que se han beneficiado con el estudio
de las interacciones frutas-frugfvoros:

1. Los estudios que buscan controlar la
presencia de insectos frugivoros en los
cultivos de frutas han generado no sélo
una vasta literatura, sino la mejor

informacién de que se dispone hasta e]
momento sobre la interaccion entre los
insectos frugivoros y las frutas. Una buena
parte de esos trabajos se ha orientado a
tratar de entender los mecanismos que
utilizan los insectos para seleccionar las
frutas (cémo alimentarse de frutas), y a
evaluar las consecuencias de una dieta

" frugivora sobre los distintos componentes

del ciclo vital de los insectos (por qué
alimentarse de frutas). La informacién
generada ha permitido desarrollar sistemas
de control que van desde el disefio de
trampas, hasta el disefio de ecosistemas
manejados. De igual modo, ha permitido
seleccionar variedades de frutas resistentes
a la actividad de los insectos frugfvoros. El
control de los vertebrados frugivoros
también ha recibido alguna atencién.

. El estudio de Jos insectos frugivoros ha

resultado de gran utilidad en el manejo de
malezas y plantas introducidas. En este
caso, 1o que se busca es la proliferacién de
aquellos insectos que se especializan en
las frutas o en las semillas de esas plantas,

" con el fin de modificar el patrén espacial

de deposicién de semillas (para reducir,
asi, la fertilidad de las plantas).

3. El estudio de los mecanismos que controlan

la produccién de frutos ha encontrado
ciertamente aplicacién en la horticultura.
No solo se ha logrado aumentar la
productividad de muchas especies frutales,
sino gue se han podido seleccionar
variedades de plantas dirigidas a solventar
ciertas necesidades humanas.

Los estudios de frugivoria han
encontrado aplicacién en la restauracién
de dreas degradadas (p. ej., Cardoso da
Silva et al. 1996; ver capitulo 23) y
comienzan a ser dtiles para guiar el
manejo de bosques maderables (p. ej.,
Guariguata & Pinard 1998).

5. Al disefiar un drea protegida, los estudios

de frugivorfa son particularmente
importantes para garantizar tanto la
supervivencia de aquellos frugivoros que
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presentan movimientos de cardeter local,
regional o continental, como ]
mantenimiento de muchas especies de
planias que dependen de ellos para la
dispersién de sus semillas (ver p. .,
Guindon 1996).
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