UNIVERSIDAD AUTONOMA DE TLAXCALA

DIVISION DE CIENCIAS BIOLOGICAS

B
POR LA CULTURA
Zes o
YUSTIRL>

El papel del comportamiento de aves frugivoras y el tipo de
hospedero en la prevalencia, dispersion y establecimiento del
muérdago Psittacanthus calyculatus (Loranthaceae) en
Tlaxcala, Tlax.

TESIS
Que para obtener el grado de

Maestro en Ciencias Bioldgicas

Presenta
Guillermo Alejandro Pérez Flores

Director De Tesis:
Dr. Carlos Alberto Lara Rodriguez

Comité Tutoral
Dr. Juan Francisco Ornelas Rodriguez

Dr. Carlos Rafael Cordero Macedo




Este trabajo se realizo en el Laboratorio de Ecologia del Comportamiento del Centro
Tlaxcala de Biologia de la Conducta de la Universidad Autonoma de Tlaxcala y fue financiado
como parte del proyecto SEP-CONACyYT con numero de registro 40180 dirigido por el Dr.
Carlos Alberto Lara Rodriguez, asi como por la beca CONACYT numero 177871 otorgada al

Biol. Guillermo Alejandro Pérez Flores para estudios de maestria.

El Programa de la Maestria en Ciencias Bioldgicas se encuentra registrado en el padron
del Programa Institucional de Fortalecimiento del Postgrado (PIFOP) SEP-CONACyT.
Registro nimero PIFOP-UAT-2000-30-03.






AGRADECIMIENTOS

Manifiesto mis mas sinceros agradecimientos: Al comité tutoral de este trabajo de tesis; Dr.
Juan Francisco Ornelas y Dr. Carlos Rafael Cordero, por los valiosos comentarios que en su

mayoria fueron vertidos en este trabajo.

Al comité evaluador por las observaciones criticas siempre bien intencionadas a este
trabajo; Dr. Armando Martinez, Dr. Alejandro Coérdoba y Dr. Arturo Estrada a quien
agradezco ademas por su invaluable apoyo en la revision minuciosa y estadistica de este

trabajo.
A la Lic. Socorro Romero por la revision gramatical y ortografica del escrito final.

Al Dr. Carlos Lara por la inversion de tiempo, dedicacion y apoyo durante el desarrollo

de este trabajo y por compartir amablemente sus conocimientos y experiencia.

A la Dra. Margarita Martinez Gdmez por su aceptacion y apoyo que permitieron el

desarrollo y buen término de esta tesis en el programa de la maestria que coordina.



RESUMEN

El comportamiento de forrajeo de las aves que consumen frutos de muérdagos puede jugar un
importante papel en la dispersion de estas plantas paréasitas a distintos hospederos, asi como en
la prevalencia y distribucion de los muérdagos en un sitio determinado. Los estudios
enfocados en evaluar la interaccion entre aves dispersoras, muérdagos y sus hospederos,
generalmente han ignorado aspectos sobre el comportamiento de forrajeo de las aves y
cuestiones relacionadas con la compatibilidad entre los muérdagos y sus hospederos, ademas
de carecer de una vision integral de estos factores, obteniendo por consiguiente resultados
aislados sin considerar el efecto de la interaccion. En el presente trabajo se analiz6 la
interaccion de forma integral, al evaluar el papel del comportamiento de forrajeo del ave
Ptilogonys cinereus en la dispersion de frutos y procesamiento de semillas del muérdago
Psittacanthus calyculatus, asi como el posible efecto del origen y destino de los frutos, en la
germinacién y establecimiento del muérdago sobre tres especies de arboles hospederos:
Crataegus pubescens, Prunus serotina y Salix bonplandiana. Los resultados obtenidos
sugieren que el comportamiento de P. cinereus asi como sus patrones de forrajeo estan
estrechamente relacionados con los patrones de distribucion de la infeccion del muérdago en
la zona. Mediante experimentos de inoculacion de semillas del muérdago sobre tres
hospederos, se demostro que las semillas sometidas a un procesamiento digestivo del dispersor
presentan una mayor proporcion de germinacion y establecimiento en los distintos hospederos
con respecto a las semillas sin este tratamiento. Asimismo, se encontrd que la germinacion se
ve afectada significativamente en relacion con la especie de hospedero de la cual proceden las
semillas depositadas. Lo anterior sugiere una posible especializaciéon a nivel local entre el
muérdago y los hospederos en el sitio de estudio, mediada principalmente por los patrones

conductuales de forrajeo de su dispersor.
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1. INTRODUCCION
Muérdagos-aves: la importancia de la conducta del dispersor

La asociacion entre muérdagos y aves ha sido reportada desde los tiempos de Aristételes
(Browne 1646). Actualmente, es bien conocido que la mayoria de los muérdagos son
dispersados por aves (Kuijt 1969, Restrepo 1987, Reid 1991, Murphy y cols. 1993, Reid y
cols. 1995, Herrera 2002), muchas de las cuales han evolucionado adaptaciones digestivas
como son un estdbmago muscular poco desarrollado y un intestino corto, lo cual les permite un
procesamiento efectivo y una deposicién de la semilla por defecacién, como ha sido
demostrado con aves de los géneros Phainopepla, Bombycilla y Mimus (Walsberg 1975,
Restrepo 1987, Reid 1991, Murphy y cols. 1993, Soto-Gamboa y Bozinovic 2002). Esta alta
especializacion animal para la dispersion de los propagulos supone que la adecuacion de los
muérdagos dependeria en gran medida de los patrones conductuales de forrajeo,
desplazamiento y percha de sus aves dispersoras (Reid 1989, Sargent 1995, Ladley y Kelly
1996, Lépez de Buen y Ornelas 1999, Wenny 2001, Aukema y Martinez del Rio 2002a).

Se sabe que algunas de las ventajas para las plantas que son dispersadas por aves
incluyen: (1) el incremento en la supervivencia debido a la reduccion de la competencia con
plantulas vecinas, (2) la disminucion en los niveles de mortalidad por depredadores,
herbivoros y patdgenos que responden a la densidad y distancia de la planta madre, y (3) los
beneficios relacionados con el sitio de llegada o micrositios favorables (Herrera 2002). De esta
manera, la forma en que un dispersor ingiere, mueve y procesa frutos, asi como la forma en

que deposita las semillas se relacionara directamente con la adecuacion del muérdago.

La distribucion de los muérdagos, como la de muchos otros macroparasitos, es agregada
entre los arboles hospederos (Donohue 1995, Aukema y Martinez del Rio 2002b). Se ha
sugerido que estos patrones de distribucion pueden ser debidos a la conducta de los
dispersores; sin embargo, solo dos trabajos realizados en muérdagos de zonas aridas de Chile
(Tristerix aphyllus) y Estados Unidos (Phoradendron californicum) han expuesto esta relacion
(Martinez del Rio y cols.1996, Aukema y Martinez del Rio 2002a). Ambos estudios

demuestran que la preferencia de sitios de percha de las aves dispersoras (Mimus thenca y



Phainopepla nitens, respectivamente) puede resultar en una deposicion diferencial de semillas
de muérdagos entre especies de hospederos y que la seleccion del hospedero por parte de las
aves es un factor que explica la prevalencia y grado de infeccion de individuos de una especie
de hospedero. Estudios a este respecto sobre especies de muérdagos en zonas templadas son

desconocidos hasta la fecha.

Muérdagos-hospederos: la importancia de la compatibilidad

Explicaciones alternativas o complementarias sobre la distribucién de los muérdagos se han
enfocado particularmente en el papel de las caracteristicas de los hospederos. Los muérdagos
(Loranthaceae) son hemiparéasitos obligados que obtienen el agua, minerales y carbohidratos,
del arbol hospedero por medio del haustorio (Hull y Leonard 1964, Ehleringer y Marshall
1995, Lamont 1983 y 1985, Pate 1995, Nickrent 2002). Se han considerado negativos para sus
hospederos, debido a que provocan debilitamientos, deformaciones, reduccion del crecimiento
y eventualmente la muerte (Herndndez 1991), aunque esto ultimo no ocurre siempre (Reid y
Lange 1988, Sterba y cols. 1993).

Los muérdagos pueden ser desde especificos hasta generalistas en cuanto a sus
hospederos (Reid y cols. 1995, Norton y Carpenter 1998), aunque a menudo la prevalencia e
intensidad de su infeccion difiere entre sus especies hospederas (L6pez de Buen y Ornelas
1999, Aukema y Martinez del Rio 2002a). Por ello, ciertas caracteristicas particulares de los
arboles hospederos a escala local pueden estar jugando un papel muy importante en los
patrones de distribucion y prevalencia de los muérdagos. De esta manera, el uso diferencial de
hospederos dentro de un sitio puede explicarse por tres procesos: (1) que las aves puedan
defecar o perchar mas frecuentemente sobre algunos hospederos que sobre otros (Reid 1989),
(2) que las semillas de muérdago puedan llegar a establecerse con mayor éxito en algunas
especies de hospederos que en otras (Reid y cols. 1995, Lopez de Buen y Ornelas 2002), y (3)
que los muérdagos adultos puedan diferir en persistencia entre especies de hospederos
(Hoffman y cols. 1986, Lopez de Buen y Ornelas 2002). Estos puntos sugieren que ademas de
los aspectos conductuales de los dispersores, las caracteristicas del hospedero son esenciales

para los muérdagos. A este respecto, Radomiljac (1998) sugiere que la germinacion de



semillas de muérdago esta poco influenciada por el tipo de sustrato al cual se adhiere y s6lo se
requieren condiciones convenientes de agua, oxigeno y luz. Sin embargo, otros estudios han
demostrado que la persistencia y establecimiento de la semilla depende del tamafio de la rama
hospedera (Reid 1987 y 1989, Sargent 1995, Yan y Reid 1995, Ladley y Kelly 1996, Norton y
Ladley 1998) y que la agrupacion de semillas asi como caracteristicas de la corteza del arbol
hospedero pueden explicar la falla en el desarrollo y crecimiento de semillas de muérdago
(Sargent 1995, Lopez de Buen y Ornelas 2002).

Por altimo, un aspecto poco explorado es la posible especializacion local que puedan
sufrir algunas poblaciones de muérdagos. En este sentido, Norton y De Lange (1999) sugieren
que la variacion en la abundancia relativa del arbol hospedero a través del tiempo puede ser un
factor clave que determina el grado de especializacion en mueérdagos, por lo que los
muérdagos desarrollarian compatibilidad y hasta especificidad en el hospedero en que son mas

frecuentemente depositados.

Interaccién muérdago— aves dispersoras — hospederos

La conducta de las aves dispersoras Yy las caracteristicas intrinsecas de los hospederos han sido
consistentemente resaltadas como cruciales para el éxito reproductivo de los muérdagos en
general, sin embargo es necesario considerar el estudio integral de este tipo de interacciones.
En el presente trabajo se evalud el papel que juegan las aves dispersoras locales (consumo y
proceso digestivo de frutos de muérdago), y el tipo de hospedero en la prevalencia,
germinacion y establecimiento del muérdago P. calyculatus (Loranthaceae) sobre tres especies

de arboles hospederos en Tlaxcala, Tlax.



2. ANTECEDENTES

El papel que juegan las aves en el consumo de frutos de muérdagos y el proceso digestivo que
mejora la germinacion de las semillas han sido reiteradamente resaltados (Ladley y Kelly
1996). Esta capacidad fisiologica del dispersor se puede ver también afectada por los patrones
de forrajeo de cada especie de ave. Por ejemplo, en un estudio con el muérdago Tristerix
aphyllus y el ave dispersora Mimus thenca, Martinez del Rio y cols. (1996) proponen que la
distribucion del muérdago se relaciona estrechamente con los patrones de forrajeo y conducta

del dispersor.

En un estudio realizado en el centro de Veracruz, Lopez de Buen y Ornelas (1999 y
2002) evaluaron el comportamiento de forrajeo y seleccion de hospedero de tres especies de
aves dispersoras del muérdago Psittacanthus schiedeanus. Sus resultados concluyen que la
seleccién de hospederos por aves dispersoras de muérdago es uno de los factores conductuales
que sirven para explicar inicialmente las diferencias en prevalencia entre especies de
hospedero y la variacion en los niveles de infeccion entre individuos de una de las especies
hospederas gque estudiaron. Asimismo sugieren que la especializacion local del muérdago por
algunos hospederos es el resultado del comportamiento territorial de forrajeo de sus
dispersores. A este respecto, Aukema y Martinez del Rio (2002a), en un estudio realizado con
el muérdago Phoradendron californicum, que es dispersado por el ave Phainopepla nitens
sobre arboles hospederos de la especie Prosopis velutina, sugieren que la distribucién del
muérdago es resultado de los patrones de deposicion de semillas que generan los dispersores y
que éstos dependen de la conducta de percha y forrajeo. En un estudio posterior, Aukema y
Martinez del Rio (2002b) propusieron que la deposicion de semillas se incrementa
desproporcionadamente en éarboles infectados y con mayor altura asi como con las

preferencias del ave por la arquitectura de dosel del arbol hospedero.

En cuanto al efecto de las caracteristicas del arbol hospedero en la compatibilidad y
establecimiento de los muérdagos, Sargent (1995) encontro que el tamario de la rama en la
cual es depositada la semilla influye fuertemente en el destino de la misma, debido a que en
ramas del hospedero con diametro de 10 a 14 mm es mas factible el establecimiento del

muérdago Phoradendron robustissimum. En este sentido, el papel que juegan otras



caracteristicas de los arboles hospederos en el establecimiento de los muérdagos ha sido
propuesto frecuentemente. Por ejemplo, Norton y De Lange (1999) cuantificaron el grado de
especificidad del hospedero en cinco especies de muérdagos de Nueva Zelanda, sugiriendo
que la abundancia relativa de los hospederos es el factor que determina el grado de
especializacion muérdago-hospedero, de tal modo que la disponibilidad en el espacio y tiempo
del hospedero determina los patrones de especificidad. Rodl y Ward (2002) realizaron un
estudio con el muérdago Plicosepalus acaciae en el cual sefialaron que existen interacciones
entre las semillas y su hospedero principal Acacia radiana durante la germinacion; sus
resultados sugieren que estas interacciones se basan en sefiales quimicas que son activas
durante las primeras etapas de desarrollo de las plantulas y que permiten la formacion de la

conexion haustorial.

Por todo lo anteriormente sefialado, resulta importante vincular el papel que desempefia la
conducta de los dispersores y las caracteristicas de los hospederos en el establecimiento de los
muérdagos, ya que el estudio integral de estas interacciones serd Util para entender cudl es el

rumbo ecoldgico y evolutivo en el cual se desarrollan.



3. JUSTIFICACION

El comportamiento de las aves dispersoras y las caracteristicas individuales de los hospederos
han sido reiteradamente considerados como los factores decisivos para el éxito reproductivo
de los muérdagos en general. Sin embargo, la mayoria de los estudios realizados s6lo han
considerado la interaccion desde la perspectiva muérdago-ave o muérdago-hospedero de

manera separada, lo cual limita el analisis conjunto de la interaccion.

En el presente estudio se integran ambas perspectivas, por primera vez se evalla
conjuntamente el papel del comportamiento de las aves frugivoras y el tipo de hospedero en
aspectos como la prevalencia, germinacion y establecimiento de un muérdago de una region
de clima templado. P. calyculatus es una especie ampliamente distribuida en el estado de
Tlaxcala, se ha identificado como parasito de una extensa variedad de arboles hospederos
nativos y cultivados de importancia ecologica y econdmica, pero no se tiene ningun
antecedente de estudios que describan a las especies de aves dispersoras en el Estado asi como
de las interacciones entre los dispersores y los hospederos més frecuentes. Este estudio
aportara datos sin antecedente en el Estado por lo que resulta una primera aproximacion en la

comprension de los sistemas muérdago-ave-hospedero de regiones templadas.



4. OBJETIVOS
4.1. Objetivo general:

o Evaluar el papel de la conducta de forrajeo y el procesamiento digestivo de las
aves dispersoras, y el efecto del hospedero, sobre la prevalencia, germinacion y

establecimiento del muérdago Psittacanthus calyculatus en Tlaxcala, Tlax.

4.2. Objetivos particulares:

e Evaluar la prevalencia e intensidad de infeccion por P. calyculatus en

arboles de Crataegus pubescens y Prunus serotina en el sitio de estudio.

e Determinar las especies de aves que consumen frutos de P. calyculatus y

describir su comportamiento de forrajeo.

e Evaluar la conducta de forrajeo de las aves dispersoras del muérdago P.

calyculatus

e Evaluar experimentalmente la importancia del procesamiento de semillas
por las aves dispersoras y el tipo de hospedero, en la germinacion y

establecimiento de P. calyculatus.



5. METODOS
5.1. Sitio de estudio

El sitio de estudio es un area perturbada de aproximadamente 10 ha de un huerto inhabilitado
de tejocote (Crataegus pubescens) en el cual también se encuentran arboles nativos de capulin
(Prunus serotina). Ambas especies de arboles se encuentran parasitadas por el muérdago
Psittacanthus calyculatus y dentro de la zona también se encuentran otras especies arboreas
como tepozan (Buddleia cordata), ocote (Pinus leiophylla) y eucalipto (Eucalyptus
camaldulensis). El sitio pertenece al municipio de Acuitlapilco, Tlaxcala, y se localiza a 19°
17.97° N, 98° 14.6” O, a 2552 m.s.n.m.

5.2. Descripcidn de especies
5.2.1. El muérdago

Los muérdagos del género Psittacanthus (Loranthaceae) comprenden entre 75 y 80 especies a
escala mundial. Son tipicamente tropicales y de amplia distribucion en el continente
americano. En México se han identificado a la fecha 11 especies distribuidas desde el nivel del
mar hasta las zonas montafiosas. En el estado de Tlaxcala solo se reporta una especie, P.
calyculatus (Acosta y cols. 1992), cuyos hospederos mas frecuentes son: tejocote (Crataegus
pubescens), capulin (Prunus serotina), aguacate (Persea americana), manzano (Pyrus malus),
peral (P. communis) y zapote blanco (Casimiroa edulis). Se le encuentra también sobre
especies ornamentales como ailite (Alnus acuminata) y sauces (Salix bonplandiana y S.
babilonica) (Hernandez 1991). No se cuenta con informacién local sobre las aves que

dispersan sus semillas.

Psittacanthus calyculatus ((DC.) Don.), “Hongo o injerto”. ES un arbusto hemiparasito que
va de 0.3 a 1.8 m de longitud, con gran cantidad de ramificaciones erectas o colgantes
(Hernandez 1991). Posee tallos cuadrangulares con un pequefio margen laminal por angulo,
que se extiende a lo largo del entrenudo primordialmente en las partes mas jovenes. Sus hojas
son ovadas o lanceoladas, de 3.5 a 14 cm de longitud, pinnatinervadas y con el apice

redondeado u obtuso. Produce inflorescencias corimbosas, con numerosas flores arregladas en



grupos de tres, de color amarillo naranja o rojo brillante y perianto de 3 a 8 cm de largo (Oliva
1983). Las flores son hermafroditas monostilicas (Bullock 1985), cada una con seis pétalos y
seis estambres, unidos cada uno a cada parte del perianto. Su fruto es una baya de color negro
rojizo cuando madura, subglobosa de hasta 1.5 cm (Oliva 1983), rodeada de una sustancia
pegajosa llamada viscina (Chazaro y cols. 1992). En Tlaxcala sélo se localiza en las llanuras
situadas al sur de la entidad, sobre arboles que en su mayoria han sido plantados en programas
de reforestacion dirigidos a areas urbanas o desforestadas y dentro de una distribucion
altitudinal que va de los 2200 a 2500 m (Acosta y cols.1992).

5.2.2. Los hospederos

Crataegus pubescens (Kunth) Steud. (Rosaceae). Tejocote. Es un arbol o arbusto de 4 a 10
m de altura, copa extendida, sombra densa, sus hojas son romboides-elipticas, margen
aserrado, haz verde oscuro y glabro, envés mas palido y pubescente. Su tronco es recto, ramas
rigidas con espinas y corteza color gris rojiza. Flores blancas en umbelas de 2 a 6 flores, su
fruto es semejante a una pequefia manzana, amarilla anaranjada. (Vazquez-Yanes y cols.
1999). En Tlaxcala la floracion inicia en enero y sus frutos maduran en noviembre y
diciembre, se encuentra ampliamente distribuido por lo general en zonas llanas (Acosta y
Delgado 1992). En el sitio de estudio se encuentra en forma cultivada.

Prunus serotina subsp. capuli (Cav.) McVaugh. (Rosaceae). Capulin. Arbol caducifolio de
5 a 15 m de altura, con un diametro a la altura del pecho de hasta 1.2 m, copa ancha. Hojas
ovadas a lanceoladas, margen aserrado, verde oscuro y brillante. Tronco largo y recto en el
bosque, pero en los claros corto y ancho. Ramas alternas, corteza café o grisacea. Flores
pequefias y blancas, en racimos colgantes. El fruto es una drupa color negro rojizo en la
madurez, con una sola semilla esférica. (Vazquez-Yanes y cols. 1999). Su floracién es de
diciembre a mayo. Se encuentra diseminado de forma silvestre en todo el estado de Tlaxcala

generalmente a orillas de caminos en zonas de cultivo y poblados (Acosta y Delgado 1992).

Salix bonplandiana Kunth. (Salicaceae). Sauce, Ahuejote o Huejote. Arbol perennifolio o

caducifolio, de 10 hasta 25 m de altura, diametro a la altura del pecho de hasta 80 cm, copa



columnar estrecha, sombra escasa. Hojas simples, alternas, linear-lanceoladas a oblongas,
glabras, margen serrulado, ramas abundantes, delgadas, corteza café oscuro, rugosa, fisurada.
Inflorescencias con flores densas, su fruto es una capsula corta color pardo-amarillento o
rojizo claro. Es Monoico y se encuentra como arbol tipico del paisaje lacustre, es nativo del
Valle de México, silvestre y cultivado. En estado silvestre se le encuentra a orilla de canales,
zanjas y arroyuelos, en climas templados. (Vazquez-Yanes y cols. 1999). En el estado se
encuentra en suelos arenosos sobre margenes de escurrimientos y rios (Acosta y Delgado
1992).

5.3. Cuantificacion de la prevalencia e intensidad de infeccion

La proporcion de arboles infectados por muérdago, asi como la cantidad de muérdagos por
arbol en un sitio determinado, pueden aportar informacion indirecta sobre los patrones locales
de dispersion de las aves frugivoras. Con esta finalidad, se cuantificé la prevalencia e
intensidad de infeccion por P. calyculatus en los arboles hospederos del sitio de estudio (C.

pubescens y P. serotina).

Para obtener la prevalencia de infeccion, en septiembre de 2002 y en mayo de 2004 se
cuantificé el nimero total de arboles de C. pubescens y P. serotina, el nimero de arboles
infectados en total y por especie, con la finalidad de detectar variaciones en el tiempo. La
prevalencia se calcul6 como el porcentaje de la poblacién de arboles que se encuentran

infectados con el muérdago P. calyculatus.

La intensidad de infeccion (numero de muérdagos/arbol) se cuantifico en tres muestreos
(Octubre 2002, Julio 2003 y Mayo 2004) para detectar alguna variacion temporal. Se
seleccionaron aleatoriamente arboles infectados de ambas especies hospederas (10 arboles de
C. pubescens y 21 de P. serotina) y se cuantifico el namero de plantas de muérdago por arbol.
Se consideraron todas las plantas visiblemente establecidas sobre ramas del hospedero sin

tomar en cuenta tamario o edad de las mismas.
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5.4. Determinacion de aves consumidoras de P. calyculatus

Con el fin de registrar a las especies de aves que se alimentan de frutos de P. calyculatus, entre
Octubre de 2002 y Febrero de 2003 (época de fructificacion del muérdago) para determinar las
especies de aves que consumen muérdago se efectuaron observaciones mediante recorridos en
dos periodos diarios entre las 0800—1000 y las 1600—1800 h en arboles de C. pubescens y P.
serotina infectados con P. calyculatus. Para las observaciones se utilizaron binoculares (de 8
X 20), se registro el tiempo de visita y conducta de forrajeo. La determinacion taxondmica se
llevd a cabo haciendo uso de las guias de campo para identificacion de aves de Howell y
Webb (1995) y National Geographic Society (2002).

5.5. Evaluacidn de la conducta de forrajeo de Ptilogonys cinereus

En la fase de observaciones para determinacion de especies consumidoras se reveld que la
especie Ptilogonys cinereus fue la mas consistente espacial y temporalmente en el consumo de
frutos del muérdago. Ademas a diferencia de otras especies también registradas fue frecuente
observar individuos de esta especie en toda la zona a lo largo del estudio, lo anterior junto con
las observaciones de conducta de forrajeo llevaron a evaluar a P. cinereus como el principal
dispersor de muérdago en el sitio de estudio, por lo que esta investigacién se enfocé en la

conducta de esta especie.

Para evaluar la conducta de forrajeo de P. cinereus se realizaron observaciones en el
area de estudio en arboles infectados (P. serotina y C. pubescens) en los que se detecto la
llegada de individuos de P. cinereus. Las observaciones se llevaron a cabo en la época de
fructificacion del muérdago, de Diciembre de 2003 a Marzo de 2004, en intervalos de dos
horas (0800-1000 6 1400-1600 h). En cada periodo de observacion se registraron los
siguientes datos: Numero de aves visitantes, especie de hospedero, tiempo de permanencia en
el arbol, numero de frutos ingeridos y nimero de semillas defecadas. Ademas se registro la

conducta de las aves durante el forrajeo.
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5.6. Evaluacion de procesamiento de frutos de P. calyculatus por P. cinereus

Para evaluar el procesamiento de muérdago por el ave dispersora, entre Octubre y Diciembre
de 2003, se recolectaron frutos maduros de P. calyculatus provenientes de diferentes plantas
de muérdago en las tres especies de hospederos (P. serotina, C. pubescens y S. bonplandiana)

(n = 30 frutos por hospedero) y se midieron en largo y ancho con un calibrador digital.

Se capturaron cuatro individuos del ave P. cinereus a los cuales se mantuvo separados
en jaulas de 35x30x30 cm con una dieta de platano macho. Doce horas antes del experimento
se les retird el alimento para asegurar que su tracto digestivo estuviera vacio. El tiempo de
procesamiento digestivo se evalud con una muestra de frutos de cada especie de hospedero (P.
serotina: n =9, C. pubescens: n = 10, S. bonplandiana: n = 8), se suministr6 un solo fruto a la
vez y agua ad libitum a cada individuo, con un cronémetro digital se registrd el tiempo
transcurrido desde la ingestion del fruto hasta la deposicion de la semilla. Este tratamiento se
repitié siete veces por cada ave (n = 27 frutos). Sucesivamente se suministraron a las aves
frutos de muérdago ad libitum para registrar el nimero méximo de frutos que ingieren en cada
forrajeo. Todas las semillas defecadas se separaron por especie de hospedero del que

provenian (n = 30) y se midieron en largo y ancho al igual que los frutos.

5.7. Germinacion y establecimiento de P. calyculatus sobre tres especies de hospederos
5.7.1. Evaluacion del papel del hospedero

Para determinar la importancia del tipo de hospedero en el establecimiento y sobrevivencia de
P. calyculatus, sin considerar el efecto directo del paso de las semillas a través del tracto
digestivo del dispersor, entre Febrero y Mayo de 2003 se simulo experimentalmente la
dispersion de semillas por aves en tres hospederos: P. serotina, C. pubescens y S.
bonplandiana (n = 5 arboles/especie). Para ello se colectaron 30 frutos maduros de muérdago
provenientes de cada una de las tres especies (hospederos origen). El exocarpo de cada uno de
estos frutos fue separado manualmente para la obtencion de las semillas (semillas sin
procesamiento), las cuales fueron posteriormente inoculadas, a manera de que cada arbol

hospedero recibiera semillas provenientes de muérdagos desarrollados en los distintos
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hospederos origen (n = 6 semillas/hospederos origen/hospedero destino) en tres ramas de cada
hospedero de tal forma que cada rama fue inoculada con dos semillas de cada origen. Las
ramas seleccionadas para la inoculacion en cada arbol hospedero destino se localizaron en
dosel medio, con un diametro de 5-8 cm y 100-150 cm de largo. A partir de la inoculacion se
realizaron revisiones cada dos semanas para registrar el nimero de semillas en germinacion y

posteriormente el nimero de plantulas establecidas en los tres hospederos.

5.7.2. Evaluacion conjunta del procesamiento de semillas y el tipo de hospedero

Paralelamente al experimento anterior con el fin de evaluar integralmente la importancia del
procesamiento de frutos por las aves dispersoras y del tipo de hospedero, se recolectaron las
semillas provenientes de excretas de los individuos de P. cinereus utilizados en el experimento
de procesamiento de frutos (5.6.). De esta manera, se contd con semillas de frutos de
muérdago provenientes de las tres especies de hospederos a las cuales el exocarpo fue
desprendido por el procesamiento digestivo de las aves dispersoras (semillas procesadas). Las
semillas se mantuvieron en bolsas de papel por 48 horas aproximadamente hasta que se
completaron 30 por cada especie de hospedero, posteriormente se inocularon y monitorearon

mediante el mismo disefio del experimento anterior.

5.8. Analisis estadisticos

Para el analisis de los resultados se verifico previamente el cumplimiento de los supuestos de
normalidad y homogeneidad de varianzas mediante las pruebas de Shapiro-Wilk's,/ K-S

Lilliefors y Bartlett respectivamente (Zar 1999).

La prevalencia de infeccion para la poblacion total de arboles asi como para cada especie
de hospedero en cada uno de los periodos de muestreo fue analizada mediante tablas de
contingencia de 2X2 (Zar 1999). Asimismo el analisis conjunto de ocurrencia de infeccion por
especie de hospedero y por afo fue analizado a través de una tabla de contingencia de 2X2X2
(Zar 1999).
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La intensidad de infeccion entre &rboles hospederos a lo largo del tiempo se analizd
mediante una prueba de ANDEVA para medidas repetidas (Zar 1999). En el modelo, la
especie de hospedero fue tratada como efecto fijo y el afio de muestreo fue el factor repetido.
Los datos sobre intensidad fueron transformados a raiz cuadrada (\x+1) antes de aplicar la

prueba, pero los datos no transformados son presentados en la figura 1.

Los registros de observacion de conducta de forrajeo (nimero de aves visitantes,
numero de frutos de muerdago ingeridos, numero de semillas defecadas y tiempo de

permanencia) fueron analizados a través de pruebas de Mann-Whitney (Zar 1999).

El tamafio de los frutos y semillas, asi como el tiempo de procesamiento de frutos por
individuos de P. cinereus en cautiverio y el tiempo de procesamiento de semillas provenientes
de los tres diferentes hospederos, fueron analizados mediante ANDEVA unifactorial (Zar
1999).

Las diferencias en la proporcion de semillas germinadas con respecto al numero de
semillas inoculadas fueron evaluadas mediante ANDEVA de tres factores (Zar 1999), en el
modelo se analizaron los factores: tratamiento (con procesamiento y sin procesamiento),
hospedero origen, y hospedero destino, asi como las interacciones entre las tres variables. El
mismo analisis se realiz6 sobre la proporcion de semillas establecidas con respecto al niumero
de semillas germinadas. En ambos anélisis los datos fueron previamente transformados al
arcoseno para no violar los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianzas, los datos

no transformados se reportaron en las figuras 3 y 4.

En los analisis de varianza realizados, las comparaciones multiples se calcularon
mediante el modelo de Tukey (Zar 1999).

Todos los andlisis estadisticos fueron realizados mediante modelos lineales
generalizados con los paquetes StatView y SuperANOVA (Abacus concepts 1989, 1996). En

los resultados con el simbolo (+) se presenta promedio + error estandar.
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6. RESULTADOS
6.1. Cuantificacion de la prevalencia e intensidad de infeccion

Se cuantificaron un total de 307 arboles en el sitio de estudio, de los cuales 273 pertenecen a la
especie C. pubescens y 34 son de P. serotina. En Septiembre de 2002 se registré una
prevalencia total de infeccion por el muérdago P. calyculatus de 45.6% (140 éarboles
infectados) y de 42% en Mayo de 2004 (129 arboles infectados). Sin embargo, las diferencias

entre estos valores no fueron estadisticamente significativas (y*= 0.724, g.I. = 1, P > 0.05).

En el 2002, se encontraron diferencias significativas en la prevalencia de infeccion entre
C. pubescens (41%, 112 arboles infectados) y P. serotina (82.3%, 28 arboles infectados) (y 2 =
20.84, g.l. = 1, P<0.05). En el 2004 las diferencias significativas en la prevalencia se
mantuvieron (y 2 = 42.32, g.I. = 1, P<0.05), al cuantificar un 35.5% para C. pubescens (97
arboles infectados) y un 94.1% para P. serotina (32 arboles infectados). Al comparar la
prevalencia registrada entre especies hospederas y entre afios las diferencias no fueron

significativas (y 2 = 4.185, g.I. = 3, P>0.05).

La intensidad de infeccion se registré como sigue: En C. pubescens 10.1 + 2.3 plantas de
muérdago por arbol y para P. serotina de 9.8 + 0.9 (Promedio + E.S). El analisis de varianza
de medidas repetidas de los datos obtenidos en tres muestreos demostrd que no existen
diferencias significativas entre especies de hospedero (ANDEVA ¢g.I. =1, F = 0.150, P =
0.7015), ni en la interaccion entre especies de hospedero y muestreos (ANDEVA g.l. =2, F =
2.832, P = 0.067), pero se encontraron diferencias significativas entre los muestreos con
respecto a la intensidad cuantificada (ANDEVA g.l. = 2, F = 10.943, P = 0.0001) (Tabla 1,
figura 1). Comparaciones mdaltiples de Tukey demostraron que para C. pubescens el tercer
muestreo difiere significativamente con respecto al primer y segundo muestreo (q = 5.72,
P<0.05). Asimismo, la intensidad de infeccion determinada en P. serotina durante el primer
muestreo fue estadisticamente mayor a la cuantificada para el tercer muestreo (q = 5.86
P<0.05).
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Figura 1. Intensidad de infeccion representada por el numero promedio de plantas de P.
calyculatus por arbol en C. pubescens y P. serotina en tres muestreos.
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6.2. Determinacion de aves consumidoras de P. calyculatus

Durante las observaciones de campo se determinaron las siguientes especies de aves que

consumieron frutos de P. calyculatus en el sitio de estudio:

1. Tyrannus vociferans (papamoscas gritdn): especie residente; permanece en P.
serotina hasta 6 minutos, percha en dosel superior de los hospederos o sobre las plantas de
muérdago; generalmente forrajea de manera solitaria; s6lo hubo un registro de ingestion de

fruto de muérdago, generalmente caza insectos.

2. Carpodacus mexicanus (gorrion mexicano): especie residente; permanece en los
arboles infectados en periodos que van de uno a tres minutos en P. serotina y C. pubescens;
generalmente fueron observados en campo en parejas 0 grupos de tres; s6lo hubo un par de
registros de alimentacidén con frutos de P. calyculatus en enero y diciembre de 2003. Su
alimentacion esta basada en otros recursos como las semillas. Ademéas en cautiverio no

consumen frutos de muérdago.

3. Bombycilla cedrorum (chinito): especie migratoria; fueron observados consumiendo
frutos en periodos de cinco a diez minutos en P. serotina y C. pubescens, en parvadas de mas
de diez individuos. En el invierno de 2002 consumieron consistentemente los frutos,
moviéndose en parvadas entre arboles hospederos de P. calyculatus en el sitio de estudio (C.
pubescens y P. serotina) y arboles cercanos de Cupressus benthamii y Juniperus deppeana.
Sin embargo, en el invierno de 2003 esta especie no arrib6 al sitio de estudio.

4. Ptilogonys cinereus (capulinero): especie residente; fueron observados como
visitantes asiduos de los arboles infectados de C. pubescens y P. serotina, aun antes de la
fructificacion; llegan a permanecer periodos desde 15 hasta 56 minutos en cada arbol.
Forrajean de forma solitaria o en parejas, engullen frutos de muérdago y perchan en ramas de
P. calyculatus. Generalmente realizan vuelos cortos entre arboles hospederos parasitados en

territorios de tres a diez arboles.
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6.3. Evaluacion de la conducta de forrajeo de P. cinereus

De Febrero a Marzo de 2004 se obtuvieron un total de 30 registros de consumo de frutos de
muérdago por P. cinereus en 50 horas de observacion. En la mayoria de los arboles del sitio de
estudio, las plantas de muérdago y sus frutos fueron dafiadas por heladas, por lo que las

observaciones se limitaron a los arboles en que no hubo dafio.

Del total de las observaciones focales, se registraron 11 eventos de aves consumiendo
frutos de muérdago sobre arboles de C. pubescens y 19 en arboles de P. serotina. EI namero
de aves registradas en cada evento de observacion varié dadas la conducta solitaria o gregaria
de esta especie. Sin embargo, las diferencias entre hospederos en el nimero de visitas de aves
no fueron significativas (U = 79.5, P = 0.14). Asimismo, no se encontraron diferencias
significativas en el nimero de frutos ingeridos en C. pubescens (2 £ 0.6) y en P. serotina (2.7
+ 0.4) (U =70.5, P =0.14), ni en el numero de semillas defecadas en cada especie hospedera
(C. pubescens 1.2 + 0.2 y en P. serotina 1.0 £ 0.5) (U = 67.0, P = 0.10). EI tiempo de
permanencia de las aves visitantes fue estadisticamente distinto entre especies de hospederos
(en C. pubescens fue de 24.6 + 4.6 minutos y en P. serotina de 10.7 + 1.4 minutos) (U = 44.0,

P =0.009). En este experimento los datos se analizaron con la prueba de Mann-Whitney.

6.3.1. Descripcion de conductas de P. cinereus observadas durante el forrajeo

En cada una de las observaciones focales se registr6 la conducta que presentaron

individuos de P. cinereus durante el forrajeo de frutos:

1. Forrajeo solitario: Consistio en la visita de un solo individuo al arbol infectado para
forrajear frutos en las plantas de muérdago, el tiempo de percha es desde tres hasta 15 minutos

e ingiere como maximo cuatro frutos.

2. Forrajeo en parejas: Cuando el arbol infectado es visitado por una pareja, en algunos
casos fueron aves jovenes del mismo sexo. En estos eventos uno de los individuos percha en
las ramas del dosel superior asumiendo la conducta caracteristica de centinela mientras el otro
consume de 4 a 6 frutos en plantas de muérdago localizadas en dosel medio, se observd

cambio de posiciones en intervalos de 2 a 6 minutos.
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3. Interacciones agresivas: En varias observaciones durante el forrajeo, algunos
individuos de P. cinereus presentaron conducta agresiva frente a individuos de la misma
especie y contra parejas de Carpodacus mexicanus que se aproximaban al arbol, emitiendo

sonidos para ahuyentarlos y en algunas observaciones con persecucion en vuelo.

4. Seleccion de frutos: Los individuos seleccionan los frutos mas maduros entre las
infrutescencias, los cuales son conspicuos por el color méas oscuro que el de los inmaduros,

para cortarlos tiran con el pico del fruto hacia atras o hacia arriba para desprenderlo del céliz.

5. Manejo e ingestién de fruto: Con el pico hacen presién sobre el fruto y al mismo
tiempo lo acomodan por uno de sus extremos para engullirlo entero, algunos frutos que

presentan cicatrices o exocarpo duro son rechazados en esta fase.

6. Defecacion: Mientras estan perchados y en reposo sobre ramas del arbol hospedero o
de la planta de muérdago. Muestran un erizamiento de plumas y un movimiento de la cloaca
hacia abajo que son caracteristicos de la defecacion. El sitio de percha en doseles altos permite
que las excretas al caer tengan mayor probabilidad de adherirse en las ramas inferiores. Todas
las observaciones de individuos en reposo fueron en arboles hospederos, en ningun caso se

observaron sobre otros arboles o superficies diferentes.

7. Acicalamiento: Después de forrajear los frutos, se observé frotamiento del pico
contra ramas delgadas con movimientos de la cabeza hacia ambos lados, probablemente para
desprenderse los restos de la pulpa del fruto también se observé acicalamiento desde el cuello

hasta las plumas caudales.

6.4. Evaluacion de procesamiento de frutos de P. calyculatus por P. cinereus.

El andlisis sobre las medidas de longitud de los frutos que se suministraron a las aves en
cautiverio procedentes de cada hospedero (S. bonplandiana 14.9£0.33 mm; C. pubescens
14.5+£0.29 mm y P. serotina 13.3+0.48 mm) mostré diferencias estadisticamente significativas
(ANDEVA g.l. =2, F = 4.765 P = 0.0169). Asimismo a través de comparaciones multiples se
determinaron diferencias entre los frutos de S. bonplandiana y P. serotina (q = 1.43, P = 0.05)

y entre C. pubescens y P. serotina (q = 1.72, P = 0.05). Las medidas obtenidas para el ancho
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de los frutos procedentes de cada especie hospedera (S. bonplandiana 8.3+0.26 mm; C.
pubescens 8.4+0.17 mm y P. serotina 8.7+0.35 mm) no presentaron diferencias significativas
(ANDEVA g.l. =2, F =0.660, P = 0.5249).

El andlisis respecto a la longitud de las semillas de frutos procesados por aves en
cautiverio (S. bonplandiana 11.7+0.23; C. pubescens 10.2+0.16 mm y P. serotina 10.1+0.19
mm) demostrd que existen diferencias estadisticamente significativas (ANDEVA g.1.=2, F =
15.46 P<0.0001). Comparaciones multiples demostraron que las semillas de frutos
recolectados en S. bonplandiana fueron estadisticamente diferentes con respecto a las de
frutos provenientes de C. pubescens (q = 0.72, P = 0.05) asi como con respecto a las de frutos
provenientes de P. serotina (q = 0.66, P = 0.05). El anélisis estadistico de las medidas en
ancho de semillas (S. bonplandiana 5.8+0.11; C. pubescens 5.3+0.99 mm y P. serotina 5+0.86
mm) mostré diferencias significativas (ANDEVA g.1.= 2, F = 9.12, P = 0.0002), a través de
comparaciones multiples se encontraron diferencias entre las semillas de frutos recolectados
en S. bonplandiana con respecto a las provenientes de C. pubescens (q = 0.39, P = 0.05) y P.
serotina (g = 0.36, P<0.05).

El experimento de procesamiento indicé que P. cinereus procesa los frutos de muérdago
a través del tracto digestivo con deposicion de la semilla por defecacion. El tiempo promedio
general de procesamiento fue de 19.26 + 1 minutos. Entre individuos no se encontraron
diferencias estadisticamente significativas (ANDEVA, g.l. = 2, F = 1.563, P = 0.2493). Sin
embargo en el tiempo de procesamiento por semillas provenientes de los tres diferentes
hospederos (S. bonplandiana 16.5+1.05 min., C. pubescens 22.04+1.09 min. y P. serotina
18.4+0.84 min.) se encontraron diferencias significativas (ANDEVA, g.l. = 2, F = 7.801, P
=0.0025). Comparaciones multiples demostraron que el tiempo de procesamiento de las
semillas provenientes de C. pubescens presenta diferencias significativas con respecto al de
las semillas recolectadas en S. bonplandiana (q = 3.19, P = 0.0448) y también con respecto a
las de P. serotina (q = 2.95, P = 0.0037). (Figura 2).
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Figura 2. Tiempo de procesamiento de frutos de P. calyculatus ingeridos por individuos
de P. cinereus en cautiverio. Los frutos fueron colectados en tres hospederos distintos.
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6.5. Germinacion y establecimiento de P. calyculatus sobre tres especies hospederas
6.5.1. Germinacion

En este estudio se considerd un evento de germinacion a partir de que los cotiledones de la

semilla se mostraron extendidos, lo cual ocurrié en un tiempo de cuatro a seis semanas.

El andlisis de los datos obtenidos a través de los experimentos de inoculacion de
semillas obtenidas directamente de frutos y de excretas de aves, expuso diferencias
significativas en la proporcion de semillas germinadas entre el tratamiento con procesamiento
(0.66%0.05) y el tratamiento sin procesamiento (0.37+£0.05) ANDEVA g.l. =1, F = 16.088, P
= 0.0001). Asimismo, los resultados sugieren que proporcién de germinacion se ve afectada
significativamente por el factor origen de la semilla (S. bonplandiana 0.35+0.06, C. pubescens
0.60£0.07 y P. serotina 0.61+0.07) al encontrarse diferencias significativas entre hospederos
origen (ANDEVA g.l. = 2, F = 5.940, P = 0.0041). Las diferencias entre los hospederos
destino y las interacciones entre los factores no fueron significativas (Tabla 2, figura 3).

Comparaciones multiples de Tukey revelaron diferencias estadisticamente significativas
en la germinacion de S. bonplandiana con respecto a las de P. serotina y C. pubescens (g =
0.09, P =0.05).

6.5.2. Establecimiento

El anélisis de los datos obtenidos en cuanto al establecimiento a partir de la octava semana de
la inoculacion, muestra diferencias significativas en la proporcién de semillas establecidas por
tratamiento (con procesamiento 0.29+0.07, sin procesamiento 0.13+£0.05) (ANDEVA g.l. = 1,
F =6.144, P =0.0168). El efecto de los factores origen y destino, asi como las interacciones
entre los tres factores analizados no representaron diferencias significativas (Tabla 3, figura 4).
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Figura 3. Germinacion de P. calyculatus en dos tratamientos (con procesamiento y sin
procesamiento), el modelo incluye el origen y destino de las semillas.

23



[] con procesamiento sin procesamiento

—
1

0.8 1

0.6 1

Proporcion de semillas establecidas

1 L 1L T L 1 L 1 L]
w = [
g 5 § § & |&
& & =4 = B 5
ST -
| | | [

capuln sauce

10
Origen

Figura 4. Proporcion de semillas establecidas con respecto a las semillas germinadas en cada
especie de hospedero, para dos tratamientos (con procesamiento y sin procesamiento),
incluyendo el origen y destino de las semillas.
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7. DISCUSION
Prevalencia e intensidad de P. calyculatus

La prevalencia total registrada al inicio y al final del estudio, independientemente de la especie
hospedera, sugiere un balance entre el establecimiento y la mortalidad de plantas de muérdago
en el sitio. Sin embargo entre especies de hospederos la prevalencia en los dos afios de
muestreo fue mayor en P. serotina. La explicacion de esta diferencia esta fuera del alcance de
las variables estadisticamente evaluadas, pero observaciones del sitio sugieren que esta
diferencia puede deberse a causas como la distribucion de los arboles hospederos y sus
caracteristicas intrinsecas. En el sitio de estudio los arboles infectados de C. pubescens estan
en disposicion de cultivo y estas agregaciones incluyeron en todos los casos arboles de P.
serotina, estos Gltimos son menos abundantes pero su distribucion es irregular y dispersa en el
sitio. Ademaés, las observaciones realizadas sobre individuos de P. cinereus en el sitio de
estudio sugieren el establecimiento de territorios de forrajeo que incluyen un grupo de arboles
de C. pubescens y al menos un arbol de P. serotina. La relacion entre prevalencia y
comportamiento de forrajeo en aves ha sido sugerida previamente por Lopez de Buen y
Ornelas (1999), quienes encontraron que la mayor prevalencia de infestacion por el muérdago
P. schiedeanus en arboles de Liquidambar styraciflua en el centro de Veracruz esta
influenciada por la seleccién de hospedero que realizan las aves dispersoras. Asimismo,
Martinez del Rio y Aukema (2002a) sefialan que la altura del arbol es una caracteristica que
las aves dispersoras del muérdago Phoradendron californicum seleccionan para perchar y
depositar semillas. En el sistema estudiado los datos conductuales no develan seleccién
preferencial hacia ninguno de los hospederos, sin embargo se requeririan experimentos de
evaluacion de la deposicion para evaluar si existe la posible seleccion de hospedero para
perchar. Por otro lado, la diferencia en la prevalencia entre especies hospederas podria estar
causada por aspectos relacionados con las caracteristicas microambientales, estructurales y
fisioldgicas propias de la especie hospedera que permiten que las plantas de P. calyculatus
prevalezcan mas en los individuos de una especie de hospedero que en otra. Se han
encontrado diferencias en la supervivencia de las plantas de muérdago entre especies

hospederas en los trabajos de Hoffman et al. 1986, Lopez de Buen y Ornelas 2002 y Aukema
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y Martinez Del Rio 2002b, en este aspecto seria interesante considerar experimentos que
incluyan el monitoreo de las plantas de muérdago desde la deposicién de la semilla siguiendo

todas las etapas hasta la fructificacion en cada hospedero.

Aun cuando el namero y distribucién de los arboles hospederos por especie es distinto
en el sitio de estudio, la intensidad de infeccion fue similar. Este resultado indirectamente
sugiere que la deposicion de semillas por las aves dispersoras fue similar en ambos hospederos
en los cuales las plantas parasitas se encontraron en agregacion en cada hospedero y en el
conjunto de arboles infectados. En otros sistemas se ha reportado que las aves dispersoras
pueden reconocer las plantas de muérdago y visitar preferentemente los arboles hospederos
mas infectados, promoviendo asi un proceso de reinfeccion (Martinez del Rio y cols. 1996).
Asimismo, estas preferencias aumentan la probabilidad de que los arboles mas cercanos sean
infectados (Lépez de Buen y Ornelas 1999). Las diferencias entre muestreos en las dos
especies de hospederos se atribuyen principalmente a la mortalidad de plantas de muérdago
causada por eventos ambientales propios de la temporada invernal como son incendios y
heladas y que han sido referidos en la literatura como factores limitantes de la supervivencia

de los muérdagos (Watson 2001).

El papel de los dispersores

Durante el consumo de frutos de muérdago las aves se encargan de la remocién del exocarpo
de los frutos, esta accidn es imprescindible para la germinacion de los muérdagos (Ladley y
Kelly 1996). En este estudio, la forma en que se retir6 el exocarpo de la semilla tuvo efecto en
la germinacion como lo muestran los resultados. Las semillas sometidas al procesamiento
(paso a traves del intestino de P. cinereus) presentaron mayor germinacion, lo cual sugiere que
el ave dispersora juega un papel muy importante en la dispersion exitosa de las semillas de
muérdago y que sus procesos digestivos actlan de alguna manera sobre la cubierta de la

semilla para favorecer la germinacion.

Durante los registros de las aves que consumen muérdago, individuos de Tyrannus.

vociferans y Carpodacus mexicanus fueron observados alimentandose esporadicamente de
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estos frutos debido a que se alimentan de otros recursos y en el caso de la segunda especie no
se registro ingesta de la semilla por lo que se sugiere que estas especies no participan en la
dispersion del muérdago P. calyculatus en el sitio de estudio. Por el contrario, las
observaciones sefialan que Bombycilla cedrorum es dispersor del muérdago ya que consume
totalmente a los frutos y se mueve constantemente entre arboles donde deposita las semillas
por defecacion. No obstante, esta especie hace irrupciones migratorias que resultan
impredecibles para asegurar su participacion continua en la dispersion del muérdago ya que
sus movimientos invernales han sido poco estudiados (Paynter 1995, Witmer y cols. 1997,
Forcey 2002). Esta especie se observo en el invierno de 2002, pero estuvo ausente en el
siguiente afio, fendmeno conductual que también fue reportado por Lopez de Buen y Ornelas
(1999) en Veracruz central, donde la especie se considera una de las principales dispersoras
del muérdago P. schiedeanus. Debido a su ausencia en el sitio de estudio durante el segundo
afio, esta especie no se consideré en el disefio de los experimentos de procesamiento e

inoculacion.

Ptilogonys cinereus es una especie residente en Tlaxcala, se observd consistentemente
consumiendo frutos de muérdago sobre arboles de C. pubescens y P. serotina. En época
estival presenta dieta insectivora la cual en época invernal cambia frugivora especificamente
de frutos de muérdago P. calyculatus de acuerdo con observaciones personales. Este cambio
de dieta sugiere que los frutos de muérdago probablemente son un recurso nutricional
utilizado como fuente de carbohidratos, agua, minerales y vitaminas, composicion que ya se
ha verificado en la especie P. schiedeanus (L6pez de Buen y Ornelas 1999). P. cinereus ha
sido sefialado en estudios anteriores como dispersor de muérdagos del género Psittacanthus en
los estados de Veracruz y Michoacan (Lopez de Buen y Ornelas 2001, Vazquez 2002). En el
sitio de estudio establece territorios de forrajeo y percha que abarcan de 3-10 arboles de ambas
especies de hospederos. Aun cuando los individuos de esta especie permanecen mas tiempo
durante sus eventos de forrajeo en C. pubescens, el numero de frutos consumidos y semillas
defecadas es semejante entre hospederos, lo cual explica en primera instancia la similitud en la
intensidad de infeccidn registrada en campo para ambas especies. Los prolongados periodos
de permanencia registrados para los individuos de P. cinereus en C. pubescens parecen estar

relacionados con las caracteristicas distintivas de este arbol que es de poca altura y perenne,

27



esto permite que en invierno cuando caen la mayoria de las hojas de P. serotina, los individuos
de P. cinereus se perchen en arboles de C. pubescens cuando se presentan rafagas de viento
que son frecuentes en los meses de Enero y Febrero. Aparentemente, la presencia de un dosel
en esta temporada sirve como refugio para las aves y consecuentemente podria promover
deposiciones adicionales de semillas de muérdago no registradas en este estudio. Durante las
observaciones, el lugar mas frecuente de forrajeo fue el dosel superior de los érboles, lo cual
se relaciona con el hecho de que las semillas defecadas tengan alta probabilidad de adherirse a

las ramas de doseles inferiores.

El papel de los hospederos

Se ha planteado hasta aqui que la variacion espacial en la abundancia de P. calyculatus en el
sitio de estudio puede ser explicada por caracteristicas atribuibles a los arboles hospederos y a
la conducta de las aves dispersoras. Un factor de suma importancia para el establecimiento de
los muérdagos es la compatibilidad con sus hospederos (Sargent 1995, Lopez de Buen y
Ornelas 2002). En este sentido los resultados obtenidos en los experimentos de germinacion
sugieren que el lugar de origen de las semillas (hospedero donde se recolectaron los frutos) es
un aspecto importante para explicar la distribucion espacial de P. calyculatus. Al evaluar la
germinacién de semillas provenientes de origenes diferentes podemos sugerir que las plantas
de P. calyculatus son capaces de desarrollar cierta especificidad por los hospederos en los que
han crecido histéricamente. R6dl y Ward encontraron interacciones entre las semillas del
muérdago Plicosepalus acacieae y el hospedero que permiten la germinacion y que se
relacionan con el tipo de sustrato en el que son adheridas. De esta manera, tanto la
germinacion como el establecimiento de un muérdago podrian estar afectados en mayor o
menor medida por la compatibilidad con su nuevo hospedero (Lopez de Buen y Ornelas
2002).

Generalmente se ha manifestado que la mayoria de las especies de muérdagos presentan
tasas altas de germinacion (Watson 2001) poco influenciadas por el tipo de sustrato al cual se
adhieren y que solo requieren de condiciones favorables de humedad, oxigeno, temperatura y

luz (Radomiljac 1998). No obstante, estas condiciones microambientales pueden diferir de un
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hospedero a otro. Otros factores intrinsecos a los hospederos que tienen la posibilidad de estar
involucrados en el establecimiento de los muérdagos son el tamafio y diametro de las ramas
(May 1971, Reid 1989, 1991), se ha sugerido que las ramas mas pequefias del hospedero son
infectadas con mayor facilidad. Sargent (1995) encontr0 que muérdagos de la especie
Phoradendron robustissimum logran establecerse y tienen mayor sobrevivencia en un
intervalo de diametro de rama del hospedero de 10 a 14 mm. El muérdago P. calyculatus
emite tallos y hojas en cinco meses (Vazquez 2001), lo cual involucra una lenta penetracion
del haustorio hasta los tejidos conductores de la rama hospedera por lo que debe establecerse
mas facilmente en ramas delgadas, esta consideracion fue la causa de que en los experimentos
de germinacién y establecimiento se controlara el diametro y largo de rama. Los resultados
obtenidos en este estudio no indicaron que algin hospedero posea otras caracteristicas que
provocaran mayor establecimiento del muérdago, sin embargo como lo sugiere la literatura

éste ocurre en proporciones bajas (Watson 2001).

Integracion de la conducta de los dispersores y el efecto de los hospederos

La conducta de forrajeo de P. cinereus registrada en este estudio es coherente con la
intensidad de infeccion en C. pubescens y P. serotina, no asi con la prevalencia, la cual parece
estar relacionada con aspectos intrinsecos del hospedero no explorados en este estudio. Sin
embargo, nuestros resultados sugieren que el origen de la semilla dispersada es un factor
importante en la germinacion del muérdago, asi como el procesamiento digestivo de P.
cinereus que favorece la germinacién y establecimiento de P. calyculatus. El efecto positivo
en la germinacion de las semillas procesadas por P. cinereus es similar a lo encontrado por
Traveset y Verdd (2002) quienes reportaron un efecto positivo en el porcentaje de
germinacion de semillas pasadas por el tracto digestivo de sus dispersores, particularmente en
aves y murciélagos. Se ha sugerido que un tiempo relativamente corto de procesamiento
digestivo de las semillas esta relacionado estrechamente con la calidad de procesamiento
(Schupp1993). En el presente estudio, el tiempo de procesamiento que provee P. cinereus a las
semillas de P. calyculatus gener6 mayor germinacion que en aquellas semillas a las que se

quitd el exocarpo manualmente. Existen evidencias de que el éxito de germinacion de un
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muérdago disminuye cuando aumenta el tiempo de retencion en el intestino de su dispersor
(Murray y cols. 1994), por lo que P. cinereus tiene las caracteristicas de comportamiento y

fisiologia adecuadas para considerarse un legitimo dispersor del muérdago P. calyculatus.

El efecto del origen de las semillas (hospedero donde se recolectaron los frutos), sobre
los niveles de germinacion del muérdago P. calyculatus en los distintos hospederos utilizados
en este estudio, es la primera evidencia presentada hasta ahora en cuanto a una posible
especializacion a nivel local del muérdago sobre hospederos particulares. Esto es, los
muérdagos parecen estar mejor adaptados a determinados hospederos, producto tal vez de los
patrones territoriales de sus dispersores, que mueven usualmente las semillas en arboles de la
misma especie, promoviendo re-infecciones, y por consiguiente haciendo alta la posibilidad de
que una semilla sea depositada en la misma especie hospedera en la que nacié. Estudios
futuros pueden evaluar esta posibilidad mediante experimentos de inoculacién, controlando el
origen genético de los muérdagos, que permitan analizar el desempefio en la adecuacion de los
muérdagos. Con relacion al tamafio de las semillas, las mas pequefias son retenidas por
periodos mas largos en el intestino de sus dispersores que las semillas de mayor tamafio
(Garber 1986, Levey y Grajal 1991, Gardener y cols. 1993) esta caracteristica fue corroborada
en el experimento de procesamiento de frutos por P. cinereus. Los resultados de este trabajo
muestran la importancia del procesamiento digestivo del dispersor asi como de las
caracteristicas de los hospederos y de la compatibilidad muérdago-hospedero que se

desarrollan en estos sistemas.

Finalmente, la informacion actual sobre los muérdagos se ha difundido desde el punto de
vista del dafio que ocasionan a sus hospederos como plantas parésitas sin considerar su papel
como especies clave de numerosos ecosistemas. En contraste con esta vision popular acerca de
los muérdagos el presente estudio ha revelado importante informacion basica de Psittacanthus
calyculatus en Tlaxcala. Ademas, se ha mostrado que las interacciones dispersor-muérdago-
hospedero juegan un importante papel en la persistencia temporal y espacial de un muérdago y

las aves que lo dispersan.
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8. CONCLUSIONES

De acuerdo con los resultados que se obtuvieron en este estudio se argumentaron las siguientes

conclusiones:

1)

2)

3)

4)

5)

6)

7)

La prevalencia de infeccion por P. calyculatus en el sitio de estudio fue mayor en arboles

de P. serotina que en &rboles de C. pubescens.
La intensidad de infeccidn por P. calyculatus fue similar en las dos especies hospederas.

P. cinereus es el principal consumidor y dispersor legitimo de los frutos de P. calyculatus

en el sitio de estudio.

Los individuos de P. cinereus presentan patrones de forrajeo similares en ambos

hospederos en cuanto al numero de visitas, nimero de frutos y semillas defecadas.

Las semillas de frutos procesados por P. cinereus presentaron mayor proporcion de
germinacion y establecimiento que las semillas a las que se retir6 el exocarpo

manualmente.

El hospedero en el que el fruto de muérdago es consumido (origen) es un factor importante

para explicar el éxito en la germinacion en P. calyculatus.

Los resultados de este estudio proveen evidencia de campo y experimental de que la
intensidad de infeccion del muérdago a nivel local, es el resultado conjunto de la conducta
de forrajeo y procesamiento digestivo del dispersor, asi como de las caracteristicas
intrinsecas de los hospederos
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9. PERSPECTIVAS

Para darle continuidad a este trabajo en el mismo sitio de estudio se sugieren las siguientes

consideraciones:

1.

Integrar la medicidn de factores abioticos para la inoculacion de semillas en pruebas de

germinacién in situ asi como incluir en el disefio la germinacion de semillas in vitro.

A partir de la inoculacion monitorear de forma continua desde la germinacion de
semillas y establecimiento de plantulas, hasta las etapas reproductivas incluyendo las

mediciones necesarias como altura de la planta, nimero de hojas, flores o frutos.

Evaluar la deposicion diaria y total de semillas en un periodo para cada hospedero para
determinar si existe seleccién de hospederos por los dispersores.

Realizar un estudio genético de las plantas de muérdago en las diferentes especies de

hospedero para determinar el efecto del origen y destino de las semillas.

Extender las observaciones conductuales integrando la participacion en la dispersion
del ave migratoria Bombycilla cedrorum para determinar el tipo de procesamiento,
deposicion y patrones conductuales de forrajeo, percha y dispersion asi como la
existencia de interacciones con los dispersores locales y la distribucion

espaciotemporal de los dispersores.
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11. ANEXOS

Tabla 1. Resultados de ANDEVA de medidas repetidas para evaluar la intensidad de infeccion por P. calyculatus sobre
C. pubescens y P. serotina en tres muestreos.

FUENTE SC GL CM F P

Variacion entre hospederos

) 0.399 1 0.399 0.150 0.7015
Especie
Error 27.179 29 2.661

Variacién dentro de los hospederos
27.277 2 13.638 10.943 0.0001

Muestreo
Muestreo x Especie 7.059 2 3.530 2.832 0.067
Error 72.283 58 1.246
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Tabla 2. Resultados de ANDEVA de tres factores para la proporcion de germinacion de semillas de P. calyculatus inoculadas en
tres especies de hospedero destino, mediante dos tratamientos (semillas procesadas y sin procesar) y provenientes de tres

especies de hospedero origen.

FUENTE SC GL CM F P
Tratamiento 0.833 1 0.833 16.088 0.0001
Origen 0.615 2 0.308 5.940 0.0041
Destino 0.106 2 0.053 1.023 0.3647
Tratamiento * Origen 0.137 2 0.069 1.326 0.2720
Tratamiento * Destino 0.106 2 0.053 1.023 0.3647
Origen * Destino 0.321 4 0.080 1.549 0.1973
Tratamiento * Origen * Destino 0.411 4 0.103 1.982 0.1064
Residual 3.728 72 0.052
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Tabla 3. Resultados de ANDEVA de tres factores para proporcion de semillas de P. calyculatus establecidas sobre tres
diferentes hospederos mediante dos tratamientos (semillas procesadas y sin procesar) y provenientes de tres especies de

hospedero origen.

FUENTE SC GL CM F P

Tratamiento 1.856 1 1.856 6.144 0.0168
Origen 1.291 2 0.645 2.136 0.1294
Destino 0.018 2 0.009 0.029 0.9711
Tratamiento * Origen 0.691 2 0.345 1.143 0.3276
Origen * Destino 0.008 2 0.004 0.013 0.9872
Tratamiento * Destino 2.492 4 0.623 2.062 0.1009
Tratamiento * Origen * Destino 1.816 4 0.454 1.503 0.2166
Residual 14.198 47 0.302
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