MIRMECOFILIA:
LAS PLANTAS CON EJERCITO PROPIO

EK DEL VAL y RODOLFO DIRZO

I nteracciones Mutualistas entre
Plantas y Animales

as interacciones eco-
& logicas entre plantas y
animales constituyen un
sistema de estudio que permite poner de
manifiesto la complejidad del proceso
evolutivo en la naturaleza (Howe vy
Westley, 1989). Esto se debe a que todos
los seres vivos se desarrollan en una red
de relaciones biolégicas que pueden ser
benéficas, antagonicas o neutras para los
individuos que interactian, de manera
gue la ecologia y la evolucién de un de-
terminado grupo de organismos depende
no solo del ambiente fisico, sino de sus
relaciones con los deméas organismos
interactuantes. Ademas, si bien tipicamen-
te se consideran las interacciones como si
fuesen “uno a uno” (es decir, por gem-
plo, una especie de planta que interactia
con una especie de animal), la realidad
es que las interacciones bidticas involu-
cran a muchas especies tanto del mismo,
como de diferentes niveles tréficos.
Cuando una relacion en-
tre organismos es benéfica para las espe-
cies que interactlian la relacién se deno-
mina mutualismo (de beneficio mutuo).
Dicho de otra manera, se trata de interac-
ciones entre especies donde la adecuacién
de cada organismo interactuante se incre-

menta por la accion del otro (Harper,
1977).

En el caso de las inte-
racciones entre plantas y animales, en-
contramos que las plantas dependen de
interacciones mutualistas con animales
para sobrevivir y viceversa. Uno de los
tipos de mutualismo entre plantas y ani-
males més conocido es la polinizacion.
En esta interaccion un animal, ya sea un
insecto, ave o mamifero, lleva polen de
una flor a otra haciendo posible la fecun-
dacion de la planta; a mismo tiempo, €l
polinizador obtiene alimento de recom-
pensa en forma de polen, de aceites o de
néctar de las flores. Otra relacion mutua-
lista ocurre entre animales frugivoros y
plantas. En este caso, la planta produce
frutos con olores y/o colores atractivos
para los frugivoros. Al alimentarse de di-
chos frutos, estos animales dispersan las
semillas de las plantas, permitiendo el es-
tablecimiento de las semillas en lugares
gue pueden ocasionalmente favorecer la
germinacion 'y establecimiento de las
plantas.

Ademés de las asocia
ciones mutualistas mencionadas, a princi-
pios del siglo XX se describié otro tipo
de interaccion mutualista entre plantas y
hormigas “jardineras’. Este tipo de hor-
migas transporta a su nido las semillas de
algunas plantas epifitas. El nido resulta

ser el lugar optimo para la germinacién
de estas plantas, y a su vez las epifitas
generan una sustancia olorosa que atrae a
muchos insectos, que sirven como ali-
mento para la colonia de hormigas
(Krebs, 1994). La existencia de tales jar-
dines epifitos, conspicuos en muchas sel-
vas tropicales, ha hecho evidente el po-
tencial de interacciones diversas entre
hormigas y plantas, ha promovido el inte-
rés por las relaciones entre tales organis-
mos, y ha generado toda una disciplina
de estudio conocida como la mirmecofi-
lia. Si bien el término implica una amplia
gama de tipos de interacciones planta-
hormiga, incluyendo el cultivo de jardines
epifitos y la dispersién de semillas por
parte de hormigas, tradicionamente el
término se asocia con interacciones de-
fensivas de la planta por parte de la hor-
miga. Asi, en este ensayo nos referiremos
a la mirmecofilia en tal sentido.

Mirmecofilia y Defensa de las Plantas

Muchas especies de plan-
tas han evolucionado en conjunto con a-
gunos insectos, estableciendo una asocia-
cion mutualista defensiva por parte de es-
tos. La asociacion mutualista defensiva
mas conocida sucede entre hormigas y
plantas (Holldobler y Wilson, 1990). La
Tabla | presenta una muestra de una va
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riedad de especies mirmecdfitas y sus
hormigas asociadas. En esta relacion par-
ticular, las hormigas proveen defensa para
la planta atacando a los herbivoros que
intentan alimentarse de los tejidos de
aquellas, ya sea hojas y talo, o tejido re-
productivo como flores y bréacteas. En al-
gunos casos, ademas, las hormigas activa-
mente quitan aquellas plantas epifitas que
se encaramen sobre la mirmecdfita, o que
se establezcan en el vecindario inmediato
del tronco de la planta mirmecdfita
(Janzen, 1967, 1969). A su vez, las plan-
tas proporcionan aimento y, a veces,
ademés, un lugar para vivir para sus hor-
migas protectoras. El primer autor que
menciond por escrito a las mirmectfitas
fue el naturalista Francisco Hernandez en
1651, a referirse a la planta “huitzmaxa-
[li” (Acacia cornigera), afirmando que di-
cha planta vive en asociacion con “hor-
migas muy feroces’ (Jolivet, 1987). Otros
pioneros en el estudio de la mirmecofila
fueron los bidlogos de campo Fritz
Mueller en el siglo XIX y William
Morton Wheeler a principios del siglo
XX (Figura 1). Este ultimo, un gran natu-
ralista, fue particularmente prolifico en su
descripcion de casos de interaccion mir-
mecofila y de sus estudios pioneros pre-
sentamos varias de sus ilustraciones clési-
cas (Figuras 2a-d).

En la interaccion mirme-
ctfila el aimento que es suministrado
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Figura 1.

Investigadores pioneros en el
campo de la mirmecofilia. a: Fritz Mueller;
b: William Morton Wheeler. Figuras utiliza-
das con el permiso de J.T. Longino.

por las plantas para las hormigas puede
ser en forma de néctar, u otro tipo de re-
compensas aimenticias empacadas en
corpusculos (por ejemplo corpusculos ri-
cos en azlcares, lipidos o proteinas), o
ambas cosas (Figuras 2a-b). Las estructu-
ras donde viven las hormigas dentro de la
planta son denominadas domacios y pue-
den estar en el tronco hueco de la planta
0 en otras estructuras vegetales modifica-
das provistas de cavidades que den alber-
gue a la colonia, incluyendo espinas, ra-
mas o dobleces en €l peciolo de las hojas
(Figura 2; Janzen, 1969; Rickson, 1971;
Fonseca, 1994).

El ejemplo clasico de
una asociacion mirmecdéfila entre la
planta Acacia cornigera y sus hormigas
mutualistas Pseudomyrmex ferruginea
fue descrito en detalle por Janzen
(1967). En este caso particular, las hor-
migas habitan en las espinas huecas de
la planta y se alimentan de unos peque-
flos globulos ricos en glucogeno (cuer-
pos de Belt) que son secretados por el
apice de los foliolos (Figura 2b). Janzen
(1967) demostrd experimentalmente que
las hormigas ejercen una accion benéfica
para las acacias, y €l mensaje de sus ex-
perimentos es que las plantas que no tie-
nen (o pierden) la asociacién con las
hormigas disminuyen su adecuacion, de-
bido a que son atacadas ferozmente por
herbivoros y a veces invadidas por lianas
trepadoras, 10 que puede resultar en la
muerte de la planta. Estos efectos positi-
vos sobre la supervivencia y bienestar de
las plantas pueden, a su vez, tener un
efecto positivo sobre el éxito reproducti-
vo de las mismas.

En algunos casos como
el de Acacia y Cecropia, las mirmecdfitas
tienen una adaptaciéon muy particular en
su metabolismo. Dichas plantas son capa-
ces de producir glucégeno como compo-
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Figura 2. Domacios y nectarios extrafloraes de
varias especies mirmectfotas. a Endospermum
formicarum, mostrando € tronco hueco donde
habitan hormigas del género Camponotus qua-
driceps. n, nectario extrefloral; b: Acacia sp.
mostrando rama terminal (1) con espinas hue-
cas (domacios), con los orificios de acceso pa-
ra las hormigas (0), y hoja de la misma planta
(2) con nectarios extraflorales en la superficie
dd peciolo (n) y cuerpos de Bdt (cb) en d
dpice de las hojudas; c: Tococa lancifolia con
domacio en la base del peciolo y orificio de
entrada para las hormigas (0), vista adaxid; d:
Myrmecodia pentasperma con € hipocotiledon
ahuecado donde anidan las hormigas (doma-
cio). Modificados de Whedler (1913).
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nente de los cuerpos alimenticios. Esta
modificacién en el metabolismo de las
plantas es muy significativa, pues por re-
gla general, Unicamente los animales son
productores de glucégeno. También hace-
mos notar que la produccién de un ele-
mento nutritivo de tipo animal por parte
de estas plantas para alimentar hormigas,
es consistente con €l hecho de que las
hormigas, que son un lingje evolutivo de
tipo carnivoro pero adaptado a alimentar-
se de productos vegetales, reciben de su
interaccion mirmecdfila un alimento que,
sorprendentemente, se asemeja a un pro-
ducto animal. Debido a esto, algunos au-
tores (p.e, Bentley, 1977; Jolivet, 1998)
postulan que el desarrollo de nectarios
extraflorales y la produccion excepcional
de glucdgeno provienen de la evolucién
de estrategias que seleccionaron a las
plantas para mantener su relaciéon con las
hormigas.

En muchas de las rela-
ciones mirmecdfilas se ha encontrado que
la colonia de hormigas que habita en la
planta también “cultiva’ (es decir cuida,
mantiene) insectos homopteros (Cocci-
dae) en la misma (Bentley, 1977; Hdolldo-
bler y Wilson, 1990). El cultivo de estos
insectos sirve para complementar la dieta
de azlcares y proteinas de las hormigas
gue es aportada por las plantas. Incluso
algunos estudios apuntan que las secre-
ciones de los homépteros constituyen el
principal alimento para las hormigas
(Blithgen et al., 2000). Sin embargo,
como los homopteros se alimentan del
floema de las mirmecdfitas, alin no es
muy claro qué tan negativo es el impacto
gue tiene el cultivo de estos insectos para
las plantas. Si bien en las relaciones
mirmecdfilas las plantas dependen de las
hormigas y viceversa, se sabe que una
sola especie de planta puede estar asocia-
da con varias especies de hormigas. Esta
baja especificidad se ve reflejada en un
gradiente de calidad en la defensa para la
planta, pues hay hormigas mas eficientes
(més agresivas, 0 que se reclutan mas ra-
pidamente en presencia de herbivoros)
gue otras (Murase et al., 2003; Bruna et
al., 2004)

Ademés, agunas investi-
gaciones recientes revelan que a partir de
las interacciones entre mirmecéfitas y sus
hormigas asociadas, las plantas pueden
obtener nutrientes de manera antes desco-
nocida Basados en experimentos que
involucraron insectos aimentados con
compuestos radiactivos insertados en las
cavidades de Hydnophyton (Rickson,
1979) y en los rizomas de Lecanopteris
spp. (Gay, 1993), Sagers et al. (2000) uti-
lizaron isotopos estables de carbono y ni-
trogeno para demostrar que los individuos
de Cecropia spp. son capaces de absorber
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una impresionante cantidad de nitrégeno
(ca. 90%) de los desechos que las hormi-
gas dejan en los domacios. Recientemen-
te Fischer et al. (2003) también llegaron
a la conclusion de que dos especies mir-
mecdfitas del género Piper son capaces
de incorporar en su tejido hasta el 25%
del nitrégeno consumido por las hormigas
Pheidole bicornis, absorbiéndolo a través
de la pared de los domacios. Estos descu-
brimientos sugieren que el beneficio que
la planta obtiene de la interaccién con las
hormigas es aln mayor que la defensa,
como antes se crefa.

Un componente impor-
tante del sindrome de mirmecofilia es
gue muchas plantas producen algun tipo
de secrecion nutritiva, por gjemplo néctar,
para atraer hormigas a su follgje. Algunos
autores calculan que un tercio de las
plantas tropicales tienen algin tipo de
nectario extrafloral. Sin embargo, Unica-
mente son consideradas como verdaderas
mirmecdfitas aquellas plantas que, ade-
méas de producir algin tipo de alimento,
también poseen estructuras para albergar
a la colonia de hormigas en su interior.
Cabe mencionar que también hay plantas
gue, en el otro extremo del espectro, tie-
nen estructuras para alojar a las hormigas
pero no producen ningun tipo de alimento
(Tabla I). En concordancia con esto, ha-
cemos notar que la interaccién mirmeco-
fila se desplaza a lo largo de un gradiente
de dependencia de los interactuantes, des-
de mutualismos obligatorios (en los que
la hormiga no puede sobrevivir sin la
planta), hasta mutualismos laxos (en los
cuales la hormiga sdlo utiliza a la planta
como fuente de alimento ocasional). Pre-
ferimos ubicar a las diversas relaciones
mirmecdfilas a lo largo de este gradiente
de dependencia, en vez de considerar a la
mirmecofilia en una dicotomia excluyente
(todo o nada).

Distribucion de la Mirmecofilia

¢Donde es mas abundante?

La revision de la litera-
tura refleja que la relacion mirmecofila
se conoce en 465 especies de plantas
distribuidas en 52 familias. Sin embar-
go, este nimero se incrementa cada afo
con los nuevos estudios, particularmen-
te aquellos enfocados a las zonas tropi-
cales (Jolivet, 1998).

La informacion disponi-
ble hace evidente que la distribucion de
mirmecofitas esta concentrada cerca de la
region ecuatorial, de manera que es mas
abundante en los tropicos con respecto a
las regiones templadas (Figura 3). Una
posible explicacion para esta distribucion
sesgada tiene que ver con los cambios de

temperatura a lo largo del diay entre las
estaciones del afio en las regiones tem-
pladas, pues en climas frios las plantas
no tendrian la capacidad de abergar y
alimentar a las hormigas de manera per-
manente (Davidson et al., 1989), lo que
implicaria que la defensa no es consisten-
te en € tiempo.

Dentro de la regién tro-
pical, la mirmecofilia es més comln en el
Nuevo Mundo. En América se han descri-
to 250 especies de plantas (el 53% del
total de especies mirmecdfitas) pertene-
cientes a 19 familias, y 180 especies de
hormigas dentro de cinco subfamilias que
presentan este tipo de mutualismo
(Jolivet, 1998). Se calcula que en Africa
existen 65 especies de mirmecdfitas y
150 en Asia. Cabe resaltar que de Ocea-
nia no se conoce ninguna mirmecdfita
verdadera que provea alimento para la
colonia; solamente hay algunas especies
gue presentan estructuras donde la colo-
nia puede vivir. Curiosamente, en géneros
cosmopolitas como Acacia, las especies
australianas no presentan asociaciones
con hormigas.

Si bien el porcentgje de
mirmecotfitas es relativamente ato en el
neotropico, a escala local los porcentgjes
son bajos. Por ejemplo, en la selva de
Los Tuxtlas, México, se encontré que de
289 especies de plantas analizadas sdlo 9
(3,1%) son mirmecdfitas, asociadas a 26
especies de hormigas (lbarra y Dirzo,
1990). En la Reserva del Manu, en Perd,
también se observd un porcentaje similar,
con 8 mirmecdfitas de un total de 229
especies de plantas analizadas (3,5%;
Davidson et al., 1989).

Otra pregunta relaciona-
da con la abundancia de las mirmecofi-
tas es la distribuciéon de la mirmecofilia
en el reino vegetal, en particular anali-
zando los caracteres mirmecofilos invo-
lucrados y su frecuencia de aparicion en
la filogenia de las plantas vasculares.
Por una parte vemos que las adaptacio-
nes morfolégicas y fisioldgicas que per-
miten esta asociacidn son poco parecidas
entre diferentes plantas (i.e. algunas tie-
nen espinas huecas mientras que otras
tienen cavidades en el tronco) y, en
otros casos, varias familias poco relacio-
nadas filogenéticamente presentan una
misma caracteristica mirmecdfila. En al-
gunos casos se sabe que, a nivel local,
la representacion del caracter mirmecofi-
lo esta relacionada con ciertos géneros o
familias de plantas, los cuales contienen
varias especies mimecotfitas. Por ejem-
plo, en la region de Panama se ha des-
cubierto que la mayoria de los géneros
de mirmecdfitas (87%) tiene a menos
dos especies que se asocian con hormi-
gas (Schupp y Feener, 1990). Esto su-
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TABLA |

EJEMPLOS DE MIRM ECOFITAS VERDADERAS (MUTUALISMOS OBLIGATORIOS)*
Y PLANTAS CON ALGUN TIPO DE MODIFICACION ESTRUCTURAL PARA ATRAER HORMIGAS, PERO QUE NO
MANTIENEN UN MUTUALISMO OBLIGATORIO

Mirmecdfita Familia Formade vida  Tipo de domacio Recompensa Hormigas asociadas

Nepenthes bicalcaratar 1 Nepenthaceae Carnivora Zarcillos huecos Nectarios extraflorales  Camponotus spp.

Cecropia spp.* 2 Cecropiaceae Arbol Tronco hueco Cuerpos milllerianos ~ Azteca spp.

Piper spp.* 3 Piperaceae Arbusto Cuerpos unicelulares  Pheidole bicornis

Macaranga spp.* 4 Euphorbiaceae  Arbol Cuerpos beccarianos ~ Crematogaster spp.

Acacia spp.* 5 Leguminosae Arbol Espinas huecas Cuerpos de Bt y Pseudomyrmex spp.

nectarios extraflorales

Myrmecodia spp. 6 Rubiaceae Epifita Hipocotiledén hueco Ninguna Philidris spp.

Hoya spp. 7 Asclepidaceae  Epifita Hojas modificadas Ninguna Philidris spp.

Solanopteris spp. 8 Polypodiaceae ~ Epifita Rizoma hueco Ninguna Azteca spp.

Triplaris spp. ¢ Polygonaceae Arbol Tronco hueco Ninguna Pseudomyrmex viduus y Azteca spp.

Leonardoxa africana 10 Leguminosae Arbol Ninguna Aphomomyrmex afer y Petalomyrmex spp.

Maieta spp. 11 Melastomataceae Arbusto Base de peciolo hueco  Ninguna Pheidole spp.

\ochysia vismiaefolia 12 Vochysiaseae Arbol Tallos huecos Ninguna Pseudomyrmex sp.

Cordia alliadora 13 Boraginaceae Arbol Internodos huecos Ninguna Azteca pittieri, Cephalotes setulifer,

C. multigpinosus, Cremetogadter curvigoinosa,

Ocotea pedalifolia 14 Lauracese Arbol Peciolos huecos Ninguna Myrmelachista

Tachigali spp. 15 Cesalpinaceae Arbol Hojas modificadas Ninguna Pseudomyrmex concolor, P. nigrescens,
Azteca polymorpha, A. schummani

Zanthoxylum myriacanthum 16 Rutaceae Arbol Tallos huecos Ninguna Moog 2002 sociobiology

Tococa spp. 17 Melastomataceae Arbusto, Ninguna Azteca spp., Allomerus spp,

arbol Dolichoderus spp, Pseudomyrmex spp,
Crematogaster spp, Gnamptogenys spp,
Solenopsis spp. Y Myrmelachista spp.

Ochroma pyramidale 18 Bombacaceae Arbol Ninguno Cuerpos ricos en lipidos Chelaner spp.

Croton bonplandianum 19 Euphorbiaceae ~ Arbusto Ninguno Nectarios extraflorales  Meranoplus bicolor, Polyrhachis exercita,
Componatus sericeus, Tapinoma melano
chephalum, Crematogaster sp., Sole-
nopsis geminata, Camponotus ComMpuessUS,
Pheidole woodrasoni, Monomorium indicum

Chamaecrista sp. 20 Cesalpineaceae Herbacea Ninguno Nectarios extraflorales Crematogaster lineolata, Dolichodeus
plagiatus, Formica pallidefulva

Macaranga tanarius 21 Euphorbiaceae  Arbol Ninguno Nectarios extrafloraes  Crematogaster spp.

Opuntia gtricta 22 Cactaceae Arbusto Ninguno Nectarios extraflorales  Camponotus planatus, C. abdominalis,
Paratrechina longicornis, Crematogaster
brevi spinosa,Monomorium cyanemum,

) Psaudomyrmex, spp.

Sryphnodendron microstachyum 23 Leguminosae Arbol Ninguno Nectarios extraflorales Wasmannia auropunctata,
Ectatomma ruidum

Pasiflora spp. 24 Passifloraceae Herbécea Ninguno Nectarios extraflorales  Ectatomma ruidum, E. tuberculatu,

enredadera Crematogaster, Pheidole, Solenopsis,
Pseudomyrmex, Brachymyrmex,
Camponotus, Paratrechina, Tapinoma

Alchornea floribunda 25 Euphorbiaceae ~ Arbusto Ninguno Nectarios extraflorales  Crematogaster spp.

Inga densiflora 26 Leguminosae Arbol Ninguno Nectarios extraflorales  Camponotus spp. y otras

Cassia fasciculata 27 Leguminosae Herbacea Ninguno Nectarios extraflorales  Iridomyrmex pruidosis y otras

Merbach et al. (2001), 2Janzen (1969) y Rickson 51971), SMarquis (1987%, ‘Fida et al. (1991), >Janzen (1967), SHuxley (1978), Kélijn y van Donkelaar (2001),

8Gémez-Pignataro (1974), °Oliveira et al. 51987), OMcKey (1984, 1991),

Vasconcelos (1991), ?Bliithgen y Wesenberg (2001), “*Tillberg (2004), *Stout (1979),

SFonseca (1994), **Moog et al. (2002), Y'Michelangdli (2003), “*Jolivet (1987), *Veena et al. (1989), °Ruhren (2003), ZMurase et al. (2003), *Oliveira et al.
(1999), Zde la Fuente y Marquis (1999), **Apple y Feener (2001), Morini et al. (2004), ®Koptur (1994), Z’Kelly (1986).

giere que a pesar de que la mirmecofilia
esté presente en especies de varias fami-
lias de plantas, dentro de cada familia
esta caracteristica es compartida por va-
rias especies, por lo que probablemente
la heredaron de un ancestro comudn. La
familia Melastomataceae es un ejemplo
donde la mirmecofilia puede relacionarse
con la filogenia. Del total de las mirme-
cofitas descritas globalmente (465), 80
especies (17,2%) pertenecen a esta fami-
lia (Vasconcelos, 1991). Este porcentaje
es mayor de lo que se podria esperar
por azar. Por otro lado, la familia Cecro-
piaceae esta formada por seis géneros de
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América
250 spp

Figura 3. Mapa de las zonas 'trépicales en el mundo sefialando el nimero de especies de
mirmecofitas por continente.
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los cuales cuatro tienen especies mirme-
cofitas (Cecropia, Coussapoa, Poikilos-
permum, Pouruma). En otros taxa como
el género Neonaunclea (Rubiaceae) en-
contramos 17 especies (28%) que son
mirmecéfitas y el género Macaranga
(Euphorbiaceae), con 300 especies, tiene
26 (8,6%) que son mirmecdfitas (Fonse-
ca, 1994; Maschwitz y Fiala, 1995). Fi-
nalmente, los datos de registros fosiles
sugieren que la asociacion entre hormi-
gas y plantas se origind a mediados del
Cretécico, cuando las angiospermas esta-
ban en proceso de diversificacion, y evi-
dentemente dicha asociacién ocurrié va-
rias veces en diferentes lingjes de plan-
tas. El avance actual y futuro de las téc-
nicas moleculares promete que pronto
sera posible mapear la mirmecofilia en
la filogenia de las plantas.

¢Qué tipos ecoldgicos de plantas
son mirmecdfitas?

La mayoria de las espe-
cies mirmecotfitas de los tropicos (61%)
son plantas demandantes de luz y de r&
pido crecimiento, conocidas como plan-
tas pioneras (Schupp y Feener, 1990). El
hecho que la mirmecofilia sea mas fre-
cuente en este tipo de especies que en
plantas de crecimiento lento (tolerantes a
la sombra) puede ser explicado por dos
hipétesis, que no son mutuamente
excluyentes. Por un lado, en el marco de
la hipotesis de crecimiento y asignacion
de recursos en las plantas (Coley et al.,
1985) para explicar la evolucion de las
defensas anti-herbivoro se postula que
las plantas pioneras, que habitan en si-
tios de abundancia de recursos, asignan
la mayoria de su presupuesto energético
al crecimiento y solo invierten pocos re-
cursos en la defensa en contra de herbi-
voros. Se propone que la asociacion con
hormigas es relativamente barata de pro-
ducir y mantener, por lo que la mirme-
cofilia podria ser considerada como una
defensa de este tipo (Fonseca, 1994). No
obstante, varios estudios en diferentes
mirmecofitas sugieren que la produccion
de cuerpos alimenticios puede tener un
costo que podria ser no despreciable.
Por ejemplo, en Macaranga triloba (Heil
et al., 2002), Cecropia spp. (Folgarait y
Davidson, 1995) y Piper cenocladum
(Dyer y Letourneau, 1999) la produccion
de recompensas se incrementa con la
adicion de fertilizantes, sugiriendo que
tal produccion esté limitada por nutrien-
tes. No obstante, hasta ahora no se cuen-
ta con estudios que permitan definir el
costo relativo de la inversion en recursos
que supone la defensa mirmecofila. Este
también es un campo promisorio para
estudios subsecuentes.
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La otra posible explica-
cion se basa en la limitacién por hormi-
gas. Esta hipétesis propone que €l origen
y la manutencién de la defensa por hor-
migas en las plantas estdn determinados
por la comunidad de insectos (Schupp y
Feener, 1990). Dado que las hormigas
son organismos principalmente carnivo-
ros, los insectos son el alimento mas im-
portante para las colonias, y éstos son
mas abundantes en los lugares abiertos.
Como consecuencia, las hormigas son
menos abundantes en lugares con pocos
insectos y esto se ve reflejado en la me-
nor cantidad de mirmecdfitas en sitios ce-
rrados. No obstante, esta explicacion res-
ponde a origen de la mirmecofilia, més
gue a su manutencion, puesto que las
hormigas que habitan dentro de las plan-
tas generamente ya no dependen de los
insectos forrgjeadores, pues solo ocasio-
nalmente se alimentan de ellos.

Ademés de que la varia-
cion en la presencia de mirmecofilia tiene
gue ver con la identidad de las especies,
localidades y lingjes, también varia con la
forma de vida de las plantas. En un estu-
dio en Panamd se analizd el carécter
mirmecoéfilo en relacion con la forma de
crecimiento de las plantas (Schupp y
Feener, 1990) y se encontré que a nivel
de especie, la mayoria de las mirmecofi-
tas son lianas. Reforzando este hallazgo,
Bentley (1976) postula que la mirmecofi-
lia puede estar favorecida en las lianas
porque esta forma de vida resulta benéfi-
ca para aumentar €l area de forrajeo de la
colonia de hormigas, ya que las lianas es-
tan en contacto con un gran ndmero de
ramas de diferentes érboles, donde las
hormigas podrian conseguir un mayor nu-
mero de presas. De nuevo, este argumen-
to se refiere a la hipétesis del origen de
las mirmecofitas, mas no explica € man-
tenimiento del mutualismo. En todo caso,
esta inferencia podria aplicarse en mayor
medida a las hormigas que mantienen una
asociacion con mirmecdfitas, pero que no
dependen exclusivamente del aimento
gue les proporcionan las plantas en donde
viven (caso de hormigas con asociacion
no obligatoria), sino que ademas buscan
comida en las inmediaciones de la planta.

¢En qué ambientes viven?

Como la mayoria de las
especies mirmecdfitas tropicales son plan-
tas pioneras, los ambientes en los que se
desarrollan son principalmente lugares
con abundancia de recursos (luz y/o nu-
trientes en €l suelo), es decir en claros de
la selva o bosques, a los costados de ca-
minos, cerca de fuentes de agua y en lu-
gares perturbados por € hombre. En
Ameérica tropical, los géneros Cecropia y

Pouruma (Cecropiaceae), Acacia (Mimos-
oidae), Ochroma (Bombacaceae) y Cordia
(Boraginaceae) son muy abundantes tanto
en los claros selvéticos como a la orilla
de los caminos (Jolivet, 1987) y lo mis-
mo ocurre con Triplaris spp. (Polygona-
ceae). En Asia, las especies del género
Macaranga (Euphorbiaceae) y Neonaun-
clea (Rubiaceae) también habitan en lu-
gares similares (Fiala et al., 1994; Mas-
chwitz y Fiala, 1995). En Africa, Barte-
ria (Passifloraceae) y Bracystephanus
(Acanthaceae) son representantes de es-
pecies pioneras que también viven en am-
bientes con gran disponibilidad de luz
(Janzen, 1972; Champluvier, 1994).

A pesar de ser menos
comunes, también existen mirmecdfitas
que habitan en lugares mas umbréfilos de
selva madura como Maieta guianensis y
Tococa macrosperma (Melastomataceae),
Tachigali myrmecophila (Caesal pinaceae),
Douroia sp. (Rubiaceae), Piper aerianun
(Piperaceae) y Cordia nodosa (Boragi-
nacae) en Amazonia (Fonseca, 1994; Mi-
chelangeli, 2003). En Africa se conoce a
Leonardoxa africana (Leguminosae: Cae-
salpinioideae) y a Barteria spp. (Passiflo-
raceae) que habitan en el sotobosque de
los bosques tropicales de Camerun y Ni-
geria (Janzen, 1972; McKey, 1984; Mar-
quis, 1987), mientras que diversas espe-
cies mirmecofitas de Inga (Mimosoidae)
habitan en un &mbito amplio de habitats,
desde los abiertos hasta los relativamente
umbrofilos.

Per spectivas y Conclusiones

Las mirmecdfitas y sus
hormigas asociadas presentan un ejemplo
de cdmo especies de diferentes reinos y
niveles troficos pueden establecer relacio-
nes de beneficio mutuo. En este caso €
mutualismo provee defensa anti-herbivo-
ros para las plantas a cambio de aloja-
miento y/o comida para la colonia de
hormigas.

Los procesos que favore-
cieron este mutualismo en el curso de la
evolucion de estos grupos de organismos
constituyen un reto para el entendimiento
de la seleccion natural en accion. Se re-
quieren nuevos estudios para afinar los
detalles de cdmo se mantiene a través del
tiempo la relacion mirmectfila entre
plantas y hormigas, asi como cudles son
las condiciones que favorecieron la evolu-
cion de este tipo de interaccion mutualis-
ta. Las perspectivas para el desarrollo de
este campo en el marco de la ecologia
evolutiva son promisorias y fascinantes,
en particular en el contexto de la aplica-
cion conceptual y técnica de disciplinas
afines, incluyendo la biologia molecular,
la biogeografia, la sistematica, la filoge-
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nia y la biologia de la conservacion. Los
enfoques de estudios promisorios inclu-
yen tanto la practica de la historia natural
(quehacer que dio origen a este campo),
como las observaciones y la manipula-
cion experimental, asi como la modela-
cién matemética.

Finalmente, cabe apuntar
gue a través del estudio de las inter-
acciones entre especies se hace evidente
la importancia de la conservacion de los
procesos ecologicos. Ahora es claro que
no es posible mantener a las especies ais-
ladas pues naturalmente viven en asocia-
cion con muchos otros organismos, tanto
en interacciones mutualistas como anta-
gonistas, y por lo tanto la conservacion
de la biodiversidad no puede concebirse
manteniendo especies aisladas. Por ejem-
plo, la conservacion ex situ de Cecropia
spp., de Acacia cornigera o A. mayana,
ya sea en jardines botanicos, a orillas de
caminos o en fragmentos aislados de sel-
va tropical, dificilmente podria asegurar
la conservacion de sus hormigas asocia-
das, y menos ain de los procesos
ecologicos y evolutivos asociados a la
mirmecofilia. Si bien un enfoque necesa-
rio y justificado de la biologia de la con-
servacion es evitar la extincion de espe-
cies y poblaciones, es critico pasar a una
fase de conservacién de los procesos
ecoldgicos, incluyendo las interacciones
bidticas como la mirmecofilia.
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