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RESUMEN 

Dos de las teorías más importantes sobre la defensa en planla.~ predicen 
que la imcracción herbívoro-planta puede presentar distintas dinámicas en 

función de la calidad del sitio de establecimiento de las plantas (Rhoadcs 

1979, Colcy el aL 1985). Bajo ese contexto se evalu<Í la interacción entre 

Dahlia coccinea (Asteraccac) y 5phenarium purpurascens (Acrididac) en el 

Pedreg-.il de San Angel en ambienles soleados y sombreados. Se determinaron 

los niveles de hcrbivorismo en el campo y la variación en atributos físico­

químicos presuntamente relacionados con la defensa de las plantas. Se 
reali7.aron experimentos de herhivorisOio y ademá~ se evaluó el efecto dt: la 

calidad del follaje sobre el crecimiento y la longevidad de chapulines. Los 

niveles de herhivorismo registrados en plantas de ambos ambientes rueron 

muy bajos y no afectaron el desempeño de las plantas. En contraste, la 

defoliación artificial redujo drásticamente la reproducción de las plantas, 

sobre lodo en las de sombra. La dureza de la<; hojas en planla'i de sol fue el 

doble que en las de sombrd y mostró valor dcrensivo al rcJacionar.;;e 

negativamente con la can tidad de tejido consumido, incremento en peso y 

longevidad de los chapulines. No se delec tó variación ni en la pubescencia 

ni en los metabolitos secundarios con respecto a la condición lumínica. Aún 

cuando la cvidencia obtenida en eSIC trabajo no permitc establecer que el 

he rbivorismo es una presión selectiva importante sobre D. coccillea, los 
resultados en conjun to sugieren que los poslulados de la teona de la derensa 

úptima Rhoades (1979) se ajustaron mejor a este sislcma que los propuestos 

por Colt::y el al. (J985). 
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ABSTRACT 

In this study the interaction between Dah/ia coccinea <tnd ilS hcrbivorous 

imect Sphenarium purpurascl!1U (Ac rididae). was cvaluated in lhe conlCX I of 

two hypothesis derived from the plant-dcfeosc theory. Lcvcls of fo liar and 
sccd damage werc cvaluatcd from LWO si tes and two lighl conditio ns al the 

Pedregal de San Angel. México. A series of expenments was also conducl.ed 

in o rder lo cV'Aluatc lhe conscquent.:cs of artificial damagc 00 growth and 

rcproduction 01' p lants establishcd in su nny and shaded ha bilat.'i. Individual 

folia r thoughncss and pubescence were characterizcd for plants [rom thc two 
sites anel the two light conditions. Finally, the defcnsivc role of plant 
auributcs associatcd with establi~mcnt silc was cvaluatcd by mcans of diet­

cxperimenL'i with S. purpurascens. Although the pcrcenlagc of d amagc lO 

¡caves wa. .. higher for plants established in sunny hahitats, Ihe amoun t 01' 
foliar area removed wa. .. similar bt:lween Ihe lwo sites, Howcvcr, !.he observed 

levels o f damage did not affeel plant grow!.h or planl rcproduction. In 

eontTa.n, seed produetion Wd.S rcduccd by experimental defolialion, and this 
reduction was more accenlUaled in shadcd eonditions, Foliar rhoughness was 

higher fur plants from sunny habitats, while foliar pllbcscencc d id nOl differ. 
lnlc rindividual varialion in foliar thoughnes. .. Wd..'i associatcrl with habital 
qualily, and showcd an anu-herhivorc effec l. This allributc wa.'1 negatively 

correlated Wilh !.he amounl of eonsumed LÍssuc and wilh lhe final 
grassho ppcr weight and lo ngcvily, 

In Spilt: of!.he Icve)s of herbivorism regislcred in this work can't he 

considered a .. an inmporlanl scleclive pres. .. ure against lhe plan lS bcsides 
lhcrc was nol differenee in !he hcrbivory of planL'I of sunny and shaded 
habitaL .. , !.he whole resullS suggest I1mt Rhoadcs's statcmcn ts about planl 
dcfense fit belter wi!.h lhe systcm studicd here !.han lhe proposcd by Coley 

el aL (1985) . 
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INTRODUCCION 

Existe evidencia que sugiere que la inter,t(;ción cnfre las plantas y los 

animales que las consumen es muy antigua. Por ejemplo se han encontrAdo 

plantas provenientes del período Carbonífero que prcscnlan consumo por 

herbívoros de sus diferentes órg-d.nos (Delhier 1951, Taylor y Scott 1977). 

El estudio de esta interdcción ha sido abordado desde enfoques 

distintos (i.e. a nivel próximo o ecológico o bien a nivel último o evolutivo, 

Dirm 1984). A nivel próximo, los primeros inlcntos por evaluar los efectos 

de la pérdida de follaje en las plantas se realizaron en especies de 

importancia económica. En estos estudios se aplicaron tratamientos d e 

hcrbivorismo arlificial, encontrando que la disminución en el área folial" 

disminuía generalmente el crccimicnlo y la reproducción de las plan LaS 

(HeTon 1956, Capek 1962, Jameson 1963, Kulman 1971 ). 

POSlerionnenle, utilizando un cnlOque más ecológico, se exploró el 

efecto de los herbívoros sobre las plantas en condiciones nalurales. E.slos 

trabajos demostraron en gcm:rdl que el desempeño de las plantas se 

relacionaba nChrativamenlc con la pérdida de tejido (Rockwood 1973, Raushcr 

y Fenny 1980, Louda 1982, McHricn, Hamlscn y Crowdcr 1983, Louda 1984, 

Marquis 1984, Edwards 1985). 
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Se ha establecido que esta disminución en el desempeño de las planra.s 

se debe lanto a los efeclos directos de los consumidores (Mooney y Gnlmo n 

1985), como a los provocarlos por otros factores tanto bióticos como abióticos 

que se presentan al momenlo del ataque por herbívoros (Dirzo 1984, 

Whitham el al, 1991), 

En relación al efecto directo , la disminució n en la cantidad de l~iido 

fotosintético ocasionada por los herbívoros provoca un des balance en los 

recursos con los que cuenta una planta, pudiendo disminuir los rccur.;os que 

iban a se r destinados a la producción de esU'uclUTaS reproduct.oras o al 

:::n:c:miento vegetativo (Mooney y Culmon 1985) , 

Po r otra pane, a lt..'llnOS faClO res bióticos relacionados con la n:spucsla 

de las plantas al herbivorismo son, po r ejemplo: 

1) La susceptibilidad de la. .. plantas al herbívoro, la cual puede eSlar 

controlada genéticamente y determinar que ciertos individ uos en particular. 

o especies en ge neral, presenten una menor resistencia al ataque por 

herbívoros. Las planta .. con niveles de resistencia natural elevados tienen 

venlaja sobre los individuos ,susceptihles (Denno y McClure 1983, McCrca el 

al 1987) . 
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2) El fcnoe~{ado d e la planLa afectada (sensu Dirw 1984), oh~ervando 

que en general, las plántulas son más susceptibles a la pérdida de tcjido que 

las plantas adulta ... 

3) La cantidad de tC;jido perdido y la frecuencia.dd ataque determinan 

en grdn parle la respuesta de las plantas al herbivorismo, ya que una pérdida 

imporlanlc de tejido a corlO plazo puede sobrepa.c¡ar la capacidad de 

respuesta de las plantas, provocando una disminución considerdble del 

crecimienlo y la reproducción (Janzen 1976, Slcphenson 1980, Marquis 

1984). 

L.-.s condiciones ambientales locales también pueden afcctar dc manera 

importa nte los efectos producidos por los herbívoros. Recursos tales como 

agua, nutrimentos o 107. pueden llegar a ser limitantes. provocando que los 

efectos negativos ocasionados por los herbívorus se tornen más agudos 

(Louda 1982, Dirzo 1984, Louda el al 1987). 

En COnlrdSle a la visión de que los herbívoros provocan efectos 

negativos sobre las plantas, existe evidencia que sugiere que para algunas 

especies de p lantas la pérdida de tcjido foliar puede lencr efec tos positivos 

como incrementos en la productividad de follaje y en la reproducción 

(Mendoza et al 1987, Paige y Whitam 1987, Oyama y Mendoza 1990). Se ha 

postulado que esta respuesta compensatoria puede lener su origen en el 
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aumento de las lasas fotosinteü<.:a.<; de las hojas remanentes (Meidener 1970, 

Hodgkinson 1974) , y en eamhios en los patrones de asignación de recursos 

como tnmslocación cic enzimas, proteínas y carbohidratos hacia las nuevas 

7.Onas de crecimiento (Ciflord y MarshaJll972, Antonovics 1980, Ruess 1980, 

Polley y Detling 19M). 

Desde una perspectiva evolutiva se ha propuesto que la presión 

impuesta por los herbívoros , ha generado una gr",n variedad cie eSlnlt egias 

defensivas en las planta<; (Whiltaker y Fenny 1971, Roscnthal y .lamen 1979, 

McNaughlon 1983), 

Supuestamente , la evolución de estos mecanismos en las plantas ha 

provocado en los consumidores respuestas que les han permitido ajustarse a 

estas defensas (Erlich y Raven 1964). 

Debido a que eJl la relación de hcrbivorismo e nlr,tn en juego la 

sobrevivcncia y el éxito reproductivo tanto de Ia.<; p lan las como de los 

consumidores, se ha propuesto que esta interacción ha sido una fue r:t:a 

importante en la evolución de ambos grupos, Esto no significa que todos los 

atributos físicos O químicos encontrados en las planta<; u en los herbívo ros 

sean el resultado de presiones selectiva.<; opuestas y que por ello tengan valor 

adaptativo (Gould y Lewontin 1979). De hecho muchos atribulos que tienen 
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actualmente propiedadcs defensivas, pudieron originarse como resullado de 

otros factores distintos al herbivorismo (OirLO 1984). 

TEORlAS ASOCIADAS CON lA DEFENSA EN PlANTAS 

Se han propuesto varias teorías que tratan de explicar la evolución de 

las características de defensa contra herbívoros en las plantas. EnLn: las má .. 

im portan tes están la Tcoóa de la Apariencia (Fenny 1976, Rhoades y Cates 

1976) , la Teoría de la Oefensa Optima (Rhoades !979), y la Teoóa de la 

Cal idad del H abital (('..oley el al. 1985) . E,s1aS teoría., se basan en atributos 

laJes como la h is toria de vida de las plan laS, su grado de apariencia , el costo 

de producción de las defensas, el nivel dc protecci6n de las defensas y la 

calidad del ambiente e n el quc se desarrollan las plantas. Aunque eslaS 

teorías coinciden en la mayoría de sus postulados, l a~ dos última" proponen 

estrAtegias de defensa dislinlas para las planta .. que se estahleeen en 

ambientes de calidad constrAslantc. A continuación se presenta un análisis 

general de estas teoría ... 

TEORIA DE lA APARIENCIA 

Según esta teoría la probabilidad de que una planta pueda ser 

encontr.lda por los herbívoros es un factor determinante e n la evolución de 
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las defensas (Fenny 1976). De acuerdo con e~to la evolución de los 

mecanismos anti-herbívoro está basada en la apariencia de la planta, en el 

costo de la defensa yen el valor del órg-.tno afectado (Rhoadcs y Cates 1976, 

Crankshaw y Langenheim 1981, TempeI1981). Dependiendo del balance de 

estos factores las plantas pueden ser clasifit:adas como aparentes y no 

aparentes. 

Las plantas aparentes son predecibles en el tiempo y en el espacio 

debido a su alta abundancia, am plia distribución, tamano relativo grande y 

tasa..~ de germinación y crecimiento len laS. EsLC tipo de plantas Liene una alla 

probabilidad de encuentro con los herbívoros, por lo que han sido 

seleccionadas para incrementar su asignación a defensas de tipo cuantitativo. 

La.~ defensas cuantitativas son aquellas que tienen un alto costo de 

fabricación, se producen y tr.mslocan a laSas muy len tas y ~on efectivas sólo 

en alta..~ concentraciones. Este tipo de defensas confieren protección contra 

herbívoros generalistas y especialistas. Algunos ejemplos de este tipo de 

defemas son tricoma.~, espinas, ceras, Iiguinas, resina.~ , taninos, altos 

contenidos de fibras, a.~í como hojas pobres en nutrimentos (i.l!. hojas con 

bajo contenido de nitrógeno, carbohidrato! o agua). En generAl, este tipo de 

defensas incrementa la dureza de las hojas y reduce su digestibilidad. En 

varias especies de plantas se ha demostrado que la resistencia a los herbívoros 
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se puede relacionar con la cantidad de recursos asignados hacia las defensas 

de tipo cuantitativo (Schillingcr y Gallum 1968, PiIlemer y Tingey 1970, Van 

Emdcn y Way 1972, Dixon 1973, Scribcr 1977, Schehcs 1978, Edwards y 

Wrauen 1980, McNaughton I!t al 1983) . 

En contraste, las plantas no aparentes o crípticas presentan una 

distribución en parches, tamaño pequeño, crecimiento acelerAdo y 

producción masiva de semillas. Estos atribUlOS disminuyen la probabilidad de 

que estas plantas sean encontradas y consumidas por los herbívoros. Dehido 

a este patrón, estas especies tenderían a producir defensas de bajo costo y 

alto potencial tóxico (defensas cualitativa.'i) enfocadas a los herbívoros 

generalistas. Estas defensas denominadas cualitativas son sustancias de bajo 

peso molecu lar. presentes en bajas concentrdciones (2% del peso fresco de 

las hojas). que debido a su bajo costo de producción tienen altas tasas de 

síntesis y de translocación. Estos compuestos disminuyen la palatabilidad del 

tejido y pueden interfenr con el metabolismo del animal a dife.entes niveles 

(Rhoades y Cates 1976) . Las p.edicciones sobre los niveles de he.bivorismo 

esperados en planta .. aparentes y no aparentes han sido evaluadas en algunos 

trabajos que han comparado los niveles de daño pard especies con diferentes 

historia" de vida (Stanlon 1975, Coley 1980, 1983 a y b, de la Cmz y Dir:w 

1987, Oir1.O 1987). F.n estos trabajos, se observó que la cantidad de tejido 
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consumida tendía a ser mayor en las especies pioneras, supuestamente menos 

aparentes, y disminuía en las nómadas y tolerantes la.. cuales son 

comparativamente má... aparentes. Asimismo, estos resultados se 

correlacionaron con los niveles de asignación a la defensa en términos de 

algunm atrihulos como dure7.3, pubescencia foliar y presencia de metabolitos 

secundarios, encontrando que los niveles de defensas cuantitativa .. eran 

mayores en las especies tolerantes o persistentes. 

TEORlA DE lA DEFENSA OPTIMA 

E. .. ta teoría fue propuesta por Rhoades (1979) y consta de dos hipótesis 

generales: 

1.- La selección naturdl favorecerá a aquellos org-dmsmos que 

maximicen su adecuación mediante el desarrollo y la distribución óptima de 

sus defensas. 

2.- Las defensas son costosas en términos de adecuación. Existe un 

compromiso entre la cleft:nsa y la energía destinada al crecimiento y la 

reproducción. 

Existe evidencia de que en ausencia de herhívoros las plantas que no 

asignan recursos a la defensa tienen un mayor crecimiento y éxito 

reproductivo que planta .. de la misma especie que asignen parte de sus 
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recursos ,t la defensa (Cales 1975, ElIis el aL 1977, Windle}' FraOi'. 1979, Dirzo 

y Ha'J'C' 1982, Coley 1986). 

En este contexto se esper.t. rí<!. que la asignación a la deft!nsa fuera 

direclamente proporcional a la presión ejercida por los herbívoros . 

Un ejemplo extremo de la relación enlre la presión por herbivo rismo 

y la asignación a la defe nsa puede encnnlr.t.n>e en el fCnómeno de inducción 

de defe nsas (Haukioja 19HO, Coleman y Jones 1988) . En algunas especies de 

plantas se ha observado un aumento en la síntesis de compuestos defensivos 

cualitativos como respueSla al ataque por herbívoros. Este incremento puede 

generarse a la. .. pocas horas de ocurrido el ataque (SchllllS y Saldwin 1982, 

Saldwin y Shuhs 1983, Gibbcrd, F..dwards y Wnlltcn 1988), o bien ser una 

respuesta a largo pla7.0 (Hauki~ja y Neuvonen 1985). También se han 

documentado inducciones de defensas cuantiIaLiv.i." (i.c. densidad de t¡"icomas 

y longitud de espinas) como respuesta al herbivorismo (Abrahamson 1975, 

Pollar 1986, Young ¡987, Pulling y Gilbcrt 1989) . En generAl, se esperaría que 

una planta produjerd. defensas de tipo cualitativo como primera respuesta a 

un t!vento de herbivorismo. Este puede ser el únlt:o !.ipo d e respuesta 

exhibida por las plantas crípticas, mientras que para las plantas aparentes se 

podría esperar ademá. .. un incremenlo posterior en la'i defensas de tipo 
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cuantilativo a largo plazo (Dcmcnt y Mooncy 1974, Lawton 1976, Coopero 

Driver, Finch y Swain 1977). 

En el contexto de la hipótesis de la dcrema óptima se esperAría que los 

niveJes de defensa en plantas estahlecidas en si tios de baja calidad fueran 

menores, que en las planta.<¡ de amhientes más productivos (Rhoades y Cates 

1976) . Por ejemplo en un estudio realizado en condiciones naturales con 

distintas especies de plantas se enconlró que aquella.'! que se desarrollaban 

bajo la sombra eran mayonncnte consumidas por herbívoros (Maiorana 

1981) . Sin embargo, en pruebas de aceptabilidad de follaje se encontró una 

mayor preferencia hada las plantas de sol. Estos resultados indican que el 

mayor consumo de las plantas de sombra no se relacionó con sus menores 

niveles de defensa como era esperado por la teoría de la defensa óptima, sino 

que pueden existir otros factores que modifiquen de manera importante los 

patrones de herbivorismo, como por ejemplo la distribución natural de los 

herbívoros (Maiorana 1981). 

TEORIA DE lA CALIDAD DEL HABITAT 

Se ha propuesto que la calidad del ambiente en el cual se d esarrollan 

las plantas es un factor determinante sobre los patrones genentles de 

asignación a la defensa (Coley el al 1985). En ambientes de a lta calidad 
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resultaría menos cosloso "tolerar" el herbivorismo que invertir recursos en 

mecanismos de defensa. En estos sitios las plantas presentan altas tasas 

fotosintéticas (Bjorkman y Holmgren 19f14, Boardman 1977, Matson 1980), 

lo que les permite una alta productividad y con e ll<? e l reemplazo a corto 

plazo dcllcjido perdido por hcrbivorismo. Por otra parte, en ambi.entes de 

baja calidad las planlaS presentan laSas de crecimiento y de recambio foliar 

más bajas (Givinish 1984, Tinoco y Vázquez·Yanes 1985), por lo que la 

pérdida de área foliar por herbivorismo seria más importante y los individuos 

mejor defendidos tendrían una mayor ventaja en estos ambientes (Coley 

1980,1983) . 

PREDICCIONES DE LAS TEORIAS 

La., teorías an teriormente expuestas predicen cómo sería la inversión 

en la defensa, en función de los recursos disponibles sin considerar que es 

muy probable que la presión por herbivorismo sea diferente entre sitios con 

calidad contrastante (Rhoades 1979, Cotey el al 1985). Bajo e l supuesto de 

que e l herhivorismo es similar en ambos tipos de habitat, la teona de la 

defensa óptima predice que en condiciones de limitación de recursos la 

asignación a la defensa disminuir.i aumentando con ello la susceptibilidad de 

las plantas a los herbívoros. F.slo se debe a que el crecimien to, el 
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mantenimiento , la reproducción y la defensa compitt!1l t!Olrt! sí por los 

recursos disponibles e n la p lanta (Mooney y Culmon 1985). 

En contraste y bajo el mismo supuesto. la leoría de la calidad del 

habitat predice que el efecto negativo del herbivorismo sería mayor en los 

habitaL'i de baja calidad (Coley el aL 1985). Por CSla ral.Ón deheríamos esperar 

que la inversión de recursos a la d efensa fuera mayor en ambienLes pohres. 

El presente trabajo pre tende evaluar una posible variación en los 

niveles de consumo y en la defensa en plantas que se establecen en 

condiciones contrastantes de recursos. 

Para este trAbajo se ha elegido una especie que se establece tanto en 

espacios abiertos como en condiciones de sombra. Existe mucha evidencia 

que señala que la lUJ. es un recurso muy importante para el crecimie nto y la 

reproducción de las phmlas (Larchcr 1983, Hale y Orcuu 1987). Asimismo 

se ha demostrAdo que el éxito en cada una de las distinta.. .. fases de l cieJo de 

vida de las plantas (gcnninación, crecimiento, reproducción) se relaciona 

direc tamente con la cantidad y calidad de la luz rec ibida (Givnish 1984, 

Fe nner 1985). Por lo tan to, la variación en la disponibilidad d e estc recurso 

puede se r considt!rAda como un componeOle importantc de la calidad del 

ha.bitar.. 

12 



La especie elegida es Dalúia coccinw Cav o (Asteraceae) , una herbácea 

perenne muy abundante en el Pedregal de San Angel dur.anle los meses de 

lluvia. 

Algunas obscrvaciones preliminares permitieron establecer que la 

presión por herbivorismo puede variar tanto temporal como espacialmente . 

E.sta especie es afectada por diferentes tipos de herbívoros que vanan con el 

estado fenológico de las plantas. El daño po r mamíferos consiste en la 

eliminación de menstcmos (decapitación) y se concentra principalmente en 

los tallos tiernos de las planta~. 

Durante la fase de establecimiento, la probabilidad de que las planta .... 

sean atacadas por folívoros es baja, sin embargo, a partir del mes de agos to, 

la abundancia d e adultos de 5phenarium purpurascen.s (Orthoptera: Acrididae) 

se incrementa, por lo que el daño fo liar tiende a aumen tar (Cano-Santana 

1994, en prepar.ición) . En algunas plantas. la pérdida de tt;jido alcanza 

niveles deV'ddos, siendo en ocasiones mayores al 50% (obse rvación personal). 

Conforme se acerca la temporada seca, la producción de inflorescencia~ 

se incrementa por 10 que la depredación de aq uenios alcanza valores 

importa ntes. 

Algunos estudios sobre la biología d e S. purpurascens dcmucstrd n que 

la distribución de los chapulines entre los sitios soleados y sombreados es 
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distinta, concclllrándose en los sitios so leados (Cano-Sanlana 1994, en 

preparación) . 

Estas características hacen de esta especie un sislema úlil para evaluar 

las predicciones sobre la variación en los niveles de defensa en plan las que 

se establecen en ambientes lumínicos contrastant.es. 
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SITIO DE ESTUDIO 

El prese nte estud io se rcalidJ e ll la rcseIVa eculógica del P( ~rlrc~al de 

San Angel, un de rrame hasahi<:o uhicado al surocs!c de la Ci lUhd de México, 

y producido hace apruximadamcnlc~ 2500 años por la actividad dc l volcán 

Xitlc (Rzcdowsk i 1956). El clima es dcllipo eh (\No (w) (i')g (García 1988), 

templado sublnírn cdn (:on lluvias en verano. L;¡ l(~ll1p()r.-t.da de lluvias va de: 

junio a septiembre y la de secas de oClUbrc a mayo . r:¡ sucio es CSGISO y 

pri n cipalmc n t.c de orige n volcán ico. 

l oa vegetac ión cslá considerada como ma torral xcrófilo y POSCt: 

eleme ntos tanto d e orige n neo tropical como d e o rige n nc;Írtico (A lvarcz t!t 

aL HI82) . Una desc ripción de ta llada del clima y vcgc;t.ac ión del Pcrlrc¡pl 

puede (:nco n tr.usc en Rzcdowski ( 1956) Y Va li <.: llt c-Ran ucl y de Luna ( 1990) . 

Las planu,s utilizada. .. en eS1 (~ lrah~jo se SdCCl:io naron de nos áreas 

den lro dd I't:drcgal d e San Angcl: Jarrlín Boúni(;o (lB) y Centro rlc E(:ología 

(C~~). Cada una de eS10S áreas se dividió a su vez de ac ue rdo a sus 

cOlldidoncs IUlllínicts (so l o somhra). De esta manera se luvieron cua tro 

sitios (JR sol,JB sombra, CE so l y CE so mhra) , 

A med iados del m es de mayo eh: 199n se lllan;an)1l 90 plan tas en cad a 

sitio haciendo un t01Jl1 d e 360 plantas. 
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Con el objeto d e determinar cuantitativamente la Gtl idad lumínica de 

los sitios se utilizó el método de fOlogr.tfias hemisférica .. (Chazdon y Fielo 

1987) . 

Este método consiste en tomar fotografías del dosel utilizando película 

negativa en blanco y negro. Las fOlOgrafias se tomaron con una colmar .... 

PenlaX de 35 mm con un lente "ojo de pt:i' Sigma (FD=8 mm, 1:4). La 

cámara se colocaba sobre un lripode a una altura de un metro, orientando 

la parle superior de ésta hacia el norte magnético. 

A mediados de! mes de julio se tomaron tres fOlogrillas en cada uno 

de los cuatro sitios. Se: utilizaron diferentes exposiciones (sobrecxpucsta, 

normal y subexpuesta) panl escoger el contraste más adecuado. las 

fOlogrillas se tomaron el mismo día entre las 7 y 10 de la mañana. Las 

imágenes fueron leída .. y regislrddas en una computador .... (PC) y fueron 

e ntonces analizadas mediante e! programa SOLARC'..A.LC versión 5.41. 

Los panimetros utilizados para determinar la calidad lumínica a partir 

del análisis de las fOlogr.úías fueron el flujo de radiación [otosintética directa 

(F.R.F.D.) y el porcentaje de dclo abierto (P.C.A.). Los valores registrados 

para el (F.R.F.D.) en e1JB sombra ,JB sol, CE sombra y CE sol fueron: 2.0, 

17.86,5.22 Y 17.72 (molcs/m2/día), respectivamente. Los valores paTa el 

(P.C.A.) para elJB sombra, JB sol. CE sombra y CE sol fueron: 6.24, 54.06, 

16 



15.19 Y 62.19 respectivamente. K<>tos valores indican que la cantidad de 

radiación recibida en los sitios soleados es al menos Lres veces mayor que la 

que llega a los sitios sombrcadm, por lo que puede establecerse que exisl.e! 

una marcada diferencia en las condiciones lumínicas de los sitios. 

L~ . ' 
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OBJETIVOS 

l. Determinar si existe variación en los niveles de herbivorismo en plan ras de 

sitios soleados y sombreados. Debido a que esta especie ~porla lres 

tipos de consumidores (de follaje, lallos y depredadores de aquenios) 

la estimación del daño se realizó para los tres gremios. 

2. Evaluar los efectos del herbivorismo sobre el crecimiento y la reproducción 

de las p lantas en [unción de la calidad del ambicnlc lumínico donde 

se establecen. 

3. ":valuar la variación en lo," niveles de defensa fisicay química entre p lantas 

establecidas en sol y sombra. 

4. Determinar el efecto de la variación en las defensas de D. coccima sobre el 

consumo de tejido y el dcsempcílo de Sphenarium purpuTascms. su 

herbívoro principal . 
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Este trahajo ~stá organizado en secóones que cubren cada uno de los 

objetivos planteados, por lo q ue cada sección tie ne su metodología y 

resultados particulares. 
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HERBIVORlSMO EN CONDICIONES NATUR<\LES 

lo:n esta sección se comparó la magnitud del daño foliar, decapitación 

de tallos y depredación de aquenios para determinar si los patrones de 

hcrbivorismo varían de acuerdo a la calidad del sitio de establecimiento de 

las planGls (sol y sombra), Asimismo, se determinó el efecto del hcrbivorismo 

foliar en condiciones naturales sobre cuatro componeOlcs del desempeño de 

Dahlin coccinea (incremento en longitud de las plantas, hojas inflorescencias 

y aquenios producidos) . 

METODOS 

En julio de 1990 se eligieron 10 plantas en cada uno de los sitios 

utilizando 10 pares de coordenadas al al.ar. Las plantas más cercanas a los 

puntos señalarlos por cada par de coordenadas fueron e legidas para este 

estudio. Al momento de la elección la. .. planta .. seleccionadas estaban libres 

de daño por herbívoros y patógenos. En cada planta se marcaron por sorteo 

5 ho:ias maduras . Se consideraba como una hoja madura aquella que se 

encon traba después del cuarto nudo por debajo del m~ristemo apica!. Se 

estimó el área de cada una de las hojas sobreponiendo un acetato marcado 

con 320 puntos separados entre sí por una distanc ia de 5 mm, contándose 
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los puntos que coincidían con su superficie. Un mes rlespués se realizó una 

segunda medición tomando en considcr.tción el área consumida por 

herbívoros. Los niveles de daño cn el campo se estimaron a lravés de la 

medic ión de las tasa .. de herbivorismo (ver Oyama y Dirzo 1991 ). Para 

t.ransformar los con teos de puntos a unidades de área, se aplicó un análisis 

de reh"Tesión entre las área .. foliares de 100 hoja .. medidas con un integrador 

de área<; (LI-COR 3100 Delta T Deviccs) y los puntos contados para cada una 

de éstas. La regresión resultó altamente significativa (r2=0.9S, F=S392.4, 

P<O.OOO I ). 

Los valores de daño foliar fueron analizados lamo en t.erminos cid 

porcentaje de área consumida/ día así como por la caOlidad absoluta de 

lejido perdido (mm2) . 

Se realizaron estimaciones mensuales de la lonbritud total de las plantas, 

número de hojas, y número de inflorescencias y aquenios producidos. 

El efecto del herbivorismo sobre el crecimiento y la reproducción de 

las plantas se dctcrminó realizando análisis de regresión entre los 

componentes del desempeño y los valores del porcen~ic de daño y d e la 

cantidad absoluta de tej ido perdid o . 
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La decapitación de lallos en Ia.<; plantas se delerminó realizando censos 

mensuales. 

La depredación a esLrUCLUras rcproduclOrolS fue evaluada por medio dc 

la colecta dc cabezuelas y el conteo dc los aquenios sanos y dañados. 

Cuando se observaba un orificio aproximadamentc dc I mm de diámctro 

sohre la superficie de los aquenios indicaba que d aduho había salido d e 

éSlOS, mientras que si las lalVas se encontraban prescntcs todavía, los aquen ios 

lomaban una consistencia blanda fácilmentc detectable. 
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RESULTADOS 

Los análisis de hcrbivorismo ser.an p resen lados de acuerdo al tipo de 

daño: hcrbivorismo foliar, decapi tació n de lallos y depredación de aque~ios. 

La variación en el darlO foliar entre las áreas, la condición lumínica y 

la interacción c nln: ambas, se evaluaron por medio de un análisis de variam:a 

fac torial. Estos análisis se reali7.aron tanto para el porcentaj e de tejido dañado 

por día (usando la transfonnación r.tÍz cuadrada del arcoscno), como para 

e l consumo absoluto de lejido. 

De los facLOres probados sólo la condición lumínica resultó significativa 

(F(l ,!9)=5.43, P=O.0279). mostrando c¡ue la tasa de consumo foliar fue mayor 

en las planta. .. establecidas en los sitios soltados (Fig. lA). 

En contraste, el análisis de la pérdida absoluta de lc:jido por 

he rhivorismo entre las áreas y la condición lumínica no fue significativo 

(F,,,,,,.1.43, P.O.2553. Fig. lB) . 

Mediante un análisis de regresión se en contró que la pérdida de tejido 

por hcrbivonsmo estimada como el porcentaje de daño por día no provocó 

efec tos negativos sobrc ninguno de los cuatro componen les del desempeüo 

de las plantas considerados (Fig. 2A-D) . De manertl similar, la cantidad lotal 
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dt:= tejido consumido no mostró cfCClOS negativos sobre el crecimiento o la 

reproducción de las plan LaS (Fig. 3A-D). 

La decapitación de tallos fue menor o cercana al 10% en cada uno de 

los cualro si tios. 
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La frecuencia de decapitación se comparó mediante un análisis de 

con tjngencia (Prueba de C), el cual mostró que no hubo diferencias 

significativas en el patrón de decapitación (C(s¡= 1.92, bO.05) (Tabla 1). 

Tabla 1. Análisis de contingencia de la decapitación de plantas. (CE=Centro 
de Ecología. JB=Jardín Botánico). Las frecuencia.'i csper.ulas se 
calcularon de acuerdo a Zar (1974). 

DECAPITADAS NO DECAPITADAS 
smo 

Ob.. Esp. Ob.. F_~ p: 
TOTAL 

CE Sombr.t 4 3.06 42 42.9 4. 

CESol 3 l.. 19 19.6 21 

JB $omhra 2 ~ .2 46 45.7 49 

JB Sol 1 2.2 33 31.7 34 

TOTAL 10 140 150 

El porcentaje de aquenios dañados por curculiónidos por planta fue 

lrdOsformado ti la rdíz cuadr.tda del arcoseno, )' se comparó mediante un 

análisis de variam.a consider.tndo e l área, la condición lumínica y su 

interacción (Fig. 4). El daño a 1m aquenios no \'ariú con respeclo al área 

(F('.'!7)=3.08, P=O.08l5). En contra.~ te, en términos de la condidón lumínica, 

el número de aquenios depredados en Ia.'i plantas eh: sol fue 72.2 % má. .. alto 

que el de las plantas de somhra (F'(I.I!7)= 130.87, 11=0.0001). La inl.eracción 

entre el á"ea y la condición lumínica no fUt: significativa (F(I.I27)=O.52, 

P=0.4715) . 
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EXPERIMENTO DE HERBIVORISMO ARTIFICIAL 

Existe evidencia que señala que Jos efectos ncg-<!.livos de los herbívoros 

pueden incrementarse cuando las plantas se establecen en condiciones 

Iimitamcs (Rhoades 1979, OirlO 1984, Louda el al. 1987). Por esta razón, se 

exploró la interacción entre la ¡Xrdida de tejido y la variación en el ambiente 

lumínico de los sitios . 

Este problema se abordó por medio de un experimento de 

hcrbivorismo artificial. Se simularon los tipos de daño que se presentan en 

D. cocotua (consumo de follaje y decapitación de laUos) en condiciones 

naturales y se evaluó su efecto sobre el crecimiento y la reproducción de 

plantas establec idas en amhientes soleados y sombreados. 

METODOS 

Para simular el efeclO de una pérdida importante de tejido foliar se 

aplicó un tratamiento de defoliación al 50% (Oi':F) en 30 plantas en cada 

uno de los cuatro sitios. Para ello se removió la mitad de cada una de las 

hojas presentes respetando la ve na central. 

La decapitación (DEC) se simuló practicando un corte trnnsversal del 

tallo en 30 plantas en cada sitio. Este corte se realid> aproximadamente a 15 

cm sobre el nivel del suelo. 
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Ademá.'1,.'Ie lomaron al azar diez plantas decapitadas naturalmcnlc por 

los mamíferos del lugar (DEe N) para difcrcnciar posibles t=fectos 

estimula torios de la saliva de los animales (McNaughton 1983). 

El tratamiento control (CON) fue constituido por 30 planta.'1 en cada 

sitio las cuales no fucron dcfoliadas ni decapitadas. Las plantas uljlizada<¡ pard. 

cada trd.lamiento en cada sitio .~e escogieron al azar. 

No se aplicó insecticida en ninguno de los tratamientos, por lo que es 

probable que la. .. plantas sufrienm daño foliar posterior a la aplicación dc los 

tratamicntos. Sin embargo, aún a. .. í, el daño en las plantas defoliadas fue 

mucho mayor que en la." planta.'l control. 

Las variables de respuesta (longitud, número de hojas, número de 

inflorescencias y número de aquenios) fueron registradas cada mes durd.nte 

la época de crecimiento. 
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RESULTADOS 

Se realizó un análisis de varianza factorial sobre las cuatro variables de 

respuesta que incluyó los efectos de área, condición lumínica, tratamien tos 

y Ia.~ intenlccioncs entre estos factores. 

Tabla 2. Valores de F y niveles de significancia de los factores 
probados: área (A). condición lumínica (C) . tr.u~micnto (T) y 
sus interacciones sobre la variación en el incremento en longitud 
(IL), hojas producidas ( IH), número de inflorescencias (IN), 
número de aquenios (AQ) . 

FUENTE eL F (n.) F (Dt) F (IN) F (AQ) 

A 1,294 1.67 4.58 6.77 ... 10.29 .. 

C 1,294 0,43 0.48 33.62 ... 64.25 ..... 

T 3,294 9.39 ... 4.03·· 5.67·· 5. 10 •• 

s·e 1,294 7.40 .. 9.47 .. 9.17 .. 1757 ... 

sor 3,294 0.42 0.59 1.66 0.77 

T'C 3,294 2.06 • 3.54 .. 3.62· 3.66 .. 

S·C·T 3,294 0.57 0.73 0.88 0.47 

~' ''' '<U.V!! , =Y<V,UI, =1''''tI.UlIU l' 
Los ténninos de interdcói)n (área * tratamiento) y (área * condición 

lumínica * tratamiento) no fueron significativos para ninguna de las variables 

de respueSla (Tabla 2), por lo T.anlO no serán consideradas en lo sucesivo. 

El área y la condición lumínica no fueron significativos sobre d 

incremento en longitud de las plan laS ni sobre el número de hojas 

producidas (Tahla 2). En conLrasle, las plantas dclJB produjeron 74.6% más 
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semillas y 89% más inflorescencia.<¡ que las planta<¡ del CE. La.<¡ planta .. 

establecidas en los sitios soleados produjeron 436% más aquenios y 431 % más 

inflorescencias que la. .. plantas de sombrn. 

El factor tratamiento fue significativo sobre el desempeño de la. .. 

plantas, indicando que las planta .. fueron afectadas de manerd distinla en 

función del tipo de daño al que fueron sometidas (Tabla 2). 

La aplicación de los tratamientos de decapil.ación no disminuy(} el 

crecimiento ni la reproducción de las plantas (Tabla 3). 

En contra.<¡te , el tratamiento de defoliación al 50%, redujo 

drd.<¡ticarnenle el crecimiento (incremento en longitud, producción foliar) y 

la reproducción de las plantas (número de innoreseencia. .. y aquenio ... 

producidos) (Tabla 3). 

Tabla 3. Valores promedio :t error estándar del incremento en longitud (lL.), 
incremento en el número de hojas (NH) , el numero de innorescencias 
(IN) y de aquenios producidos (AQ) de acuerdo a l tratamient.o de 
herbivorismo: decapitación artificial = DEC ART, decapitación 
nat.ural=DEC NAT, defoliación al 50% (DEF 50%). (Las letras distintas 
indican diferencias significativas entre los tratamientos) . 

n. (cm) m IN AQ 

CONTROL 226.5:t 15.1 a 19.8:t1.2 a 8. 7:tO.'l a 99.1±7.8 a 

DECART 221.4±22.6 a 24.5::1:1.6 a 8.6:t0.4 a 94.0::1: 10.9 ;1 

DECNAT 244.6::1:29.4 a 19.7:!:2.2 a 10.3::1:0.7 a 106.5±22.5 a 

DEF50% 125.3:t12.4 b 14.8±1.6 b 0.7:0.1 b 7.9::1:4.6 b 



La interacción (área'" condición lumínica) fue sign ificativa (Tabla 2). 

Considerando los sitios soleados, se encontró que el crecimiento de Ia.<; 

plantas delJB fue superior al de las plantas del CE en un 20% , mientrd.s que 

la producción de inflorescencias y aquenios fue .'lUpe~or en un 200%. 

En relación a los sitios sombreados también se encontraron diferencias 

en relación a l área, encontrando en este caso un patrón con trario. El 

incremento en longitud , en el número de hojas, y el número de 

inflorescencias y aquenios producidos en las plantas del CE fue 53%, 16%, 

22% Y 52% mayor que en el JB. 

El término de interacción (tratamiento'" condición lumínica) fue 

significativo para ambos componentes del crecimiento y la reproducción de 

las planlaS (Tabla 2). Este término indica que el efecto de los trd.tamientos 

de herbivonsmo difiere con la calidad lumínica de los sitios. El incremento 

en 10ngilUd en las plantas control y en las que fueron defoliada.o¡ en los sitios 

sombreados fue superior al de las plantas de los sitios soleados sujetas a los 

mismos tratamientos (Fig. 5A). 

Las planta.<; decapitadas naturalmente en los sitios soleados produjeron 

más hoja., que las plantas establecidas en la sombra (Fig. 5B). La producción 

foliar de las plant.a.~ defoliadas en los sitios sombreados fue mayor que en las 

plantas de los sitios so leados sujetas al mismo tratamiento (Fig. 58). 
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El numero de cabezuelas y aquen ios producidos por planta en las 

plantas de sol en los Lratamientos control y de decapitación (artificial y 

natural) fue entre 4 y 6 veces superior a la producción de las plantas de 

sombra sujetas a los mismos tratamientos (Fig. 5CD). Los efectos negativos 

de la defoliación sobre la reproducción fuero n más marcados en las plantas 

de sombra (Fig. 5C y D) . 

Estos resultados en con:iunlo, indican que el desempeño de las plantas 

de sombra fue inferior al obSClVado en las p lantas de sol. 
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PATRONES DE DEFENSA EN PlANTAS DE SOL Y DE SOMBRA 

En esta sección se dete rminó la vari<tci(ln en atribulos ITsicos como la 

dureza y pubescencia foliar, así cumo la presencia de defe nsa. .. químicas 

cuantitati\'as ([enoles, "aponinas) y cualitativas (alcaloides y compuestos 

cianogénicos) en p lanta.'! de ambientes soleados y sombreados. 

MErODOS 

Se eligieron 10 planta'! en cada una de la .. cuatro localidades, utili zando 

para ello pares de coordenadas al a7.ar como se describió anteriormente . 

Cada p lanta fue caracterizada por su dureza foliar, gro:ldo de pubescencia y 

presencia de melaholilos secundarios. Para determinar la dureza de las h~ja .. 

se construyó un aparalo con la sensibilidad apropiada para las hojas de esta 

especie (Fig. 7) . Se ha demostrAdo que la calidad de las hojas dentro de una 

planta puede variar de acuerdo con algunos faclores como su edad y posición 

(Coley 1980, 1983, Mooney y Gulmon 1985) . Para hacer un muesl,reo de esta 

variación se utilizaron 6 hojas por planta (3 en el tallo ; una apical, otra 

int.cnnedia y otra caulinal; y 3 en las ramas) efeCluando 25 mediciones por 

hoja. El promedio de estas mediciones para cada planla fue consider.-do 

como el valor promedio de dure7.a. 
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La pubescencia se eslimó pam las mismas plantas utilizando el discño 

amerior. La de nsidad de tricomas se estimó con un microscopio compuesto 

(Olympus HD) con una cuadrícula graduada en e l ocular, empleando 

siempre el objetivo IOX. 

Oc cada hoja se reali7.aron 10 conteos de los tricomas presentes en el 

campo. La pubescencia por planta se consideró como el promedio de Ia.<; 

mediciones para las seis hoja.<; y se expresó como número de tricoma.. .. por 

mm:!. 

La defensa química se evaluó a lmvés de pruebas cualitativas sobre 

cuatro grupos de metabolitos secundarios. La exlrdcción de estos metabolitos 

se realizó a partir de las hojas de las plantas anteriormente marcadas. !'arel. 

evaluar la presencia de defensas cuantitativas se aplicaron pruebas generales 

para [enoles y saponinas, mientras que para detectar defensas cualitativas se 

realizaron pruebas de alcaloides y compuestos cianogénicos. 
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YlJW1l7. Las hojas se colocan entre las placas d e acnlico perforadas (1). El 
clavo (2) ~e presiona contra la superficie de la hoja hasta que ésta es 
perforada. El elevador (3) despla7.a al indicador (4), que muestra la 
distancia a la que fue comprimido el resorle. 
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RESULTADOS 

Las variahles de respuesta (dureza y pubescencia) se compar.iron por 

medio de análisis de varianza factoriales que incluyeron el área UH y CE). la 

condición lumínica (sol y sornhra) y la interAcción entre ambos factores. 

El á rea y el lénnino de interacción no tuvieron un efecto significativo 

sobre la dureza de las hoja~ (Tab la 4). En contra."te, la condición lumínica 

fue altameme sibrnificativa, encontrando que las hoja. .. de planlaS estahlecidas 

en los sitios soleados fueron en promedio 2 veces más dur ...... que las hojas de 

planta .. de somhrot (Fig. 8A). 

Ninguno de los tres factores prohados luvo efectos sobre la variación 

en la pubescencia foliar (Tabla 4, }' ig. 88). 

Tabla 4. Valores de F y niveles de significancia de los factores 
probados para explicar la variación en la durc~ y la Pu?:sccncia 
foliar: área (A), condición lumínica (C) )' la mtcraCClOn ~nlre 
ambas 

FUENTE GL F (OUREZA) f (PUBESCENCIA) 

A 1,36 3.37 0.22 

e 1,36 53.12··· S.23 

A'e 1,36 1.43 0.16 

1" - ==U.1JUV1). 
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En cuanto a las defensas de tipo químico , se encontró presencia rle 

compuestos fenólicos en todas las plantas, no se obSClVaron diferencia'! entre 

plantas establecidas en sitios soleados y sombreados. La...'! pruebas para 

saponinas resultaron negativa'l pardo torla.'! las p lantas. Para la detección de 

alcaloides se aplicaron tres prueba'! distintas, encontrando resultados 

negativos en todos los casos. No se encontró evidencia de actividad 

cianogénica. 
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EFECTO DE LA CALIDAD DEL FOllAJE SOBRE EL DESEMPEÑO 

DE Sph<narium purpurosrens 

Existe evidencia que sugiere que en alguna. .. especIes de plantas la 

dureza y la pubescencia foliar fienen va lor defensivo disminuyendo la 

intensidad del daño por herbívoros (Coley 1980, 1983) . Los resullados de la 

sección anteriol' mostraron que la dureza vana entre las plan las de acuerdo 

a las condiciones lumínicas de los sitios. Es probable que esta variación en la 

calidad del folJ.yc de Dahlia coccinea se rdacione diferencialmcntc con el 

patrón de consumo y el desempeño de S. purpurasr.ens dependiendo de si se 

alimenta de plantas de sol () de sombra. Para evaluar eSLa posibilidad se 

diseñó un experimento controlando el origen dd fo llaje (sol () sombra) 

consumido por ch apulines en cautiverio. 

METO DOS 

[.a.<¡ planr.as elegidas para este experimento (10 en cada sitio) fueron las 

misma ... que Jao¡ utili7.adas para eva luar la dureza y pubescencia. A cada una 

de las 40 plantas se le asignó por sorleo un grupo de 8 chapulines del primer 

estadio d e desarrollo. Eslos chapulines se colectaron en e l Pedregal de San 

Angel y fueron mantenidos individualmenle en cajas Petri previamente 

marcadas. Cada grupo de 8 chapu lines fue alimentado con follaje de la 
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misma planta durante el curso cid experimento . La cantidad de follaj e 

adminiSLrada fue de 2 discos de 200 mm2 (cortados con un sacabocados) cada 

48 horas. Las c~ia.s retri se colocaron sobre una mesa d e trabajo cercana a 

una fuente natural de luz y fueron cambiadas constantemente de posición 

parcl evitar posibles efectos de sitio. 

Las variables de respuesta evaluadas fueron la cantidad de t(jido 

consumido, el incremento en peso y la longevidad de los chapulines. La 

cantidad de follaje ingerido por cada chapulín se determinó midiendo el área 

remanente de los discos que iban siendo retirados cada 48 hrs. Estos valores 

fueron sumados para determinar d consumo total por cada inset:lo. La~ 

mediciones de la supcrncie de los discos se realizaron con un analizador de 

árca~ (LI-COR 3100 Delta T Devices) . F.I peso de los chapulines se determinó 

uljlizando una balanza (Ohaus B ~OO O), a los 0, 6, 17,38 Y 62 días del inicio 

del experimento. La longevidad se estimó realizando censos cada 48 hl'S. 

Estos experimentos comenzaron a principios de julio y finalizaron a 

principios de septiembre de 1992 cuando los chapulines habían alcanzado el 

estado adulto. 
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RESULTADOS 

Los efect.os de la calidad del follaje sobre el desempeño de los 

chapulines se estimaron a Irdvés de un análisis de variama que induyó el 

efeclo de área (CE y JB), la condición lumínica , (sol y sombra) )' la 

interacción enlre ambos. 

Los chapulines alimentados wn follaje de plantas del JB consumieron 

47% más lejido que los de l CE (Tabla 5, Fig. 9A) . Asimismo, los chapulines 

alimen tados con fo llaje de plantas de sombrd consumieron 342% más tejido 

que los a li mentados con fo llaje de plantas de sol (Fig. 9A) . 

Tabla 5. Valores d e F y nive les d e sign ificancia de los factores 
probados: área (A), condición lumínica (C) y su int.er.acclo n , 
sobre el consumo de tejido, el incremento en peso y la 
longevidad de los chapulines. 

FUENTE CONSUMO PESO LONGEVIDAD 

AREA (Al 3.93 .. 0.18 3.21 

COND. (C) 52.74 .... 10.57 •• 21.65 ••• 

pe 6.68 • 1.~9 \.0 

="-<I.U' =,'"',.u , . = '1 

El análisis de la interacción mmtró que los chapulines a1im~ntados 

con follaje de plantas de sombrot delJB consumieron 64% má.~ que aquellos 
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que se alimentaron con follaj e de plan ta<; de sombm del CE. Ko hubo 

diferencias en el consumo entre los 

chapulines a limen lados con follaje de plantas de los dos sitios soleados (Fig. 

gAlo 

En relación al incremento en peso, sólo el efecto de la condición 

lumínica resllhó significativo (Tabla 5). Los chapulines que se alimenlaron 

con follaje de planla...<; de so mbra alcan zaron el dohle del peso que aquellos 

que consumieron follaje de plantas de sol (Fig. 9B). 

El único factor que influyó sobre la longevidad fue la condición 

lumín ica de los sitios (Tabla 5). L.il longevidad de los chapulines alimentados 

con fo llaje de plantas de sombra fue 60% mayor que las que se alimenlaron 

con follaje de plantas de sol (Fig. 9C) . 
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I)ara evaluar si las diferenCias encontn:ldas en el desempeño de los 

chapulines se deben a la variación en 1m atributos defensivos, se realizaron 

de análisis de regresión entre los componentes del d esempeño de 1m 

chapulines y la variaci6n en la dure1.a, la pubescencia y la interacción en tre 

ambas. En estos análisis no se consideró el sitio de origen de las hojas. 

El consumo de tejido por chapulines disminuyó conforme aurnellló l;t 

dure7.3 y la pubescencia de las hojas (Fig. lOA) . El incremento en peso de los 

chapulines, así como su longevidad se relacionaron de manera inversa 

únicamente con la dureza de las hojas (Fig. IOB Y C) . 

Es probable que los tres componentes del desempeño de los chapulines 

se encue ntren re lacio nados enLre sí, de modo que un mayo r consumo de 

tejido conduzca a gcmancias mayores en peso y por tanla en la longevidad. 

Un análisis de correlación (Tabla 6) mostró que la relación entre e l 

consumo de tejido, incremento en peso y longevidad d e los chapulines fue 

esrrecha y aira mente significativa. 
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Tabla 6. Análisis d e correlación entre la cantidad total de tejido consumido 
por los chapulines (CONSUMO), incremenLO máximo en peso (PESO) 
y su longevidad. Para cada par de variables se muestra su coeficientes 
de correlación y abajo de éste el valor de P. 

CONSUMO PE'iO WNGEVlDAD 

CONSUMO 1.00 0.8624 0.9072 

0.0 0.0001 .00001 

PE'iO 0.8264 1.00 0.8236 

0.0001 0.0 0.0001 

LONGEVIDAD 0.9072 0.8236 1.00 

0.0001 0.0001 0.00 
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DISCUSION 

En este trabajo se analizó la in tCídcción de herhivorisr1ln! 8itricamlil0 A 
IN:;r TlITO ; ", E. ,-.. ' • . 

coccinea y tres tipos de consumidores distintos, en función de la calidad 

lumínica (sol y sombra) de los sitios de establecimiento de las plantas. 

Oc acuerdo a las teonas de la defensa óptima y de la calidad del 

habitat, se esperaban diferencias en los patrones de consumo foliar entre 

plantas establecidas en sitios soleados y sombreados. Sin embargo los niveles 

de hcrbivorismo cnconlntdos en condiciones naturales no mostraron 

diferencias en ese sentido, sobre lodo por que l a~ tasas de consumo 

registradas en el campo fueron muy bajas. Estos niveles bajos de consumo 

podrían deberse a la edad ele los chapulines en el momento de los censos. 

El tiempo en e l que se realizó la medición de la tasa de hcrbivoría (julio de 

1990) coincidió con los primeros dos estadios de desarrollo de estos animales. 

Se ha demostrado que los chapulines de los primeros estadios tienden a 

consumir una fr.u:ción mínima de la .. plantas disponibles en ese momento 

(Omo-Santana ]994. en preparación). Por esta ra7.ón y aún cuando Dahlia. 

coccinea es una d e las plantas más preferirlas por Splumarium. frurpurascen.{ 

(Tovar y Mcndola, en prepar.-l.ción) los niveles de daño encontrados fueron 

muy bajos. 
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EL daño en condiciones naturAles no se relacionó de manera neg-.! tÍVA 

con el desempeño de las plantas debido probabkmentc a que su mab'TIilud 

fue muy baja. En COnlrd.~le, se encontró que la canlidad de inflorescencias y 

aquenios producidos por las plantas defoliadas fue mucho menor que la de 

las plantas control. l<:slo sugiere que el herhivorismo foliar podría tener 

efectos importantes sobre la adecuación de la.~ planta.~ a COrlO y largo pla7.0 

si la cantidad de tejido perdido alcanza niveles elevados. El daño acumulado 

durante toda la época de crecimiento puede llegar a ser superior a l 50% del 

área total de las plantas, sobre lodo cuando los chapulines alcanzan su estado 

adulto (Cano-Santana 1994, en preparación). Por esta razón, estos resullados 

podrían ser una subestimación de los niveles de hcrbivorismo y de sus efectos 

en condiciones naturales . El contraste entre Jos efectos producidos por el 

daño en condiciones naturales y por el tratamiento de defoliación puede 

atribuir.oe además al tipo de daño ocasionado por el tratamiento. Se ha 

establecido al respecto, que las plantas se recuperan más rápido si la pérdida 

por herbivorismo se repafle en toda la planta que cuando la misma área es 

removida por defoliación de hojas completas o secciones grandes (Lowman 

1983). En este sentido, aunque el daño en el campo puede llegar a ser 

consider.!blc, se reparte en loda la planta y a lo largo del tiempo, mientrao; 
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que d tejido perdido por la defo liación arlilióal en este trabaj o se concentró 

temporal y espacialmente . 

El porcent.~je ele aquenios dañarlos (~n los sit.ios .~olt!ados fue el dob!t.: 

(Iue cn las plantas de sombra. Es importantc seilalar que la adecuación 

estimada a panir de la producción de aquenios es mucho mayor e n las 

p lantas de los sitios soleados, alin cuando el dan o a los aquen ios e s muy alt.o 

en las p la ntas de t:stos sitios. En nmlraste, los niveles de daño I:n la. .. p lantas 

de sombra fueron más bajos, sin emhargo, la escasa producción ele 

in florcsCt':llcias y por tanto de aquenios, hace que 1<1 depredación de 

estructuras reproduc.tor<ts <ldquicr.l electos potellcialmcnl.e más nega tivos. 

En n :lació n a la simulación dd daño por mamífcros, SI! encontró que 

el éxitll reproduct ivo de las plantas decapit.ad ¡L" fue similar a l Ii(: las planl;L<.; 

control. Estos resu ltados indican que la dccapitaci6n promovió cierla 

capacidarl de compensación, sin emhargo, eomo el exp(:rimento no fue 

d iseilado para evaluar crecimiento compensatorio (Hdsky 1986), no se sahe 

si la invc;·sión realizada pa ra rcempl;u.ar el f()lI .~c podría p rovocar un 

desbahmce e nergético (:n los próximos ciclos de c n.:cimien to. E.sto podría 

afect.ar la ca n tidad de recursos dirigidos a los rizomas y afecTar el crecimiento 

y la re producciún futurAS , por lo que eslOS resultados dcbel-..in manejarse con 

precaución (Bdsky 1986). 



Ambas teorías predicen q ue un dailo de la misma mah'lütud provocaría 

efectos más negativos en las plantas establecidas en los sitios sombreados . El 

análisis de la interacción en tre la aplicación de los lI<Uamientos de 

hcrbivorismo con la cal idad lumínica de los sitios proporcionó evidencia en 

esa dirección . En todos los casos la producción de inflorescencia .. y aquenios 

de las plantas establecidas en la sombrd fuc mucho menor que e n las plan las 

de los sitios soleados. El hecho de Cjuc la reproducdón ele las plantas control 

en lo ... si60s sombreados haya sido mcnor que en la .. planla.s de sol, sugiere 

que hay restriccio nes que disminuyen el potencial reproductivo de estas 

plantas. 

Por esta razón, de acuerdo a la teoría de la calidad del habitat se 

esperaría que los niveles de defensa en las plantas de sombnl fucrd mayo r. 

El análisis de los atributos relacionados con la defensa mostró lo contrdrio. 

que las hojas de planta .. de sombra son la mitad de duras que las hojas de 

plantas de sol. Si los resultados del ensayo con dietas controladas se 

extrapolan a condiciones naturales, se podría suponer que el desempeño de 

los chapulines en términos de la cantidad de tej ido consumido, incremento 

en peso y la lo ngevidad sería mayor si se alime ntaran de follaje de plantas de 

sombrd . Sin embargo, estudios sobre la biología de sphenarium JmrpuTm;cens 
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dem uestra n que los individuos de esta especie tienden a concentrarse 

mayormente en los sitios soleados (Cano-Sanlana 1994, en preparación) . 

Es probable que existan otros factores que determinen que los 

chapulines no se distribuyan y no se alimenten prefe~encialmcnlc de follaje 

de plantas de sombra a pe~r de que éste pudiera ser mejor a limento. Una 

investigación sobre cuales podrían ser los factores que producen este patr6n 

de distribución sería relevante ya que permitiría obtener más dementos partl. 

definir de manertl. más preci~ los atributos que modelan esta intenlCciÓn. 

Debido a que los "Chapulines tienden a distribuirse mayormente en los 

sitios soleados. la probabilidad de que las plantas de esl.OS sitios sean 

en conlrddas y consumidas por los chapulines es más alta que para la.~ plantas 

de los sitios de sombra, por lo que de acuerdo a la teoría de la defensa 

óptjma (Rhoades 1979) , se esperaría en estas plantas niveles mayores de 

defensa que disminuyeran el impacto negativo de los herbívoros. La mayor 

dure7a foliar encontrada en las plantas de sol apoya esta propuesta. 

La dureza mOSlrÓ valor defensivo al relacionarse neg-dUvdmenle con el 

desempeño de los chapulines, sin embargo, es importante señalar que exisl.e 

evidencia de que tanto la dureza como la pubescencia licncn un alto valor 

como alributos que disminuyen la pérdida de humedad y evitan la radiación 

excesiva (Givinish 1984). Fs probable que la relación de la dureza foliar con 

56 



la defensa en D, axcinea pudo gener..t.rse en fo rma secundaria y no sec' d 

resultado de l<t inlenlcción inicial de la plan Id con su herhívoro (Dirzo 1984), 

Aún cuando seria dificil determinar el origen de estos a tributos pa!.\ el 

sistema estudiado aquí, se demostró que actualmente la durcz<t tiene valor 

defensivo. 

Estos nivelcs de dureza podrían obligar a los chapulines a incremenla r 

sus actividades de búsqueda para discriminar entre plantas bien defendidas 

y plantas susceptibles. En un estudio sobre las preferencias alimenticias de S, 

purfrUTuscens a lo largo de su desarrollo, se encontró que los chapulines de los 

primeros estadios prefieren especies que presentan hojas más suaves, sin 

embargo en el estadio de adultos no se observó predilt!cción por' alguna de 

las especies probadas (Mendoza y Tovar, en prcpar..t.ción), 

Esto podría relacionarse con el ht!cho de que en el experimento con 

dictas controladas los chapulines a limentados con lollaje de plantas de sol 

consumieron una menor can tidad de tt;jido que aquellos que se alimentaron 

con fo llaje de plantas de sombnl. Ya que los chapulines utilizados para el 

experimento se encontr..t.ban en la primerA etapa de su desarrollo, la menor 

dureza del follaje de planla<; de somhra pudo haber promovido su consumo, 

Por otra parte, la limilanle en la elección de alimento impuesta en el 
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experimento pucde ser superada en condiciones naturales mediante el hábito 

generalista Cano-Santana y Oyama 1994 en prensa). 

Es importante hacer notar que no se esperaban diferencias en el 

crecimiento y cn la reproducción de las plantas a ni\'d de área UB y CE), ya 

que ambas eran comidcradas como réplicas. Sin embargo, se encontró que 

la reproducción en las planta .. del lB fut: "iKniticativamente mayor. Debido 

a que no se tomaron parámetro!> fi!>icos de los siLios, no fue posible relac.:ionar 

estas diferencias con una posihle variación en la fertilidad del sucio, 

humedad , etc. La interacción área * condición lumínica mostró que las 

plantas de sol del JB se reprodujeron mejor que las del sitio soleado del CE. 

Esta diferencia es el resultado de la consideración anterior, sin embargo, en 

los sitios sombreados se encontró el patrón contrario, la reproducción en las 

planw dd CE fue superior a la regiurada en ellB. Estas diferencias podrían 

relacionarse al ambiente lumínico, ya que el análisis de las fotografías 

hemisféricas demostró que la cantidad de radiación recibida en el lB sombra 

era casi tres veces menor que en el sitio sombreado del CE. 

I....os principales resultados obtenidos en este trAbajo se resumen a 

continuación indicanrlo como se comportaron los atribulos determinados en 

función de las condiciones lumínicas de los sitios (Cuadro 1). 
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Cuadro ). Muestra e l comportamiento de los promedios obtenidos para 
atribuLO comparando entre plantas establecidas en sitios soleados )' 
sombreados. El a<¡lerisco indica a que teoría apoya la evidencia 
obtenida a partir de cada atributo. Teoría de la defensa óptima (TDO) 
y teoría de la calidad del habitat (TCH) . 

ATRIBUfO SOMBRA I SOL IDO TCH 

Niveles de herhivorismo en el campo • 

Desempeño de las planta.~ ddoli,ldas < • • 
Durc¡.a foliar < • 
Pubescencia foliar • 

Cantidad de lejido consum ido por > • 
chapulines en el ex~rimcnto 

Pcso alcanzado por los chapulines > • 
Longevidad de los chapuJinc~ > 

A partir de los niveles de hcrbivorismo registrAdos en el campo no se 

pudo obtener evidencia que apoyara a alguna de las dos teorías debido a que 

el consumo de tejido fue similar en plantas de sol y sombra (Cuadro 1) . El 

mayor desempeño alcam.ado en los chapulines alimentados con follaje de 

plantas de sombra apoyó la leoría de la defensa óptima al mOSfnr que los 

chapulines consumieron y aprovecharon mejor el folla:ie de planta~ de 

somlml, el cual en términos de dureza está menos defendido (Cuadro 1). El 

menor desempeño observAdo en las plantas defoliadas en los sitios de sombra 

apoya a ambas teorías. l<:n ese sentido, de acuerdo a la teoría de la calidad 

del hahilal se esperaría en eslaS plantas niveles mayores de defensa para 

59 



disminuir el impacto negativo de los consumidon:s. Sin embargo en este 

lr.t.bajo se enconlró una mayor dureza en las hojas d e plantas de sol (Cuadro 

1) . La mayor dureza foliar e n es ta~ plantas puede relacionarse al hecho de 

que la distribuc ión de los chapulines no es similar e.ntn: ambos sitios. Los 

chapulines se concentran mayormente en los sitios soleados por lo que de 

acuerdo a Rhoades (1979) las plantas de los sitios soleados deberían estar 

mejor defendidas. La mayor dureza del follaje de las planta'i de sol reportada 

en este trabajo aportó evide ncia a favor de la teoría de la defensa óptima 

(Cuadro 1) . 

60 



• 

CONCLUSION 

Considerando los resultados reportados en este trabajo se puede 

establecer que en general, las predicciones esperadas por la teoría de la 

defensa óptima se ajustaron mejor a este sislema q ut! las propuestas por Coley 

el al. (1985). 

Sin embargo la evidencia obtenida no es contundente, por lo que para 

lograr una estimación más completa de esta interacción se propone realizar 

una serie de acciones que permitan obtener resultados más precisos con los 

cuales se puedan analizar más objetivamente ambas tcorías. Dichas acciones 

serian: 

a) Realizar un mucsU'co detallado del consumo de follaje en plantas de 

sol y de sombra, estimando el daño acumulado durante toda la época 

de crecimiento. 

b) Consicler.tf una gama más amplia de aLribulos en las plantas para 

evaluar la variación en la defensa, ya que seguramente existen otras 

caracterísUca.'i además de la dure7.a y la pubescencia que puedan estar 

involucrMta.'i en la defensa de la. .. plantas. 

e) Hacer evaluaciones de los niveles de defensa en las plantas a lo largo 

de la temporada de crecimiento. 
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d) Reali1.ar trAsplantes recíprocos de plantas a condiciones soleadas y 

sombreadas y detenninar como vanan atribulos como dureza, 

pubescencia, contenido d e agua, elC. De esta manera se podría estimar 

la importancia de las condiciones tlsicas de los sitios de establecimiento 

de las plantas sobre la expresión de estos atributos. 

e) Realizar un registro preciso de la dislribución espacial y temporal de los 

chapulines en ambos sitio". 

1) Tomar en comideración algunos paní.melros fisicos y químicos en 

relación con las caractcnsticas del suelo (fertilidad. disponibilidad de 

agua, ele). 

62 



LITERATURA CONSULTADA 

Abrahamson, W.C. 1975. Rcproductive srrategies in ncwbcrrics. 
Ecolo¡fy 56, 721-26. 

Alvarez, FJ ., Carabias, J. , Meave, J, Morcno-Casasola , p" 
Nava, D., Rodrígucz. F., Tovar, C. y Valiente A. 1982. Proyecto para 
la creación de tina resl!TVfl en el Pedregal tÚ! Sim Angel. Lab. de 
Ecología, Fac. de Ciencias, U.N.A.M., México, 49 pp. 

Antonovics. J. 1980. Concepts o/ rtSOllTCt al1txalion and 
partitioning in plants limits lO aclU:m: The a/lrxatian 01 individual 
behavior. Sladdon,J.E.R. (Eds) Academic Pres.<; 1m:. 

Belsky. AJ. 1986. Docs herbivory bcncfil plants? A review of lhe 
cvidcncc. American Naturalist 127: 870..92. 

Bjórkman, O. y Holrngrcn , P. 1963. Adaptability of the 
pholosynthetic apparatus to Iighl intcnsity in ecotypes from 
exposcd and shaded habitats. Physiolcgia Plantarum 16: 889-914. 

Boardman, N.K. 1977. Comparativc photosynlhesis on sun and shade 
plants. Annual Reuiew 01 Planl Physin/ng;y. 28: 355-77. 

Cano-Santana, Z. 1994. Flujo de energía a travé:<i de Sphenarium 
fmrpurascens (Orthoptera: Acrididae) y productividad primaria 
neta aérea en una comunidad xerÓfita . Tesis doctoraL Centro de 
Ecología/UACPyPdel CCH, U.N.A.M., México (En prep¡.¡r..tción). 

y Oyama, K. 1994. Amhito alimenticio de tres 
especies de insectos herbívoros de Wigandia urens 
(Hydrophyllaceac). SoutluveslEnllmwL (en prens¡.¡). 

Cates, R. 1975. The interface belwccn slugs and wild gingcr: sorne 
evolutionary aspects. Ecoiogy 65: 391-400. 



Chazdon, R.L. Y McClure, M.S. 1983. PllOtogrclphic estimatio n of 
pho losynthetically active radiation: evaluation of a computerizcd 
lcchnique. Oecologia 73: 525-32. 

Colt::man, J,S. y C.C. Jone!;. 1988. A phytocenlric pcrspective of 
phytochemical induction by hcrhivores. En: Raup,M. y D. Ta llamy 
(cds) . PhytocJ~ical induction by herbivores. Wilcy .& Sons, N.Y. 

Coley. P.D. 1980. F.fects of leaf age and plant Jife history paneros on 
hcrbivory. Nature 284: 54546. 

- . 1983 a. Herbivory and dcfensive charclcteristics 01' trce species in a 
lowland tropical foresl. Ecological MrmograPlu 53: 209-33. 

- . 19S3 b. InLrclSpecific variation in hcrbivory on two tropical tn:e specics. 
F.cology 64, 426-33·. 

-. 1986. Con and benefits uf dcfcnse by !annins in a neutropicaJ trec. 
OecolcgW 70, 23lHI. 

- , Bryam. J.P. y Chapin, S.F.llI. 1985. Rcsource availabililY and planl 
antiherbivorc defense. Scitnce 230: 895-99. 

Coapcr-Drivcr. G. , Fioch, S., Swain, T ., y Bcrnays, Jo: . 1977. 
Seasonal variation in secondary compounds in rclalion [O me 
pala!ability of Pteridium aquilinum. Biochemical Systemalics and 
Ecology 5, 177-84. 

Cr.l.Okshaw, D.R. Y Langcnheim, J.H . 1981. Variation in tcrpcncs 
and phcnolics through leaf dcvelopment in lIymenaea and ilS 
possible significance to hcrbivory . Biochcmical S)'lItematics and 
Ecology 9, 115-24. 

Oc la Cruz, M. y OirlO, R. 1987. A survey of me standing Icvcls of herbivory 
in sced lings from a Mcxican rain forcsl. Biolropica 19: 9R-106. 

64 



Demenl, W.A. y Moo ncy, H.A. 1974. ~asona1 vaTlal10n in the 
production of tannins and cyanogenic glycocides in (he chaparral 
shrub, Heteromeks arlJutifolia. Oecolngia 15, 6S-76. 

Denno, R.F. Y McClure, M.S. Vario.ble planü and herbiVOTt.f 111 

natural olld managed systems. Academic Prcss, Inc. USA 717 pp. 

Dethicr, V.C . 1954. Evolulion 01' fccding pre ferenccs In 

phyt.ophagous insecl'i. l'.'lIOlutWn 8: 33-54. 

Dirzo, R. 1984. Insect-plant inlerclclions: Sorne ecophysiological conscqueoccs 
on hcrbivory. En: Mcdina, E., Mooney, H .A. and Vázquez-Yancs, C. 
(Eds). Physiological ecology 01 planl oJ the lIIel tropics. Pags. 209-224 . l)r. 
Juok Publishers, Thc Hague. 

-. 1987. Estudios sobre interclcdones planta-herbívoro en "Los Tuxtlas" 
Veracruz. Rev. 01 Biol. Trop., 35: 119-31. 

- y Harper, J.L. 1982. Experimental sludies 00 slug-plant inl.t!-r..t.c lions. nI 
Diflerences in the acceptability of individuals planlS of TriloLium repens 
lo slugs and snails. Jmmal olEcology 70: 101-17. 

Dixon, A.F.C. 1973. Biology 01 Apltids. Studies in Biology No. 44. 
Edward Amold, London. 

Domínguez, X.A. 1979. Métodos de Investigación Fitoquimica. 
Limusa. México . 281 pp. 

Edwards, .l . 1985. Effecls of 
fruit production of 
Ecdngy 73, 861-68. 

herbivory by moose on tlower 
Aralia nudicaulis. j Ollrnal oJ 

and 

Edwards, P J. y Wrallcn, S.O. 1980. &oloiJY o/ lnsect-Plant 
lnteraclwns. Studies in Biology No. 121. Edward Amold, London. 

Ehrlieh, P.R. Y Raven, P.H. 1964. Buucrllies and planlS: a study 10 

coevolution. Evolulion 18: 586-608. 

65 



Ellis, W.M. , Kcymer,RJ. yJo nes, n.A. 1977. Thc ellcct of lcmperdturc on the 
polyrnorphism 01' cyanogcnesi.~ in Lotus comiculatm L. Hcredjty 38: 339-
47. 

Van Emdcn, H.F. y Way, MJ 1972. Hosl-plants in lhe pofmlatimt 
dynamics 01 insects. Inseel·Planl relal.imuhips. Symposia of the Royal 
Entomological SoCiClY of London. No 6. Blackwell, Oxford. 

Farnnsworlh , N.R. 1966. Biological and phythochemical screnning 
of plan 15. J. Plumn. &i. 5: 565-8 1. 

Fcnner, M. 1985. Seed Ecology. Academic Press Ine. 

Fenny, P. 1976. Plant apparency and chemical defense. 
Wallacc, J. (Ed). Recenl advanUf hl ph),tochemistry, Biochemical 
inleraclinns bttween plants tJnd insectf. viO. Plcnum, London, New 
York. 

En: 

Fraenkcl, G. 1959. Thc:: raison d' clrc ol' secondary plam 
subslances . • 'icience 129: 1466-70. 

Cibbcrd, R., Edwards, P J. y Wrdlten, S.O. 1988. Wound-induced 
changcs in lhe acccptabilily oflrce-foliage to Lepidop lcra: whilin­
Icaf-cffects. 0iJws 51: 43-7. 

Givinish, T J 1984. Leaf and canopy adaptation.s in Lropical forests En: 
Medina, E., Mooney, H.A. y Váquez-Yanes, C. (Eds) PhysWlogical ecoloff)' 
01 plants 01 lile wel tropics. F..dilorial l.ugar. Pags: 51-84. 

Grime, J. P. 1979. Lije slrategies and negetation proce.fSes. 
Wilcy, Chichcster. 

Hale, M.G. Y Orcutt, D.V. 1987. TIle physiolng;y 01 plant.f llnder 
stre.u . .Iohn Wiley & Sons. New York 206 pp. 

Harbornc, j .8. 1983 . Introduction lo Ecological Riochemislry. 
Acadcmic Press. N.Y. 

66 



Harpcr. J.L. 1977. Pumt Pofmlolion EcoWgy. Academic Prcss. N.Y. 

Haukioja, E. 1980. On the role of plant defenses 111 the 
fluCluation of herhivore populations. 0iJw.~ 35: 202-1~. 

y Neuvoncn, S. 1985. Induccd long-lcrm rcsistancc of Birch 
foliagc agaimt defoliatio~: Defensive or incidenlal? ¡;;Colngy 66: 
1 30~8. 

Hodgkinson , K C. 1974. Influcncc of partial dcfoliation on 
pholosynthesis , phor.orcspiration and lranspir-.-lI.ion by 1 .lIcern~ 

IC:<lves 01' differcnt agcs. A uslraÜlln ¡()Umal 01 Pla,d Physiology 1: 561-
78. 

Jamcson , n.A. 1963. Responses of individual planrs to harvesling. 71U! 
Bolanical Review 29: 532-91 . 

]anzen, O.H . 1966. Cocvolution of mUfUalism bclwccn ant<¡ and 
acacias in Central Amcrica. EvolutWn 20: 249-75. 

- . 1976. Rcduction of Mucuna andrecma (Leguminosae) seedling 
feeding by artificial sccd damagc. Ecology 57: 826-28. 

Kulman , H.M. 1971. Etlccts of the insecl dcfoliation on growth 
and morrali ty of trces. Annuol Rl!IJurw 01 Entom%¡;y 16: 289-324. 

Larcher, W. 1983. Phys1Qwgical pkml ecolog'j. Springcr-Vcrlag 
Berljn , 303 pp. 

Lawlon, J.H. 1976. The slructure of Ihe arthropod cornmunity o n 
hrackcn . BotanicalJuurnal oftluJ Li1lntian SccU!ty 73: 187-2 16. 

Louda, S.M. 1982. DiSlribution ccology: Variaríon in plant 
rccruirment over a gradient in relation lO insecL secd predation. 
F-eoWgical Munogmphs 52, 25-41. 

- . 1984. Herbivory eflcc l on slaturc, fruiling and leaf dynamics of a native 
crucifcr. Ecolcgy 65: 1379-86. 

67 



Huntley, N. Y Uixon, P.M. 198 7. Inscct herbivory across a 
sun / shadc gradient: response to cxpcrimcnlally·induced in situ 
plant stress. Acta Oecologica 8: 357·63. 

Lowman, M.O. 1983. Eflecls 01' diffcrent rates and mcthods of leaf 
arca rcmoval on rain forest seedlings of coachwooo Ceratopetalum 
aptlAlum. A1LSlralian Jcmmal oJ Rotany 30: 477..83.-

Maiorana, V.C. 1981. Herbivory in sun and shade . Biological 
J01lrnal oJ 1M J,inW>An Society 15: 151·56. 

Marquis, RJ . 1984 Lea" herbivorcs dccrcasc fitness of a tropical plan t. Scitmce 
226, 537-39. 

Mal'iOn, WJ. 1980. Hcrbivory in rclation to planl nilrogen <:üntcnt. Annual 
Review oJ Ecology and Systematics. 11: 119-61. 

McBricn, H., Harmsen, R. y Crowder, A. 1983. A case of insect 
grazing affecting plant succesio n. Ecology 64: 1035--39. 

McCrca, K.O. Y W.G. Abr.t.hamson. 1987. Variation In herhivorc 
infeSlalion: Historical v.s. Genetic faclors. Ecology 68: 822·27. 

McKey, D. 1974. Adaptivc pal.l.crns In alkaloid physiology. 
American Naturalist 108: 305--20. 

McNaughton, SJ. 1979. Grazing as an oplimi1.ation procccss: Grac;s--u ngulate 
rclationships in the Serengeti. The Ameriam Naluralisl113: 691·703. 

- . 1983. Physiological and ccological implications of herbivory. En: Langc , 
O.L., Osmond, C.S., Nobe), P.S. y Ziegler, H , (Eds). Encyclopedia of 
planl physiology Vol 12: Funclional responses lO the chcm ical and 
biological cnvironrncnt. Pags: 657·77. Springer.Vcrlag, New York. 

- y Tarr.,mts, J.L. 1983. Crd...c:5 leaf silicilication: Natural selection for an 
induciblc defcnsc againsl herbivores. Proc, Na1. Aca. Sci. l/.S.A. 80: )3-

19. 

68 



ESTA 
SALIR 

TESIS 
DE LA 

NO DF.1lE 
slsuonci 

Meidcner, H. 1970. Effects of pholopcriodic innuctio n and debbucling in 
Xanlhium pennsylvanicum a nd o f partial defoliation in J!.1UJ..~eol1Lf vulgaris 
on raIes of nel pholOsynthesis and Slomatal condUClanccs. jmlmal o/ 
Expen_tal &tany 2L 164-69. 

MendoZil, A. , Piñcro, D. y Sarukhán, J. 1987. Elrt:CL~ of 
experimental deloliation on growlh, reproductioo and sUlVival uf 
Aslrocaryum mexuanum. jQUrnal Q! Ecolngy 75: 515-54. 

Monncy, H .A Y Culmon, S.L. 1982. ConstrailS on lcafslructurc and fUllelioo 
in refcrcnce LO herbivory. BicScience 32: 198-20f>. 

Okuda, T . 1987. Thc phenotipic variation of Glochidion obQI.IQlum Sieb. f:l. 

Zuce. in rcJation to Lhe decr browsing. Hikobia 10: 13-19. 

Oyama, K. 1984. Biología comparativa entre individuos masculinos }' 
femeninos de Chamedorw tepejilote (Palmae) . Tesis Licenciatura. Facultad 
de Ciencias, UNAM, México. 

Dyama, K. Y Mendoza , A. 1990. Eflccls of dcfoliation on growlh , 
reproduction and survival of a neolmpical rlioecious palm, ClUl11lMdarea 
t<pej;[ole. Bw'ropica 22, 11 !l-23. 

Paigc K.M. and Whilman TG. 1987, Ovcn:ompensalion in response lO 
marnmalian herbivory: (he advanlagc of beign cale n . Thc American 
Naturalisl 129: 407-16. 

PilIerncr, E.A. Y Tingey, W.M. 1976. Hooked lnchomes: a physical barrier lO 
a rnajor agricultural pese Science 193: 482-84. 

Pollar, AJ. 1986 Variation in Dnidoscolus tnanus in rclatjon 1.0 herbivo ry. 
o.cologW 70,111 -13. 

Polley, H.W. y Dctling, J.K. 1988. Herbivory toler.mee of Agropynm smilhii 
populations with diffcrent grazing histories. Oecologia 77: 261-67. 

69 



Rausher, M.D. Y Fenn)', P. 1980. Herbivory, planl density and planl 
reproductive success: The effcc t of Batus philmor on Aristoúxhia 
reticulatn. EcoJnr;y 61: 905-17. 

Rockwood, L..I.. 1973. Thc effecl of deroliation 00 seed production of six 
Costa Rican tIee species. Ecolbgy 54: 1363-69. 

Rhoades, D.F. 1979. Evolution ofplant chemical defenses againsl herbivores. 
En: Rosenthal, G.A. y Jam.e n, n .H. Hf:riJivortJS their inleraclion with 
secondary plant melabolites. Acadcmic Press. 

Rhoades, D.F. Y Cates, KG. 1976. Toward a general lheory 01' planl 
antihcrbivorc chcmistry. En: Wallacc, J. (Ed) . &cmt advanctJS in 
Phytochemistry. Búxhemual inleracticns between plants and insects,IO: 168-
213. Plenum, Landon, New York. 

Rosenthal, C.A. y Janzeo, D.H. 1979. lIerbivore.s t}¡,eir inteTaction wil}¡, secondary 
pklnl mdabolites. Acadcmic Prcss. 

Rucss, R.W. 1988. Thc inlcr.lcLion of dcfoliaLion and nl1tricnt l1ptakc in 
Sporobolus kentrophyUus, a shorl-grass species from UH: &n:ngeti Plains. 
Otcologu. 77, 550-56. 

Schelles, P. 1978. The condiüon of the hOSl planl duling the acstivation­
diapause of the stalk ooreTS Chi/o parteU1LS and Oli/o orichalcociliella 
(Lcpidoptcra, Pyralidac) in Krnya. Ent. exp. and appL, 24: 479-88. 

Schillinger, j.A. y Gallun, R.L. 1968. Lcafpubcsccnce ofwheat as a dClerrCnl 
lO the ccrcallear bcctlc, Oukma me/anopu.s. Ann. l:."ntomol. Soc. Am 61 : 
900-3. 

SchullS, J.C. Y Baldwin, I.T. 1982. Oak ¡caf quali ty declines in response LO 
dcfoliation by b'rpsy moth larvac. Science 217: 149-51. 

Scribcr, j.M . 1977. Limiting elIecLS of IOw-wdLer conlenl on lhe nitrogen 
utilization, cncrgy budgcl and larval growth of Hyatnphtrm CecropUl 
(Lcpidoptera , Satumiidae). Oecn/ogia 28: 269-87. 

70 



Singh,B.B., Hadley, H.H. y Bernard, R.L. 1971. Morphology of pubescen ce 
in soybcans and ¡lo¡ relalion to plant vigor. Crop. Sci. 11 : 13-- 16. 

Stamon, N. 1975. Hc:rbivore pressurc on two typcs of tropical forcsts . 
Biolropica 7: 8-11. 

Slcphenson, A.G. 1980. Fruil set, herbivory, fruil reduction, and lhe fruiliog 
slratcgy of Gltalpa speciasa (Bignoniaceae). Ecology 61: 57..&1. 

TayIOl', T .N. and Seott, AC. 1983. Interactions of planto¡ and animals during 
the Carboniferous. BioScience 33: 488-493. 

Tempel, A.S. 1981. Field studies of the relationship between herhivore 
damage and (annin concenlraLion in Bracken Pteridium aquilinum Kuhn . 
OecoWgfa 51,97-106. 

Tinoco, C. y Vázquez-Yanes, C. 1983. Diferencia en poblaciones de Piper 
hispidum bajo condiciones de 1m constrastante en una selva aira 
perennifolia. Biotica. 8: 281-93. 

Tovar, E. Y Sánchez C. 1994. Ecología de forrdjeo de S. purpurascens 
(Ormoplcra: Acrididae) en la reserva del Pedregal de San Angel, 
México, O.F. Tesis de Licenciatura (en preparación) . 

Valicntc-Banuet, A. Y de Luna, E. 1990. Una lista florística actualizada de la 
reserva del Pedregal de San Angel, México, D.F. Acta lJotánica de México 
9, 13-30. 

Whittaker, R:J. Y Fenny, P. 1971. A1lclochcmics: Chcmical interactjom 
betweco spccies. Srumce 171 : 757-70. 

YOllOg, T.P. 1986. Incrcascd thom lenglh io Acacia depranolobium: ao induced 
response to browsing. Oecologia 71: 436-.3R. 

Zar, J.H. 1974. Biostatistical Analysis. Prcnlice Hall Pub., N.Y. 

71 



APENDICE DE EXTRACCION DE METABOLITOS SECUNDARIOS 

Oc cada una de las cuarenla planta.<; utilizadas para la detección de 

defensas, se colectaron muestras de follaje lanto del tallo como de nlma.<¡. Las 

muestra<¡ individuales fueron maceradas y colocadas en tubos marcados. 

Posteriormente se agregó una solución de metanol al 6()% colocando las 

muestras en baño Maria durante 10 minutos. Se reali7.aron 4 repeticiones por 

planta para cada grupo de metabolitos. 

Para observar la presencia de compuestos fcnólicos se agregaron 3 gOlas 

de cloruro férrico a cada lUbo. La prueba se consideraba positiva si se 

observaba que el extracto se teñía de azúl obscuro o negro. 

La actividad cianogénica se probó agregando lolueno suficie nte para 

cubrir el tejido en cada tubo, colocando una tira de papel fillrO sumergido 

previamente en picrato de sodio sin que entrena en contacto con la so lución. 

Los tubos fueron tapados y colocados en la estufa durante 48 hrs a una 

temperatura de 18 Il e:. La prueba se considerd.ba positiva si el papel filtro se 

tenía de rojo. 

La presencia de alcaloides se evaluó utilizando tres pruehas distintas: 

Meycr, DragendorfT y Wagner. La observación de espuma durdnlc el baño 

María indicaba la presencia de saponinas. Para detalles de las lécnica.~ (ver 

Farnsworl 1966, Domínguez 1979, Harborne 1985) . 
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