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RESUMEN

Dos de las tcorias mas importantes sobre la defensa en plantas predicen
que la interaccion herbivoro-planta puede presentar distintas dinamicas en
funcién de la calidad del sitio de establecimiento de las plantas (Rhoades
1979, Coley et al. 1985). Bajo ese contexto se evalué la interaccién entre
Dahlia coccinea (Asteraceae) y Sphenarium purpurascens (Acrididac) en el
Pedregal de San Angel en ambientes soleados y sombreados. Se determinaron
los niveles de herbivorismo en el campo y la variacion en atributos fisico-
quimicos presuntamente relacionados con la defensa de las plantas. Se
realizaron experimentos de herbivorismo y ademads se evalué el efecto de la
calidad del follaje sobre el crecimiento y la longevidad de chapulines. Los
niveles de herbivorismo registrados en plantas de ambos ambientes fueron
muy bajos y no afectaron el desempeno de las plantas. En contraste, la
defoliacién artificial redujo drdsticamente la reproduccion de las plantas,
sobre todo en las de sombra. La dureza de las hojas en plantas de sol fue ¢l
doble que en las de sombra y mostré valor defensivo al relacionarse
negativamente con la cantidad de tejido consumido, incremento ¢n peso y
longevidad de los chapulines. No se detecté variacion ni en la pubescencia
ni en los metabolitos secundarios con respecto a la condicion luminica. Ain
cuando la evidencia obtenida en este trabajo no permite establecer que el
herbivorismo es una presion selectiva importante sobre D. coccinea, los
resultados en conjunto sugieren que los postulados de la teoria de la defensa
optima Rhoades (1979) se ajustaron mejor a este sistema que los propuestos
por Coley et al (1985).
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ABSTRACT

In this study the interaction between Dahlia coccinea and its herbivorous
insect Sphenarium purpurascens (Acrididae), was evaluated in the context of
two hypothesis derived from the plantdefense theory. Levels of foliar and
seed damage were cvaluated from two sites and two light conditions at the
Pedregal de San Angel, México. A scries of experiments was also conducted
in order to evaluate the consequences of artificial damage on growth and
reproduction of plants established in sunny and shaded habitats. Individual
foliar thoughness and pubescence were characterized for plants from the two
sites and the two light conditions. Finally, the defensive role of plant
attributes associated with establisment sitc was evaluated by means of diet-
experiments with S. purpurascens. Although the percentage of damage to
leaves was higher for plants established in sunny habitats, the amount of
foliar area removed was similar between the two sites. However, the observed
levels of damage did not affect plant growth or plant reproduction. In
contrast, seed production was reduced by experimental defoliation, and this
reduction was more accentuated in shaded conditions. Foliar thoughness was
higher for plants from sunny habitats, while foliar pubescence did not differ.
Interindividual variation in foliar thoughness was associated with habitat
quality, and showed an anti-herbivore effect. This attribute was negatively
correlated with the amount of consumed tissue and with the final
grasshopper weight and longevity.

In spite of the levels of herbivorism registered in this work can’t be
considered as an inmportant selective pressure against the plants besides
there was not difference in the herbivory of plants of sunny and shaded
habitats, the whole results suggest that Rhoades’s statements about plant
defense fit better with the system studied here than the proposed by Coley
et al. (1985).
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INTRODUCCION

Existe evidencia que sugiere que la interaccion entre las plantas y los
animales que las consumen es muy antigua. Por ejemplo se han encontrado
plantas provenientes del periodo Carbonifero que presentan consumo por
herbivoros de sus diferentes 6rganos (Dethier 1954, Taylor y Scott 1977).

El estudio de esta interaccion ha sido abordado desde enfoques
distintos (i.e. a nivel préximo o ecolégico o bien a nivel tltimo o evolutivo,
Dirzo 1984). A nivel proximo, los primeros intentos por evaluar los efectos
de la pérdida de follaje en las plantas se realizaron en especics de
importancia economica. En estos estudios se aplicaron tratamientos de
herbivorismo artificial, encontrando que la disminuciéon en el area foliar
disminuia generalmente el crecimiento y la reproducciéon de las plantas
(Heron 1956, Capek 1962, Jameson 1963, Kulman 1971).

Posteriormente, utilizando un enfoque mas ecologico, se exploré cl
efecto de los herbivoros sobre las plantas en condiciones naturales. Estos
trabajos demostraron en general que el desempeno de las plantas se
relacionaba negativamente con la pérdida de tejido (Rockwood 1973, Rausher
y Fenny 1980, Louda 1982, McBrien, Harmsen y Crowder 1983, Louda 1984,

Marquis 1984, Edwards 1985).



Se ha establecido que esta disminucién en el desempeno de las plantas
sc debe tanto a los efectos dircctos de los consumidores (Mooney y Gulmon
1985), como a los provocados por otros factores tanto bidticos como abiéticos
que se presentan al momento del ataque por herbivoros (Dirzo 1984,
Whitham et al. 1991).

En relacion al efecto directo, la disminucion en la cantidad de tejido
fotosintético ocasionada por los herbivoros provoca un desbalance en los
recursos con los que cuenta una planta, pudiendo disminuir los recursos que
iban a ser destinados a la produccion de estructuras reproductoras o al
crecimiento vegetativo (Mooney y Gulmon 1985).

Por otra parte, algunos factores biéticos relacionados con la respuesta
de las plantas al herbivorismo son, por cjemplo:

1) La susceptibilidad de las plantas al herbivoro, la cual puede estar
controlada genéticamente y determinar que ciertos individuos en particular,
o especies en general, presenten una menor resistencia al ataque por
herbivoros. Las plantas con niveles de resistencia natural elevados tienen
ventaja sobre los individuos susceptibles (Denno y McClure 1983, McCrea ef

al. 1987).



2) El fenoestado de la planta afectada (sensu Dirzo 1984), observando
que cn general, las plantulas son mads susceptibles a la pérdida de tejido que
las plantas adultas.

3) La cantidad de tejido perdido y la frecuencia del ataque determinan
en gran parte la respuesta de las plantas al herbivorismo, ya que una pérdida
importante de tejido a corto plazo puede sobrepasar la capacidad de
respuesta de las plantas, provocando una disminucién considerable del
crecimiento y la reproduccion (Janzen 1976, Stephenson 1980, Marquis
1984).

Las condiciones ambientales locales también pueden afectar de mancra
importante los efectos producidos por los herbivoros. Recursos tales como
agua, nutrimentos o luz pueden llegar a ser limitantes, provocando que los
efectos negativos ocasionados por los herbivoros se¢ tornen mas agudos
(Louda 1982, Dirzo 1984, Louda et al 1987).

En contraste a la vision de que los herbivoros provocan efectos
negativos sobre las plantas, existe evidencia que sugiere que para algunas
especies de plantas la pérdida de tejido foliar puede tener efectos positivos
como incrementos en la productividad de follaje y en la reproduccion
(Mendoza et al. 1987, Paige y Whitam 1987, Oyama y Mendoza 1990). Se ha

postulado que esta respuesta compensatoria puede tener su origen en cl



aumento de las tasas fotosintéticas de las hojas remanentes (Meidener 1970,
Hodgkinson 1974), y en cambios en los patrones de asignacion de recursos
como translocacién de enzimas, proteinas y carbohidratos hacia las nuevas
zonas de crecimiento (Gifford y Marshall 1972, Antonovics 1980, Ruess 1980,
Polley y Detling 1988).

Desde una perspectiva evolutiva se ha propuesto que la presion
impuesta por los herbivoros, ha generado una gran variedad de estrategias
defensivas en las plantas (Whittaker y Fenny 1971, Rosenthal y Janzen 1979,
McNaughton 1983),

Supuestamente, la evolucion de estos mecanismos en las plantas ha
provocado en los consumidores respucstas que les han permitido ajustarse a
estas defensas (Erlich y Raven 1964).

Debido a que en la relacion de herbivorismo entran en juego la
sobrevivencia y el éxito reproductivo tanto de las plantas como de los
consumidores, se ha propuesto que esta interaccion ha sido una fuerza
importante en la evolucién de ambos grupos. Esto no significa que todos los
atributos fisicos o quimicos encontrados en las plantas o en los herbivoros
sean el resultado de presiones selectivas opuestas y que por ello tengan valor

adaptativo (Gould y Lewontin 1979). De hecho muchos atributos que tienen



actualmente propiedades defensivas, pudieron originarse como resultado de

otros factores distintos al herbivorismo (Dirzo 1984).

TEORIAS ASOCIADAS CON LA DEFENSA EN PLANTAS

Se han propuesto varias teorias que tratan de explicar la evolucion de
las caracteristicas de defensa contra herbivoros en las plantas. Entre las mas
importantes estin la Teoria de la Apariencia (Fenny 1976, Rhoades y Cates
1976), la Teoria de la Defensa Optima (Rhoades 1979), y la Teoria dec la
Calidad del Habitat (Coley et al. 1985). Estas teorias se¢ basan en atributos
tales como la historia de vida de las plantas, su grado de apariencia, el costo
de produccion de las defensas, el nivel de proteccién de las defensas y la
calidad del ambiente en el que se desarrollan las plantas. Aunque estas
teorias coinciden en la mayoria de sus postulados, las dos iiltimas proponen
estrategias de defensa distintas para las plantas que se establecen en
ambientes de calidad constrastante. A continuacion se presenta un anadlisis

general de estas teorias.

TEORIA DE LA APARIENCIA
Segiin esta teoria la probabilidad de que una planta pueda ser

encontrada por los herbivoros es un factor determinante en la evolucién de



las defensas (Fenny 1976). De acuerdo con esto la evoluciéon de los
mecanismos anti-herbivoro estd basada en la apariencia de la planta, en el
costo de la defensa y en el valor del 6rgano afectado (Rhoades y Cates 1976,
Crankshaw y Langenheim 1981, Tempel 1981). Dependiendo del balance de
estos factores las plantas pueden ser clasificadas como aparentes y no
aparentes.

Las plantas aparentes son predecibles en el tiempo y en el espacio
debido a su alta abundancia, amplia distribucién, tamano relativo grande y
tasas de germinacion y crecimiento lentas. Este tipo de plantas tiene una alta
probabilidad de encuentro con los herbivoros, por lo que han sido
seleccionadas para incrementar su asignacion a defensas de tipo cuantitativo.
Las defensas cuantitativas son aquellas que tienen un alto costo de
fabricacién, se producen y translocan a tasas muy lentas y son efectivas so6lo
en altas concentraciones. Este tipo de defensas confieren proteccién contra
herbivoros generalistas y especialistas. Algunos cjemplos de este tipo de
defensas son  tricomas, espinas, ceras, ligninas, resinas, taninos, altos
contenidos de fibras, asi como hojas pobres en nutrimentos (i.e. hojas con
bajo contenido de nitrégeno, carbohidratos 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 herbivoros



se puede relacionar con la cantidad de recursos asignados hacia las defensas
de tipo cuantitativo (Schillinger y Gallum 1968, Pillemer y Tingey 1970, Van
Emden y Way 1972, Dixon 1973, Scriber 1977, Scheltes 1978, Edwards y
Wratten 1980, McNaughton et al 1983).

En contraste, las plantas no aparentes o cripticas presentan una
distribucion en parches, tamano pequeno, crecimiento acelerado vy
produccién masiva de semillas. Estos atributos disminuyen la probabilidad de
que estas plantas sean encontradas y consumidas por los herbivoros. Debido
a este patron, estas especies tenderian a producir defensas de bajo costo y
alto potencial téxico (defensas cualitativas) enfocadas a los herbivoros
generalistas. Estas defensas denominadas cualitativas son sustancias de bajo
peso molecular, presentes en bajas concentraciones (2% del peso fresco de
las hojas), que debido a su bajo costo de produccién tienen altas tasas de
sintesis y de translocacion. Estos compuestos disminuyen la palatabilidad del
tejido y pueden interferir con el metabolismo del animal a diferentes niveles
(Rhoades y Cates 1976). Las predicciones sobre los niveles de herbivorismo
esperados en plantas aparentes y no aparentes han sido evaluadas en algunos
trabajos que han comparado los niveles de dano para especies con diferentes
historias de vida (Stanton 1975, Coley 1980, 1983 a y b, de la Cruz y Dirzo

1987, Dirzo 1987). En estos trabajos, se observé que la cantidad de tejido



consumida tendia a ser mayor ¢n las especies pioneras, supuestamente menos
aparentes, y disminuia en las némadas y tolerantes las cuales son
comparativamente mas aparentes. Asimismo, estos resultados se
correlacionaron con los niveles de asignacién a la defensa en términos de
algunos atributos como dureza, pubescencia foliar y presencia de metabolitos
secundarios, encontrando que los niveles de defensas cuantitativas eran

mayores en las especies lolerantes o persistentes.

TEORIA DE LA DEFENSA OPTIMA

Esta teoria fue propuesta por Rhoades (1979) y consta de dos hipétesis
generales:

1- La seleccion natural favorecera a aquellos organismos que
maximicen su adecuacién mediante el desarrollo y la distribucion 6ptirﬁa de
sus defensas.

2.- Las defensas son costosas en términos de adecuacion. Existe un
compromiso entre la defensa y la energia destinada al crecimiento y la
reproduccion.

Existe evidencia de que en ausencia de herbivoros las plantas que no
asignan recursos a la defensa tienen un mayor crecimiento y éxito

reproductivo que plantas de la misma especie que asignen parte de sus



recursos a la defensa (Cates 1975, Ellis et al. 1977, Windle y Franz 1979, Dirzo
y Harper 1982, Coley 1986).

En este contexto se esperaria que la asignacion a la defensa fuera
directamente proporcional a la presion ejercida por los herbivoros.

Un ejemplo extremo de la relacién entre la presion por herbivorismo
y la asignacion a la defensa puede encontrarse en el fenémeno de induccién
de defensas (Haukioja 1980, Coleman y Jones 1988). En algunas especies de
plantas sc ha observado un aumento en la sintesis de compuestos defensivos
cualitativos como respuesta al ataque por herbivoros. Este incremento puede
generarse a las pocas horas de ocurrido el ataque (Schults y Baldwin 1982,
Baldwin y Shults 1983, Gibberd, Edwards y Wratten 1988), o bien ser una
respuesta a largo plazo (Haukioja y Neuvonen 1985). También se han
documentado inducciones de defensas cuantitativas (i.¢. densidad de tricomas
y longitud de espinas) como respuesta al herbivorismo (Abrahamson 1975,
Pollar 1986, Young 1987, Pulling y Gilbert 1989). En general, se esperaria que
una planta produjera defensas de tipo cualitativo como primera respuesta a
un evento de herbivorismo. Este puede ser el inico tipo de respuesta
exhibida por las plantas cripticas, mientras que para las plantas aparentes se

podria esperar ademds un incremento posterior en las defensas de tipo

e



cuantitativo a largo plazo (Dement y Mooney 1974, Lawton 1976, Cooper-
Driver, Finch y Swain 1977).

En el contexto de la hipétesis de la defensa 6ptima se esperaria que los
niveles de defensa en plantas establecidas en sitios de baja calidad fueran
menores, que en las planias de ambientes mds productivos (Rhoades y Cates
1976). Por ejemplo en un estudio realizado en condiciones naturales con
distintas especies de plantas se encontré que aquellas que se desarrollaban
bajo la sombra eran mayormente consumidas por herbivoros (Maiorana
1981). Sin embargo, en pruebas de aceptabilidad de follaje se encontré una
mayor preferencia hacia las plantas de sol. Estos resultados indican que el
mayor consumo de las plantas de sombra no se relacioné con sus menores
niveles de defensa como era esperado por la teoria de la defensa 6ptima, sino
que pueden cxistir otros factores que modifiquen de manera importante los
patrones de herbivorismo, como por cjemplo la distribucién natural de los

herbivoros (Maiorana 1981).

TEORIA DE LA CALIDAD DEL HABITAT

Se ha propuesto que la calidad del ambiente en el cual se desarrollan
las plantas es un factor determinante sobre los patrones generales de

asignacion a la defensa (Coley et al. 1985). En ambientes de alta calidad
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resultaria menos costoso "tolerar” el herbivorismo que invertir recursos en
mecanismos de defensa. En estos sitios las plantas presentan altas tasas
fotosintéticas (Bjorkman y Holmgren 1964, Boardman 1977, Matson 1980),
lo que les permite una alta productividad y con ello el reemplazo a corto
plazo del tejido perdido por herbivorismo. Por otra parte, en ambientes de
baja calidad las plantas presentan tasas de crecimiento y de recambio foliar
mas bajas (Givinish 1984, Tinoco y Vazquez-Yanes 1985), por lo que la
pérdida de drea foliar por herbivorismo seria mas importante y los individuos
mejor defendidos tendrian una mayor ventaja en estos ambientes (Coley

1980, 1983).

PREDICCIONES DE LAS TEORIAS

Las teorias anteriormente expuestas predicen cémo seria la inversion
en la defensa, en funciéon de los recursos disponibles sin considerar que es
muy probable que la presién por herbivorismo sea diferente entre sitios con
calidad contrastante (Rhoades 1979, Coley et al. 1985). Bajo el supuesto de
que el herbivorismo es similar en ambos tipos de habitat, la teoria de la
defensa 6ptima predice que en condiciones de limitacion de recursos la
asignacion a la defensa disminuira aumentando con ello la susceptibilidad de

las plantas a los herbivoros. Esto se debe a que el crecimiento, ¢l
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mantenimiento, la reproduccion y la defensa compiten entre si por los
recursos disponibles en la planta (Mooney y Gulmon 1985).

En contraste y bajo el mismo supuesto, la teoria de la calidad del
habitat predice que el efecto negativo del herbivorismo seria mayor en los
habitats de baja calidad (Coley et al 1985). Por esta raz6n deberiamos esperar
que la inversién de recursos a la defensa fuera mayor en ambientes pobres.

El presente trabajo pretende evaluar una posible variacion 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 senala que la luz es un recurso muy importante para el crecimiento y la
reproduccién de las plantas (Larcher 1983, Hale y Orcutt 1987). Asimismo
se ha demostrado que el éxito en cada una de las distintas fases del ciclo de
vida de las plantas (germinacion, crecimiento, reproduccion) se relaciona
directamente con la cantidad y calidad de la luz recibida (Givnish 1984,
Fenner 1985). Por lo tanto, la variacion en la disponibilidad de este recurso
puede ser considerada como un componente importante de la calidad del

habitat.



La especie elegida es Dahklia coccinea Cav. (Asteraceae), una herbdcea
perenne muy abundante en ¢l Pedregal de San Angel durante los meses de
Huvia.

Algunas observaciones preliminares permitieron establecer que la
presion por herbivorismo puede variar tanto temporal como espacialmente.,
sta especie es afectada por diferentes tipos de herbivoros que varian con el
estado fenolégico de las plantas. El dano por mamiferos consiste en la
eliminacién de meristemos (decapitacién) y se concentra principalmente en
los tallos tiernos de las plantas.

Durante la fase de establecimiento, la probabilidad de que las plantas
sean atacadas por folivoros es baja, sin embargo, a partir del mes de agosto,
la abundancia de adultos de Sphenarium purpurascens (Orthoptera: Acrididae)
se incrementa, por lo que el dano foliar tiende a aumentar (Cano-Santana
1994, en preparacién). En algunas plantas, la pérdida de tejido alcanza
niveles elevados, siendo en ocasiones mayores al 50% (observacion personal).

Conforme se acerca la temporada seca, la produccion de inflorescencias
se incrementa por lo que la depredacion de aquenios alcanza valores
importantes.

Algunos estudios sobre la biologia de S. purpurascens demuestran que

la distribucién de los chapulines entre los sitios soleados y sombreados es
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distinta, concentrandose en los sitios soleados (Cano-Santana 1994, en
preparacion).

Estas caracteristicas hacen de esta especie un sistema util para evaluar
las predicciones sobre la variacion en los niveles de defensa en plantas que

se establecen en ambientes luminicos contrastantes.
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SITIO DE ESTUDIO

El presente estudio se realizo en la reserva ecologica del Pedregal de
San Angel, un derrame basaltico ubicado al suroeste de la Ciudad de México,
y producido hace aproximadamente 2500 anos por la actividad del volcan
Xitle (Rzedowski 1956). El clima es del tipo Cb (Wo (w) (i')g (Garcia 1988),
templado subhiimedo con lluvias en verano. La temporada de lluvias va de
junio a septicmbre y la de secas de octubre a mayo. El suclo es escaso vy
principalmente de origen volcanico.

lLa vegetacion estd considerada como matorral xeréfilo y posec
elementos tanto de origen neotropical como de origen neirtico (Alvarez et
al. 1982). Una descripcion detallada del clima y vegetacion del Pedregal
puede encontrarse en Rzedowski (1956) y Valiente-Banuety de Luna (1990).

Las plantas utilizadas en este trabajo se seleccionaron de dos areas
dentro del Pedregal de San Angel: Jardin Botinico (JB) y Centro de Ecologia
(CE). Cada una de estos dreas se dividio a su vez de acuerdo a sus
condiciones luminicas (sol o sombra). De esta manera se tuvicron cuatro
sitios (JB sol, ]B sombra, CE sol y CE sombra).

A mediados del mes de mayo de 1990 se marcaron 90 plantas en cada

sitio haciendo un total de 360 planias.



Con ¢l objeto de determinar cuantitativamente la calidad luminica de
los sitios se utiliz6 el método de fotografias hemisféricas (Chazdon y Field
1987).

Este método consiste en tomar fotografias del dosel utilizando pelicula
negativa en blanco y negro. Las fotografias se tomaron con una cimara
Pentax de 35 mm con un lente "ojo de pez" Sigma (FD=8 mm, 1:4). La
camara se colocaba sobre un tripode a una altura de un metro, orientando
la parte superior de ésta hacia el norte magnético.

A mediados del mes de julio se tomaron tres fotografias en cada uno
de los cuatro sitios. Se utilizaron diferentes exposiciones (sobreexpuesta,
normal y subexpuesta) para escoger el contraste mas adecuado. Las
fotografias se tomaron el mismo dia entre las 7 y 10 de la manana. Las
imagenes fueron leidas y registradas en una computadora (PC) y fueron
entonces analizadas mediante ¢l programa SOLARCALC version 5.41.

Los pardmetros utilizados para determinar la calidad luminica a partir
del analisis de las fotografias fueron el flujo de radiacion fotosintética directa
(F.R.F.D.) y el porcentaje de ciclo abierto (P.C.A.). Los valores registrados
para el (F.R.F.D.) en el B sombra, JB sol, CE sombra y CE sol fueron: 2.0,
17.86, 5.22 y 17.72 (moles/m?2/dia), respectivamente. Los valores para el

(P.C.A.) para el JB sombra, JB sol, CE sombra y CE sol fueron: 6.24, 54.06,
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15.19 y 62.19 respectivamente. Estos valores indican que la cantidad de
radiacion recibida en los sitios soleados es al menos tres veces mayor que la
que llega a los sitios sombreados, por lo que puede establecerse que existe

una marcada diferencia en las condiciones luminicas de los sitios.
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OBJETIVOS
1. Determinar si existe variacion en los niveles de herbivorismo en plantas de
sitios soleados y sombreados. Debido a que esta cspecie soporta tres
tipos de consumidores (de follaje, tallos y depredadores de aquenios)

la estimacion del dano se realizé para los tres gremios.

2. Evaluar los efectos del herbivorismo sobre el crecimiento y la reproduccion
de las plantas ¢n funcién de la calidad del ambiente luminico donde

se establecen.

3. Evaluar la variacion en los niveles de defensa fisicay quimica entre plantas

establecidas en sol y sombra.

4. Determinar el efecto de la variacion en las defensas de D. coccinea sobre el

consumo de tejido y el desempeno de Sphenarium purpurascens, su

herbivoro principal.
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Este trabajo estd organizado en secciones que cubren cada uno de los
objetivos planteados, por lo que cada secciéon tiene su metodologia y

resultados particulares.
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HERBIVORISMO EN CONDICIONES NATURALES
En esta seccién se comparé la magnitud del dano foliar, decapitacién
de tallos y depredacién de aquenios para determinar si los patrones de
herbivorismo varian de acuerdo a la calidad del sitio de establecimiento de
las plantas (sol y sombra). Asimismo, se determiné el efecto del herbivorismo
foliar en condiciones naturales sobre cuatro componentes del desempeno de
Dahlia coccinea (incremento en longitud de las plantas, hojas inflorescencias

y aquenios producidos).

METODOS

En julio de 1990 se eligicron 10 plantas en cada uno de los sitios
utilizando 10 pares de coordenadas al azar. Las plantas mds cercanas a los
puntos senalados por cada par de coordenadas fucron elegidas para este
estudio. Al momento de la eleccién las plantas seleccionadas estaban libres
de dano por herbivoros y patégenos. En cada planta se marcaron por sorteo
5 hojas maduras. Se consideraba como una hoja madura aquella que se
encontraba después del cuarto nudo por debajo del meristemo apical. Se
estimo el area de cada una de las hojas sobreponiendo un acetato marcado

con 320 puntos separados entre si por una distancia de 5 mm, contindosc
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los puntos que coincidian con su superficie. Un mes después se realizé una
segunda medicion tomandoe en consideracion el area consumida por
herbivoros. Los niveles de dano en el campo se estimaron a través de la
medicion de las tasas de herbivorismo (ver Oyama y Dirzo 1991). Para
transformar los conteos de puntos a unidades de drea, se aplicé un analisis
de regresion entre las dreas foliares de 100 hojas medidas con un integrador
de dreas (LI-COR 3100 Delta T Devices) y los puntos contados para cada una
de éstas. La regresion resulté altamente significativa (r2=0.98, F=83924,
P<0.0001).

Los valores de dano foliar fueron analizados tanto en términos del
porcentaje de drea consumida/dia asi como por la cantidad absoluta de
tejido perdido (mm?2).

Se realizaron estimaciones mensuales de la longitud total de las plantas,
niimero de hojas, y niimero de inflorescencias y aquenios producidos.

El efecto del herbivorismo sobre el crecimiento y la reproduccién de
las plantas se determiné realizando andlisis de regresion enure los
componentes del desempeno y los valores del porcentaje de dano y de la

cantidad absoluta de tejido perdido.
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La decapitacion de tallos en las plantas se determindé realizando censos
mensuales.

La depredacion a estructuras reproductoras fue evaluada por medio de
la colecta de cabezuelas y el conteo de los aquenios sanos y danados.
Cuando se observaba un orificio aproximadamente de 1 mm de didmetro
sobre la superficie de los aquenios indicaba que el adulto habia salido de
€stos, mientras que si las larvas se encontraban presentes todavia, los aquenios

tomaban una consistencia blanda facilmente detectable,
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RESULTADOS

Los anadlisis de herbivorismo serdn presentados de acuerdo al tipo de
dano: herbivorismo foliar, decapitacién de tallos y depredacién de aquenios.

La variacién en el dano foliar entre las dreas, la condicién luminica y
la interaccién entre ambas, se evaluaron por medio de un andlisis de varianza
factorial. Estos andlisis se realizaron tanto para ¢l porcentaje de tejido danado
por dia (usando la transformacién raiz cuadrada del arcoseno), como para
el consumo absoluto de tejido.

De los factores probados sé6lo la condicién luminica resulté significativa
(F (1.99)=5.43, P=0.0279), mostrando que la tasa de consumo foliar fue mayor
en las plantas establecidas en los sitios soleados (Fig. 1A).

En contraste, el analisis de la pérdida absoluta de tejido por
herbivorismo entre las dreas y la condicion luminica no fue significativo
(F 96.20=1.43, P=0.2553, Fig. 1B).

Mediante un andlisis de regresion se encontré que la pérdida de tejido
por herbivorismo estimada como el porcentaje de dano por dia no provoco
efectos negativos sobre ninguno de los cuatro componentes del desempeno

de las plantas considerados (Fig. 2A-D). De mancra similar, la cantidad total



de tejido consumido no mostré efectos negativos sobre ¢l crecimiento o la
reproducciéon de las plantas (Fig. 3A-D).
La decapitacion de tallos fue menor o cercana al 10% en cada uno de

los cuatro sitios.
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establecimiento de las plantas en el Pedregal de San Angel. (SOMs=sitios
sombreados, SOlL=sitios soleados). Las barras indican + 1 error
estandar.
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La frecuencia de decapitacion se comparé mediante un analisis de
contingencia (Prueba de G), el cual mostré que no hubo diferencias
significativas en el patrén de decapitacion (G,=1.92, P>0.05) (Tabla 1).
Tabla 1. Analisis de contingencia de la decapitacién de plantas. (CE=Centro

de Ecologia, ]B=Jardin Botanico). Las frecuencias esperadas se
calcularon de acuerdo a Zar (1974).

DECAPITADAS NO DECAPITADAS
e Obs. Esp. Obs. Esp:
CE Sombra 4 3.06 42 429 46
CE Sol 3 1.4 19 19.6 21
JB Sombra 2 32 46 45.7 49
JB Sol 1 2.2 33 31.7 34
TOTAL 10 140 150

El porcentaje de aquenios danados por curculionidos por planta fue
transformado a la raiz cuadrada del arcoseno, y se comparé mediante un
analisis de varianza considerando el drea, la condicion luminica y su
interaccion (Fig. 4). El dano a los aquenios no varié con respecto al drea
(F 1.19=3.08, P=0.0815). En contraste, en términos de la condicion luminica,
el nimero de aquenios depredados en las plantas de sol fue 72.2 % mas alto
que el de las plantas de sombra (F, ,;,=130.87, P=0.0001). La interaccién
entre el drea y la condicion luminica no fue significativa (F; 5,=0.52,

P=0.4715).
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EXPERIMENTO DE HERBIVORISMO ARTIFICIAL

Existe evidencia que senala que los efectos negativos de los herbivoros
pueden incrementarse cuando las plantas se establecen en condiciones
limitantes (Rhoades 1979, Dirzo 1984, Louda et al. 1987). Por esta razon, se
explord la interaccién entre la pérdida de tejido y la variacién en el ambiente
luminico de los sitios.

Este problema se abordé por medio de un experimento de
herbivorismo artificial. Se simularon los tipos de dafio que se presentan en
D. coccinea (consumo de follaje y decapitacion de tallos) en condiciones
naturales y se evalué su efecto sobre el crecimiento y la reproduccién de

plantas establecidas en ambientes soleados y sombreados.

METODOS
Para simular el efecto de una pérdida importante de tejido foliar se
aplicé un tratamiento de defoliacion al 50% (DEF) en 30 plantas en cada
uno de los cuatro sitios. Para cllo se removid la mitad de cada una de las
hojas presentes respetando la vena central.
La decapitacion (DEC) se simulé practicando un corte transversal del
tallo en 30 plantas en cada sitio. Este corte se realizé aproximadamente a 15

cm sobre el nivel del suelo.
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Ademads, se tomaron al azar diez plantas decapitadas naturalmente por
los mamiferos del lugar (DEC N) para diferenciar posibles efectos
estimulatorios de la saliva de los animales (McNaughton 1983).

El tratamiento control (CON) fue constituido por 30 plantas en cada
sitio las cuales no fueron defoliadas ni decapitadas. Las plantas utilizadas para
cada tratamiento en cada sitio se escogieron al azar.

No se aplico insecticida en ninguno de los tratamientos, por lo que es
probable que las plantas sufrieran dano foliar posterior a la aplicacion de los
tratamientos. Sin embargo, atin asi, el dano en las plantas defoliadas fue
mucho mayor que en las plantas control.

Las variables de respuesta (longitud, nimero de hojas, nimero de
inflorescencias y nimero de aquenios) fueron registradas cada mes durante

la época de crecimiento.
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RESULTADOS
Se realizé un analisis de varianza factorial sobre las cuatro variables de
respuesia que incluy6 los efectos de drea, condicién luminica, tratamientos

y las interacciones entre estos factores.

Tabla 2. Valores de F y niveles de significancia de los factores
probados: drea (A), condicion luminica (C), tratamiento (T) y
sus interacciones sobre la variacion en el incremento en longitud
(IL), hojas producidas (IH), nimero de inflorescencias (IN),
nimero de aquenios (AQ).

FUENTE GL F (IL) F (IH) F (IN) I F (AQ)
A 1,294 1.67 4.58 § 6.77 10.29 **
C 1,294 0.43 0.48 33.62 N 64.25 ***
T 3,294 0.39 *wk 4.03 »* 5.67 ** B.10 **
§*C 1,294 7.40 ** Q.47 ** §.17 ** 17.57 k%
S5*T 3,204 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

(F=P<0.05, ¥#=P<0.01, **+=P=0.0001)
Los términos de interaccion (area * tratamicnto) y (drea * condicion
luminica * tratamiento) no fueron significativos para ninguna de Jas variables
de respuesta (Tabla 2), por lo tanto no seran consideradas en lo sucesivo.
El drea y la condicion luminica no fueron significativos sobre el
incremento en longitud de las plantas ni sobre el nimero de hojas

producidas (Tabla 2). En contraste, las plantas del JB produjeron 74.6% mas
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semillas y 89% mds inflorescencias que las plantas del CE. Las plantas
establecidas en los sitios soleados produjeron 436% mds aquenios y 431% mas
inflorescencias que las plantas de sombra.

El factor tratamiento fue significativo sobre el desempeno de las
plantas, indicando que las plantas fueron afectadas de manera distinta en
funcién del tipo de dano al que fueron sometidas (Tabla 2).

La aplicacion de los tratamientos de decapitaciéon no disminuyé el
crecimiento ni la reproduccion de las plantas (Tabla 3).

En contraste, el tratamiento de defoliacion al 50%, redujo
drasticamente el crecimiento (incremento en longitud, produccién foliar) y
la reproduccion de las plantas (nimero de inflorescencias y aquenios
producidos) (Tabla 3).

Tabla 3. Valores promedio + error estandar del incremento en longitud (IL),
incremento en el nimero de hojas (NH), el mimero de inflorescencias

(IN) y de aquenios producidos (AQ)) de acuerdo al tratamiento de

herbivorismo: decapitacion artificial = DEC ART, decapitacion

natural=DEC NAT, defoliacién al 50% (DEF 50%). (Las letras distintas
indican diferencias significativas entre los tratamientos).

IL (cm) H IN AQ
CONTROL 226.5+15.1 a 19.8+1.2 a 8.7+0.4 a 99,1278 a
DEC ART 221.4422.6 a 245x1.6 a 8.6+0.4 a 94.0£10.9 a
DEC NAT 244.6429.4 a 19.7:2.2 a 10.320.7 a 106.5£22.5 a
DEF 50% 125.3+¢124 b 14.8¢16 b 0.7:0.1 b 7.9+46 b
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La interaccion (drea * condicién luminica) fue significativa (Tabla 2).
Considerando los sitios soleados, se encontré que el crecimiento de las
plantas del |B fue superior al de las plantas del CE en un 20%, mientras que
la produccion de inflorescencias y aquenios fue superior en un 200%.

En relacion a los sitios sombreados también se encontraron diferencias
en relacion al drea, encontrando en este caso un patréon contrario. El
incremento en longitud, en el nimero de hojas, y el nimero de
inflorescencias y aquenios producidos en las plantas del CE fue 53%, 16%,
22% y 52% mayor que en el JB.

El término de interaccion (tratamiento * condicion luminica) fue
significativo para ambos componentes del crecimiento y la reproduccion de
las plantas (Tabla 2). Este término indica que el efecto de los tratamientos
de herbivorismo difiere con la calidad luminica de los sitios. El incremento
en longitud en las plantas control y en las que fueron defoliadas en los sitios
sombreados fue superior al de las plantas de los sitios soleados sujetas a los
mismos tratamientos (Fig. 5A).

Las plantas decapitadas naturalmente en los sitios soleados produjeron
mas hojas que las plantas establecidas en la sombra (Fig. 5B). La produccion
foliar de las plantas defoliadas cn los sitios sombreados fue mayor que en las

plantas de los sitios soleados sujetas al mismo tratamiento (Fig. 5B).



El nimero de cabezuelas y aquenios producidos por planta en las
plantas de sol en los tratamientos control y de decapitacion (artificial y
natural) fue entre 4 y 6 veces superior a la produccion de las plantas de
sombra sujetas a los mismos tratamientos (Fig. 5C-D). Los efectos negativos
de la defoliacion sobre la reproduccion fueron mas marcados en las plantas
de sombra (Fig. 5Cy D).

Estos resultados en conjunto, indican que el desempeno de las plantas

de sombra fue inferior al observado en las plantas de sol.
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Figura 5. Incremento en la longitud de las plantas (A) y en el nimero de
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DEF=defoliacion al 50%. Las barras indican + 1 error estandar.
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PATRONES DE DEFENSA EN PLANTAS DE SOL Y DE SOMBRA

En esta seccion se determiné la variacién en atributos fisicos como la
dureza y pubescencia foliar, asi como la presencia de defensas quimicas
cuantitativas (fenoles, saponinas) y cualitativas (alcaloides y compuestos

cianogénicos) en plantas de ambientes soleados y sombreados.

METODOS

Se eligieron 10 plantas en cada una de las cuatro localidades, utilizando
para ello pares de coordenadas al azar como se describié anteriormente.
Cada planta fue caracterizada por su dureza foliar, grado de pubescencia y
presencia de metabolitos secundarios. Para determinar la dureza de las hojas
se construyé un aparato con la sensibilidad apropiada para las hojas de esia
especie (Fig. 7). Se ha demostrado que la calidad de las hojas dentro de una
planta puede variar de acuerdo con algunos factores como su edad y posicion
(Coley 1980, 1983, Mooney y Gulmon 1985). Para hacer un muestreo de esta
variacion se utilizaron 6 hojas por planta (8 en cl tallo; una apical, otra
intermedia y otra caulinal; y 3 en las ramas) efectuando 25 mediciones por
hoja. El promedio de estas mediciones para cada planta fue considerado

como el valor promedio de dureza.



La pubescencia se estimé para las mismas plantas utilizando el diseno
anterior. La densidad de tricomas se estimé con un microscopio compuesto
(Olympus HD) con una cuadricula graduada en el ocular, empleando
siempre el objetivo 10X.

De cada hoja se realizaron 10 conteos de los tricomas presentes en el
campo. La pubescencia por planta se consideré como ¢l promedio de las
mediciones para las seis hojas y se expresé6 como nimero de tricomas por
mm?.

La defensa quimica se evalué a través de pruebas cualitativas sobre
cuatro grupos de metabolitos secundarios. La extraccion de estos metabolitos
se realizo a partir de las hojas de las plantas anteriormente marcadas. Para
evaluar la presencia de defensas cuantitativas se aplicaron pruebas generales
para fenoles y saponinas, mientras que para detectar defensas cualitativas se

realizaron pruebas de alcaloides y compuestos ciancegénicos.
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Figura 7. Las hojas se colocan entre las placas de acrilico perforadas (1). El
clavo (2) se presiona contra la superficie de la hoja hasta que ésta es
perforada. El elevador (8) desplaza al indicador (4), que muestra la
distancia a la que fue comprimido el resorte.
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RESULTADOS

Las variables de respuesta (dureza y pubescencia) se compararon por
medio de analisis de varianza factoriales que incluyeron el drea (JBy CE), la
condicién luminica (sol y sombra) y la interaccién entre ambos factores.

El area y el término de interaccién no tuvieron un efecto significativo
sobre la dureza de las hojas (Tabla 4). En contraste, la condicién luminica
fue altamente significativa, encontrando que las hojas de plantas establecidas
en los sitios soleados fueron en promedio 2 veces mas duras que las hojas de
plantas de sombra (Fig. 8A).

Ninguno de los tres factores probados tuvo efectos sobre la variacién
en la pubescencia foliar (Tabla 4, Fig. 8B).
Tabla 4. Valores de F y niveles de significancia de los factores

probados para explicar la variacién en la dureza y la pubescencia
foliar: area (A), condicién luminica (C) y la interaccién entre

ambas.
FUENTE GL F (DUREZA) | F (PUBESCENCIA)
A 1} 1,36 3.87 0.22
C ! 1,36 53.12 **x 3.3
A*C I 1,36 1.43 0.16
(FF%=P=0.0001).
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Figura 8. Promedio de dureza foliar (A) y densidad promedio de tricomas
(B) por planta en plantas establecidas en el Pedregal de San Angel.
(SOMs=sitios sombreados, SOl =sitios soleados) Las barras indican + 1
error estandar.
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En cuanto a las defensas de tipo quimico, se encontré presencia de
compuestos fendlicos en todas las plantas, no se observaron diferencias entre
plantas establecidas en sitios soleados y sombreados. Las pruebas para
saponinas resultaron negativas para todas las plantas. Para la deteccién de
alcaloides se aplicaron tres pruebas distintas, encontrando resultados
negativos en todos los casos. No se encontré evidencia de actividad

cianogénica.

43



EFECTO DE LA CALIDAD DEL FOLLAJE SOBRE EL DESEMPENO
DE Sphenarium purpurascens

Existe evidencia que sugiere que en algunas especies de plantas la
dureza y la pubescencia foliar tienen valor defensivo disminuyendo la
intensidad del dano por herbivoros (Coley 1980, 1983). Los resultados de la
seccion anterior mostraron que la dureza varia entre las plantas de acuerdo
a las condiciones luminicas de los sitios. Es probable que esta variacién cn la
calidad del follaje de Dahlia coccinea se relacione diferencialmente con el
patron de consumo y el desempeno de S. punpurascens dependiendo de si se
alimenta de plantas de sol o de sombra. Para evaluar esta posibilidad se
disené un experimento controlando ¢l origen del follaje (sol o sombra)

consumido por chapulines en cautiverio.

METODOS
Las plantas elegidas para este experimento (10 en cada sitio) fueron las
mismas que las utilizadas para evaluar la dureza y pubescencia. A cada una
de las 40 plantas se le asigné por sorteo un grupo de 8 chapulines del primer
estadio de desarrollo. Estos chapulines se colectaron en el Pedregal de San
Angel y fueron mantenidos individualmente en cajas Petri previamente

marcadas. Cada grupo de 8 chapulines fue alimentado con follaje de la



misma planta durante el curso del experimento. La cantidad de follaje
administrada fue de 2 discos de 200 mm? (cortados con un sacabocados) cada
48 horas . Las cajas Petri se colocaron sobre una mesa de trabajo cercana a
una fuente natural de luz y fueron cambiadas constantemente de posicion
para evitar posibles efectos de sitio.

Las variables de respuesta evaluadas fueron la cantidad de tejido
consumido, el incremento en peso y la longevidad de los chapulines. La
cantidad de follaje ingerido por cada chapulin se determiné midiendo el darea
remanente de los discos que iban siendo retirados cada 48 hrs. Estos valores
fueron sumados para determinar el consumo total por cada insecto. Las
mediciones de la superficie de los discos se realizaron con un analizador de
areas (LI-COR 3100 Delta T Devices). El peso de los chapulines se determiné
utilizando una balanza (Ohaus B 300 D), a los 0, 6, 17, 38 y 62 dias del inicio
del experimento. La longevidad se estimé realizando censos cada 48 hrs.
Estos experimentos comenzaron a principios de julio y finalizaron a
principios de scptiembre de 1992 cuando los chapulines habian alcanzado el

estado adulto.
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RESULTADOS

Los efectos de la calidad del follaje sobre el desempeno de los
chapulines se estimaron a través de un andlisis de varianza que incluy6 el
efecto de area (CE y ]JB), la condicion luminica (sol y sombra) y la
interaccion entre ambos.

Los chapulines alimentados con follaje de plantas del JB consumieron
47% mas tejido que los del CE (Tabla 5, Fig. 9A). Asimismo, los chapulines
alimentados con follaje de plantas de sombra consumieron 342% mas tejido

que los alimentados con follaje de plantas de sol (Fig. 9A).

Tabla 5. Valores de F y niveles de significancia de los factores
probados: drea (A), condicién luminica (C) y su interaccién,
sobre el consumo de tejido, el incremento en peso y la
longevidad de los chapulines.

FUENTE CONSUMO PESO LONGEVIDAD
AREA (A)_=_ 3.93 * 0.18 3.21
COND. (C) 52.74 ** 10.57 ** 21.65 **x
s*C 6.68 * 1.39 1.0

(*=P=0.05 **=P=0.01, ***=P=0.0001)

El analisis de la interaccion mostré que los chapulines  alimentados

con follaje de plantas de sombra del JB consumieron 64% mas que aquellos
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que se alimentaron con follaje de plantas de sombra del CE. No hubo
diferencias en ¢l consumo entre los

chapulines alimentados con follaje de plantas de los dos sitios soleados (Fig.
9A).

En relacion al incremento en peso, sélo el efecto de la condiciéon
luminica resulté significativo (Tabla 5). Los chapulines que se alimentaron
con follaje de plantas de sombra alcanzaron el doble del peso que aquellos
que consumieron follaje de plantas de sol (Fig. 9B).

El tnico factor que influyé sobre la longevidad fue la condicién
luminica de los sitios (Tabla 5). La longevidad de los chapulines alimentados
con follaje de plantas de sombra fue 60% mayor que las que se alimentaron

con follaje de plantas de sol (Fig. 9C).
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Figura 9. Cantidad total de tejido consumido (A), incremento en peso (B)
y longevidad en chapulines (C), sometidos a un experimento
controlando el lugar de origen del follaje que consumieron.
(SOMs=sitios sombreados, SOL=sitios soleados) (I.as barras indican 1 +
error estandar.
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Para evaluar si las diferencias encontradas en el desempeno de los
chapulines se deben a la variacién en los atributos defensivos, se realizaron
de andlisis de regresion entre los componentes del desempeno de los
chapulines y la variacion en la dureza, la pubescencia y la interaccién entre
ambas. En estos analisis no se considero el sitio de origen de las hojas.

El consumo de tejido por chapulines disminuyé conforme aumenté la
dureza y la pubescencia de las hojas (Fig. 10A). El incremento en peso de los
chapulines, asi como su longevidad se relacionaron de manera inversa
unicamente con la dureza de las hojas (Fig. 10B y C).

Es probable que los tres componentes del desempeno de los chapulines
se encuentren relacionados entre si, de modo que un mayor consumo de
tejido conduzca a ganancias mayores en peso y por tanto en la longcvi&ad.

Un analisis de correlacién (Tabla 6) mostré que la relacion entre el
consumo de tejido, incremento en peso y longevidad de los chapulines fue

estrecha y altamente significativa.

50



Tabla 6. Analisis de correlacion entre la cantidad total de tejido consumido
por los chapulines (CONSUMO), incremento maximo en peso (PESO)
y su longevidad. Para cada par de variables se muestra su coeficientes
de correlacién y abajo de éste el valor de P.

CONSUMO PESO LONGEVIDAD
|

CONSUMO 1.00 0.8624 0.9072
0.0 0.0001 .00001
PESO 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 sc analizé la interaccion de herbivorisnto Enitre aklia 4
INSTITUTO v Errmin
coccinea y tres tipos de consumidores distintos, en funcion de la calidad
luminica (sol y sombra) de los sitios de establecimiento de las plantas.

De acuerdo a las teorias de la defensa 6ptima 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 herbivorismo encontrados en condiciones naturales no mostraron
diferencias en ese sentido, sobre todo por que las tasas de consumo
registradas en el campo fueron muy bajas. Estos niveles bajos de consumo
podrian deberse a la edad de los chapulines en el momento de los censos.
El tiempo en el que se realiz6 la medicion de la tasa de herbivoria (julio de
1990) coincidié con los primeros dos estadios de desarrollo de estos animales.
Se ha demostrado que los chapulines de los primeros estadios tienden a
consumir una fraccién minima de las plantas disponibles en ese momento
(Cano-Santana 1994, en preparacion). Por esta razén y ain cuando Dahlia
coccinea es una de las plantas mas preferidas por Sphenarium purpurascens
(Tovar y Mendoza, en preparacion) los niveles de dano encontrados fueron

muy bajos.
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EL dano en condiciones naturales no se relacioné de manera negativa
con el desempeno de las plantas debido probablemente a que su magnitud
fue muy baja. En contraste, se encontré que la cantidad de inflorescencias y
aquenios producidos por las plantas defoliadas fue mucho menor que la de
las plantas control. Esto sugiere que el herbivorismo foliar podria tener
efectos importantes sobre la adecuacion de las plantas a corto y largo plazo
si la cantidad de tejido perdido alcanza niveles elevados. El dano acumulado
durante toda la época de crecimiento puede llegar a ser superior al 50% del
drea total de las plantas, sobre todo cuando los chapulines alcanzan su estado
adulto (Cano-Santana 1994, en preparacién). Por esta razon, estos resultados
podrian ser una subestimacién de los niveles de herbivorismo y de sus efectos
en condiciones naturales. El contraste entre los efectos producidos por el
dano en condiciones naturales y por el tratamiento de defoliacion puede
atribuirse ademads al tipo de dano ocasionado por el tratamiento. Se ha
establecido al respecto, que las plantas se recuperan mas rdpido si la pérdida
por herbivorismo se reparte en toda la planta que cuando la misma drea es
removida por defoliacion de hojas completas o secciones grandes (Lowman
1983). En este sentido, aunque el dano en el campo puede llegar a ser

considerable, se reparte en toda la planta y a lo largo del tiempo, mientras



que cl tejido perdido por la defoliacion artificial en este trabajo se concentro
temporal y espacialmente.

El porcentaje de aquenios danados en los sitios soleados fue el doble
que cn las plantas de sombra. Es importante senalar que la adecuacion
cstimada a partir de la produccion de aquenios es mucho mayor en las
plantas de los sitios soleados, aun cuando el dano a los aquenios es muy alto
en las plantas de estos sitios. En contraste, los niveles de dano en las plantas
de sombra fueron mds bajos, sin embargo, la escasa produccion de
inflorescencias y por tanto de aquenios, hace que la depredacion de
estructuras reproductoras adquicra efectos potencialmente mas negativos.

En relacién a la simulacion del dano por mamiferos, se encontré que
el éxito reproductivo de las plantas decapitadas fue similar al de las plantas
control. Estos resultados indican que la decapitacion promovio cierta
capacidad de compensacién, sin embargo, como ¢l experimento no fue
disenado para evaluar crecimiento compensatorio (Belsky 1986), no se sabe
si la inversion realizada para reemplazar cl follaje podria provocar un
desbalance energético en los proximos ciclos de crecimiento. Esto podria
afcctar la cantidad de recursos dirigidos a los rizomas y afectar ¢l crecimiento
y la reproduccion futuras, por lo que estos resultados deberan manejarse con

precaucion (Belsky 1986).



Ambas teorias predicen que un dano de la misma magnitud provocaria
efectos mas negativos en las plantas establecidas en los sitios sombreados. El
analisis de la interaccion entre la aplicacién de los tratamientos de
herbivorismo con la calidad luminica de los sitios proporcioné evidencia en
esa direccion. En todos los casos la produccion de inflorescencias y aquenios
de las plantas establecidas en la sombra fue mucho menor que en las plantas
de los sitios soleados. El hecho de que la reproduccion de las plantas control
en los sitios sombreados haya sido menor que en las plantas de sol, sugiere
que hay restricciones que disminuyen el potencial reproductivo de estas
plantas.

Por esta razén, de acuerdo a la teoria de la calidad del habitat se
esperaria que los niveles de defensa en las plantas de sombra fuera mayor.
El analisis de los atributos relacionados con la defensa mostré lo contrario,
que las hojas de plantas de sombra son la mitad de duras que las hojas de
plantas de sol. Si los resultados del ensayo con dictas controladas se
extrapolan a condiciones naturales, se podria suponer que ¢l desempeno de
los chapulines en términos de la cantidad de tejido consumido, incremento
en peso y la longevidad seria mayor si se alimentaran de follaje de plantas de

sombra. Sin embargo, estudios sobre la biologia de Sphenarium purpurascens
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demuestran que los individuos de esta especie tienden a concentrarse
mayormente en los sitios soleados (Cano-Santana 1994, cn preparacién).

Es probable que existan otros factores que determinen que los
chapulines no se distribuyan y no se alimenten preferencialmente de follaje
de plantas de sombra a pesar de que éste pudiera ser mejor alimento. Una
investigacion sobre cuales podrian ser los factores que producen este patron
de distribucion seria relevante ya que permitiria obtener mas elementos para
definir de manera mds precisa los atributos que modelan esta interaccion.

Debido a que los chapulines tienden a distribuirse mayormente en los
sitios soleados, la probabilidad de que las plantas de estos sitios sean
encontradas y consumidas por los chapulines es mas alta que para las plantas
de los sitios de sombra, por lo que de acuerdo a la teoria de la defensa
optima (Rhoades 1979), se esperaria en estas plantas niveles mayores de
defensa que disminuyeran el impacto negativo de los herbivoros. I.a mayor
dureza foliar encontrada en las plantas de sol apoya esta propuesta.

La dureza mostré valor defensivo al relacionarse negativamente con el
desempeno de los chapulines, sin embargo, es importante senalar que existe
evidencia de que tanto la dureza como la pubescencia ticnen un alto valor
como atributos que disminuyen la pérdida de humedad y evitan la radiacion

excesiva (Givinish 1984). Es probable que la relacion de la dureza foliar con
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la defensa en D. coccinea pudo generarse en forma secundaria y no ser el
resultado de la interaccion inicial de la planta con su herbivoro (Dirzo 1984).
Ain cuando seria dificil determinar el origen de estos atributos para el
sistema estudiado aqui, se demostré que actualmente la dureza tiene valor
defensivo.

Estos niveles de dureza podrian obligar a los chapulines a incrementar
sus actividades de busqueda para discriminar entre plantas bien defendidas
y plantas susceptibles. En un estudio sobre las preferencias alimenticias de S.
purpurascens a lo largo de su desarrollo, se encontré que los chapulines de los
primeros estadios prefieren especies que presentan hojas mas suaves, sin
embargo en el estadio de adultos no se observé predileccion por alguna de
las especies probadas (Mendoza y Tovar, en preparacion).

Esto podria relacionarse con el hecho de que en el experimento con
dietas controladas los chapulines alimentados con follaje de plantas de sol
consumieron una menor cantidad de tejido que aquellos que se alimentaron
con follaje de plantas de sombra. Ya que los chapulines utilizados para el
experimento se encontraban en la primera etapa de su desarrollo, la menor
dureza del follaje de plantas de sombra pudo haber promovido su consumo.

Por otra parte, la limitante en la eleccion de alimento impuesta en el
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experimento puede ser superada en condiciones naturales mediante el habito
generalista Cano-Santana y Oyama 1994 en prensa).

Es importante hacer notar que no se esperaban diferencias en el
crecimiento y en la reproduccién de las plantas a nivel de drea (JB y CE), ya
que ambas eran consideradas como réplicas. Sin embargo, se encontré que
la reproduccion en las plantas del |B fue significativamente mayor. Debido
a que no se tomaron parametros fisicos de los sitios, no fue posible relacionar
estas diferencias con una posible variacion en la fertilidad del suelo,
humedad, etc. La interacciéon area * condicion luminica mostré que las
plantas de sol del |B se reprodujeron mejor que las del sitio soleado del CE.
Esta diferencia es ¢l resultado de la consideracion anterior, sin embargo, en
los sitios sombreados se encontré el patron contrario, la reproduccion en las
plantas del CE fue superior a la registrada en el JB. Estas diferencias podrian
relacionarse al ambiente luminico, ya que el andlisis de las fotografias
hemisféricas demostré que la cantidad de radiacion recibida en el JB sombra
era casi tres veces menor que en ¢l sitio sombreado del CE.

Los principales resultados obtenidos en este trabajo se resumen a
continuacioén indicando como se comportaron los atributos determinados en

funcion de las condiciones luminicas de los sitios (Cuadro 1).
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Cuadro 1. Muestra el comportamiento de los promedios obtenidos para
atributo comparando entre plantas establecidas en sitios soleados y
sombreados. El asterisco indica a que teoria apoya la evidencia
obtenida a partir de cada atributo. Teoria de la defensa 6ptima (TDO)
y teoria de la calidad del habitat (TCH).

ATRIBUTO ! SOMBRA | SOL | TDO TCH
Niveles de herbivorismo en el campo =
Desempeno de las plantas defoliadas < * *
Dureza foliar < ¥

Pubescencia foliar =

Cantidad de tejido consumido por > ¥
chapulines en el experimento

Peso alcanzado por los chapulines > *
Longevidad de los chapulines >

A partir de los niveles de herbivorismo registrados en el campo no se
pudo obtener evidencia que apoyara a alguna de las dos teorias debido a que
el consumo de tejido fue similar en plantas de sol y sombra (Cuadro 1). Kl
mayor desempeno alcanzado en los chapulines alimentados con follaje de
plantas de sombra apoy6 la teoria de la defensa 6ptima al mostrar que los
chapulines consumieron y aprovecharon mejor el follaje de plantas de
sombra, el cual en términos -dc dureza estd menos defendido (Cuadro 1). El
menor desempeno observado en las plantas defoliadas en los sitios de sombra
apoya a ambas teorias. En ese sentido, de acuerdo a la teoria de la calidad

del habitat se esperaria en estas plantas niveles mayores de defensa para
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disminuir el impacto negativo de los consumidores. Sin embargo en este
trabajo se encontré una mayor dureza en las hojas de plantas de sol (Cuadro
1). La mayor dureza foliar en estas plantas puede relacionarse al hecho de
que la distribucién de los chapulines no es similar entre 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 deberian estar
mejor defendidas. La mayor dureza del follaje de las plantas de sol reportada

en este trabajo aport6 evidencia a favor de la teoria de la defensa 6ptima

(Cuadro 1).



CONCLUSION

Considerando los resultados reportados en este trabajo se puede
establecer que en general, las predicciones esperadas por la teoria de la
defensa 6ptima se ajustaron mejor a este sistema que las propuestas por Coley
et al. (1985).

Sin embargo la evidencia obtenida no es contundente, por lo que para
lograr una estimacién mas completa de esta interaccion se propone realizar
una serie de acciones que permitan obtener resultados mas precisos con los
cuales se puedan analizar mds objetivamente ambas teorias. Dichas acciones

serian:

a) Realizar un muestreo detallado del consumo de follaje en plantas de
sol y de sombra, estimando el dano acumulado durante toda la época
de crecimiento.

b)  Considerar una gama mds amplia de atributos en las plantas para
evaluar la variacion en la defensa, ya que seguramente existen otras
caracteristicas ademas de la dureza y la pubescencia que puedan estar
involucradas en la defensa de las plantas.

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

de la temporada de crecimiento.
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d)

)

Realizar trasplantes reciprocos de plantas a condiciones soleadas y
sombreadas y determinar como varian atributos como dureza,
pubescencia, contenido de agua, etc. De esta manera se podria estimar
la importancia de las condiciones fisicas de los sitios de establecimiento
de las plantas sobre la expresion de estos atributos.

Realizar un registro preciso de la distribucién espacial y temporal de los
chapulines en ambos sitios.

Tomar en consideracién algunos pardmetros fisicos y quimicos en

relacién con las caracteristicas del suelo (fertilidad, disponibilidad de

agua, etc).
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APENDICE DE EXTRACCION DE METABOLITOS SECUNDARIOS

De cada una de las cuarenta plantas utilizadas para la deteccion de
defensas, se colectaron muestras de follaje tanto del tallo como de ramas. Las
muestras individuales fueron maceradas y colocadas en tubos marcados.
Posteriormente se agregé una solucién de metanol al 60% colocando las
muestras en banno Maria durante 10 minutos. Se realizaron 4 repeticiones por
planta para cada grupo de metabolitos.

Para observar la presencia de compuestos fendlicos se agregaron 3 gotas
de cloruro férrico a cada tubo. La prueba se consideraba positiva si se
observaba que ¢l extracto se tenia de azil obscuro o negro.

La actividad cianogénica se probé agregando tolueno suficiente para
cubrir el tejido en cada tubo, colocando una tira de papel filtro sumergido
previamente en picrato de sodio sin que entrara en contacto con la solucién.
Los tubos fueron tapados y colocados e¢n la estufa durante 48 hrs a una
temperatura de 18 [1C. La prueba se consideraba positiva si el papel filtro se
tenia de rojo.

La presencia de alcaloides se evalué utilizando tres pruebas distintas:
Meyer, Dragendorfl y Wagner. La observacion de espuma durante el bano
Maria indicaba la presencia de saponinas. Para detalles de las técnicas (ver

Farnswort 1966, Dominguez 1979, Harborne 1985).
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