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RESUMEN.

Se evalud el efecto de la herbivoria inducida artificialmente en el crecimiento de
plantulas eﬁ 19 especies lefiosas en la selva baja caducifolia. A los 30 dias de crecimiento
las plantulas fueron sometidas a dos tratamientos de remocién de area foliar (10% y 20%).
El efecto del tratamiento fue evaluado a los 60 dias de crecimiento de las plantulas. Se
midieron el 4rea foliar y la biomasa y se calcularon los parametros del anlisis de
crecimiento.

Los resultados muestran que las especies estudiadas crecen mas rapido durante los
primeros 30 dias de crecimiento. La respuesta que presentaron éstas especies ante la
herbivoria simulada es conocida como crecimiento compensatorio. Es decir, cuando la
biomasa seca total aumenta ligeramente como respuesta a la herbivoria. Dentro de éste, 14
especies presentaron una compensacion exacta; tres presentaron una sobrecompensacion y
dos una subcompensacion. El tipo de crecimiento compensatorio no depende de la tasa de
crecimiento de las especies.

La sobrecompensacién viene acompafiada de un incrementoc en la tasa de
crecimiento de las especies lo cual resulta benéfico para ellas; lo contrario sucede con las
especies que presentaron una subcompensacion. La herbivoria provoca un incremento en Ia
produccion de hojas de las especies que presentan sobrecompensacion,. Tampoco modificd
los patrones de asignacion de biomasa hacia las hojas, el tallo o la raiz.

Pocas especies (4 de 19) percibieron la diferencia entre una defolacion del 10% y
del 20%, ya que produjeron diferente biomasa en cada tratamiento. $e encontré una
relacion positiva entre: la biomasa y el area foliar, la tasa de crecimiento y sus

compornentes, la tasa de asimilacion neta y la proporcion de area foliar, asi como entre ésta



y el area foliar especifica y el indice del peso foliar. Finalmente los pardmetros entre los
cuales se detectd una correlacion negativa fueron: la tasa de crecimiento y el peso de las
semillas, el indice del peso foliar y el del peso del tallo, y entre éste y el indice del peso de
la raiz. La herbivoria artificial no modifico ninguna de estas relaciones entre los

parametros.



L INTRODUCCION.

1.1 PAPEL ECOLOGICO DE LA HERBIVORIA.

En la selva baja caducifolia, como en cualquier otro ecosistema, existe una gran
cantidad de organismos que forman dentro de ella una cadena trofica. Parte fundamental de
€sta son las plantas, que forman la base productora de la cadena alimenticia que continda de
manera inmediata con aquellos organismos que interactitan con las plantas, alimentandose
de ellas; a esta interaccién planta-consumidor se le llama herbivoria y al consumidor se le
denomina herbivoro (Harper, 1977, Pianka, 1978).

Se dice que la herbivoria puede considerarse como una interaccion del tipo (+.-),
donde una poblacion se ve beneficiada con dicha interaccién (herbivoro), mientras que la
otra (planta) es perjudicada. Esta interaccién es conocida como depredacion (Pianka,
1978). Janzen (1970} menciona que puede llamarsele depredador a aquellos animales que
se alimentan de las partes de una planta pero no necesariamente la matan, asi como aquellos
que si lo hacen.

La herbivoria y/o los herbivoros constituyen un factor importante que afecta la
ecologia de las plantas de todos los ecosistemas; sin embargo, la evaluacion de la magnitud
de su efecto se dificulta debido a que se presenta una variacién espacial, temporal y entre
las distintas especies de plantas y de herbivoros (Dirze y Dominguez, 1995).

Un aspecto importante sobre ¢l papel ecoldgico de la herbivoria, es su efecto en la
dinamica poblacional o en el funcionamiento de las plantas adultas o jovenes (plantulas) de
ias selva baja caducifolia. Sobre ello no existen evidencias suficientes debido a que se han

realizado pocos experimentos y observaciones en campo; sin embargo, los pocos estudios



realizados sugieren que existe un efecto negativo de la herbivoria en el funcionamiento de
las plantas (Dirzo y Dominguez, 1995).

McNaughton {1983) sostiene que la herbivoria puede tener dos efectos en el éxito o
adecuacion de las plantas: el primero es que la herbivoria perjudica a la planta; ¢l segundo
es que a bajos niveles de herbivoria la planta puede compensar el tejido perdido. No se
puede afirmar que la herbivoria maximice la adecuacidn de las plantas, pero si que éstas
tienen la capacidad de compensar ¢l dafio causado por la herbivoria y pueden, a bajos
niveles de ésta, sobrecompensar el dafio, asi como incrementar la adecuacidn. Por otra
parte se ha dicho que la herbivoria puede afectar la adecuacion por reduccién del nimero
de descendientes de plantas defoliadas (Dominguez, 1990).

Un proceso de suma importancia en el desarrollo de un ecosistema es la sucesion. A
este respecto se ha establecido que la herbivoria es uno de los factores que pueden
gieterminar hasta qué punto una planta es capaz de colonizar o persistir durante el proceso
de sucesion (Nufiez-Farfan y Dirzo, 1985). Del misme modo los herbivoros tienen un
efecto considerable en el desarrollo sucesional; su exclusion trae como consecuencia un
aumento en la tasa de renovacion de especies y en el niamero de plantas reclutadas, asi
como un incremento en el porcentaje de la cobertura vegetal. El efecto de los herbivoros
sobre las poblaciones de plantas colonizadoras puede ser tan fuerte que su probabilidad de
éxito se reduzca (Nufiez-Farfan y Dirzo, 1985). Nuiiez-Farfan y Dirzo (1985) mencionan
que las especies pioneras de una sucesion tienen tasas de crecimiento répidas y que asignan
pocos recursos para la produccion de elementos quimicos que las protejan de los
herbivoros.

Con respecto al efecto de la herbivoria sobre la competencia entre plantas, Grime

(1982) menciona que ésta puede reducirse si las plantas se encuentran sujetas a algin tipo



de dafio, ya sea en la parte foliar o en la radicular. En comunidades vegetales, la remocion
de tejido vegetal por parte de los herbivoros altera las relaciones competitivas, inhibe la
sucesion, y cambia la composicion de especies (Nuiiez-Farfan y Dirzo, 1985 y Belsky,

1986).

1.2 TTPOS DE HERBIVOROS Y DE HERBIVORIA.

En practicamente cualquier ecosistema existe una gran cantidad y variedad de
herbivoros cuyos efectos son facilmente observables. En particular, los eventos de
defoliacion completa no son raros (Dirzo y Dominguez, 1995),

Los herbivoros estin compuestos por dos grupos, a) los vertebrados y b) los
invertebrados, mucho mas abundantes que el primer grupo. Los defoliadores invertebrados
maés importantes son los insectos (Dirzo y Dominguez, 1995). Se cree que los herbivoros
vertebrados tienen poca importancia en la defoliacion de las plantas (Stanton, 1975).

Existe otra clasificacion de los herbivoros basada en su tipo de alimentacion. Esta
los divide en generalistas y especialistas; los primeros, como su nombre lo dice, se
alimentan de una manera mas general de varias especies que no estdn relacionadas ni
quimica ni taxonomicaniente, en tanto que los Gltimos, se alimentan de una especie
determinada o de un grupo especifico de plantas {Coley, 1983). Otra manera de referirse a
ellos es llamandolos polifagos y monofagos, respectivamente (Harper, 1977).

Por su parte Mattson (1980) clasifica a los herbivoros en especialistas anatémicos y
conductuales. Los especialistas anatdémicos, como su nombre lo dice, poseen un tracto
digestivo complejo, son de mayor tamafio, dependen de microorganismos para la digestion
de la fibra y se alimentan de una forma poco selectiva. Los conductuales tienen un aparato

digestivo menos desarroliado, son generalmente pequefios y se alimentan de la vegetacion



mas rica.

Las plantas, a su vez, forman un grupo no menos amplio ni variado. Estos grupos
de organismos dan lugar a una gran cantidad de interacciones, las cuales, generalmente son
estudiadas desde el punto de vista ecolégico a dos niveles: a nivel de la comunidad y a
nivel de las poblaciones de plantas y/o herbivoros (Dirzo y Dominguez, 1995).

Existen basicamente dos tipos de herbivoria, de acuerdo a la parte de las plantas que
es atacada: la aérea, cuando se dafian hojas y tallos, y la subterranea, cuando es dafiada la
raiz. El tipo de herbivoria mas estudiado es el consumo de hojas debido a que es el mas
evidente (Dirzo y Dominguez, 1995). Con respecto a los pocos estudios hechos con
herbivoria subterranea, se ha visto que el dafio en Jas raices de las plantas provoca que éstas
reduzcan significativamente su crecimiento vegetativo. Este efecto negativo puede ser
menor si la planta adquiere suficiente agua y nutnimentos que le ayuden a fortalecerse y
contrarrestar el dafio. Cuando el ataque no es muy intenso, la planta puede compensar el

dafio produciendo raices laterales (Brown y Gance, 1990).

1.3 LA HERBIVORIA, SU RELACION CON LA TASA DE CRECIMIENTO
Y LA PRODUCCION DE DEFENSAS.

Si la tasa de crecimiento de una planta es la velocidad a la cual ésta crece en
términos de biomasa durante un tiempo determinade, puede suponerse que la herbivoria la
afecta de alguna manera, De acverdo con estudios realizados por Coley (1983 y 1987)
donde se analizan la herbivoria y su relacién con las tasas de crecimiento de diferentes
especies de plantas, asi como la forma en que éstas “enfrentan” a la herbivoria, se ha
establecido que existe una correlacion positiva entre la tasa de crecimiento y la herbivoria;

es decir, las especies con tasas de crecimiento rapidas generalmente presentan una mayor



pérdida de tejido foliar que las especies de crecimiento lento. Sin embargo, en términos de
cantidad es mas perjudictal la pérdida de "X" gramos/dia para una planta de crecimiento
lento, que para una de crecimiento rapido (Coley, 1987). También los resultados de Nufiez-
Farfan y Dirzo (1985) establecen que en zonas tropicales las especies de crecimiento rapido
presentan altas tasas de herbivoria en comparacion con las especies de crecimiento lento.

Las plantas tienen muchas caracteristicas fisicas y quimicas que les sirven como
defensa contra los herbivores. Las defensas quimicas han recibido mayor atencion que las
fisicas y fenologicas (Coley, 1987). Existe la teoria de que las plantas producen
metabolitos secundarios que les confieren caracteristicas defensivas ante muchos
herbivoros (Feeny, 1976, Chew y Rodman, 1979; y Coley, 1983 y 1987). La produccion de
estas defensas implica un gasto, un costo energético para la planta {Pianka, 1978 y Chew y
Rodman, 1979), lo cual contribuye a que las plantas que producen una mayor cantidad de
metabolitos secundarios tengan tasas de crecimiento lentas (Grime, 1982). En lo que
respecta a la produccion de defensas, se ha establecido que existe una correlacion negativa
entre la tasa de crecimiento y la produccion de defensas de las plantas. Esto implica que
cuando una planta posec una tasa de crecimiento rapida la cantidad de defensas que
produce es baja y viceversa (Coley, 1987). Esta relacion podria explicar, en parte, la mayor
tasa de herbivoria que se ha observado en especies de crecimiento rapido, segin se seflalo
en el parrafo anterior.

Hay plantas que no producen gran cantidad de defensas y sin embargo, no son
atacadas por los herbivoros debido a que éstos no las encuentran facilmente, pues su
distribucién en tiempo y espacio es impredecible y las plantas son poco aparentes para los
herbivoros. En contraste, las especies que son muy frecuentes o faciles de encontrar por los

herbivoros necesitan invertir més en la produccion de defensas (Feeny, 1976; Pianka, 1978;



y Coley, 1983).

Sin duda existen muchos factores que determinan la tasa de crecimiento de una
planta y un factor importante para la tasa de crecimiento en plantas es la disponibilidad de
los recursos; cuando éstos se encuentran en abundancia, la mayoria de las especies de
plantas poseen tasas de crecimiento rapidas, altas tasas de herbivoria y producen pocas
defensas; contrariamente, las plantas que crecen en lugares con pocos recursos tienen tasas
de crecimiento bajas, bajas tasas de herbivoria y una alta produccion de defensas (Coley,
1983 y 1987). El hecho de que plantas que crecen lentamente produzcan muchas defensas
y en consecuencia tengan bajas tasas de herbivoria, nos da una idea de que las defensas
reducen efectivamente el dano (Coley, 1983 y 1987). Este tipo de plantas posee una
estrategia que consiste en invertir mas en la produccion de defensas a cambio de asegurar la
biomasa producida, ya que no cuenta con una gran cantidad de recursos disponibles. Por
otra parte las plantas que crecen rapido, que no producen muchas defensas y presentan altas
tasas de herbivoria, prefieren invertir mas en la produccidn de biomasa que en defensas,
pues al crecer en lugares ricos en nutrimentos estin seguras de poder producir méas biomasa
en comparacion con la que les es sustraida por los herbivoros.

Existe evidencia del beneficio que obtienen las plantas a partir de la produccion de
algun tipo de defensas. Algunas caracteristicas de plantas que presentan dafio causado por
la herbivoria en ambientes con restricciones son el sabor desagradable (para los herbivoros)
de sus hojas, la produccién de hojas coriaceas, duras, silicificadas o aciculares {Grime,
1982). Por ejemplo, en matorrales desérticos, debido al mal sabor de las hojas, las tasas de
herbivoria por mamiferos son bajas; por otra parte, en el bosque lluvioso de montafia,
donde las hojas de muchas plantas son coriaceas, los insectos no son muy dafiinos para ellas

(Chew, 1970); se dice que aquellas especies con hojas duras y fibrosas y con bajo contenido



de nutrimentos sufren poca herbivoria (Coley, 1987).

1.4 RESPUESTA DE LAS PLANTAS A LA HERBIVORIA.

Los efectos de la defoliacion pueden depender crucialmente de la etapa de
desarrollo de la planta (se sabe que las hojas son mas susceptibles a la herbivoria en su
etapa de expansion) y el tiempo e intensidad de la defoliacion (McNaughton, 1983).

Un factor muy importante en el efecto que tiene la herbivoria sobre las plantas, es la
interaccion de éstas con el medio ambiente, ya que sus respuestas varian de acuerdo con las
condicicnes bidticas y abidticas, Segln las caracteristicas de esas interacciones, la
herbivoria puede ser benéfica, perjudicial o neutra para la planta (Maschinski y Whitham,
1989). Cuando la herbivoria tiene un efecto benéfico para la planta, ocurre lo que se
conoce como crecimiento compensatorio, €l cual se detallara mas adelante.

De acuerdo con observaciones de campo y experimentales, existe una gran cantidad
de respuestas morfologicas y gensticas ante 1a herbivoria, las cuales se presentan con mayor
frecuencia en plantas con alta capacidad competitiva es decir, de crecimiento rapido
{Mahmoud, 1973). Entre las respuestas a la herbivoria se presentan: el aumento en el
crecimiento de las hojas dafiadas y/o la formacion de rebrotes, esto acompafiado de una
disminucién en el desarrollo radicular. Por otro lado, aquellas plantas con bajas tasas de
crecimiento son mas vulnerables al dafio fisico, su recuperacion al dafio es lenta y durante
este periodo son mas susceptibles a la herbivoria,

Un aspecto de la herbivoria que ha sido poco estudiado es su efecto en el
metabolismo del nitrogeno en la planta. Algunos estudios sobre defoliacion e infecciones
por patogenos muestran un incremento en el nitrégeno total de las proteinas como respuesta

a la herbivoria. En especial en la abundancia de algunas enzimas; también aumentan los



aminoacidos aromaticos, los no proteicos, los aminoacidos totales y una gran cantidad de
sustancias fenodlicas y terpénicas (Mattson, 1980).

1.4.1 El crecimiento compensatorio.

El crecimiento compensatorio ha sido definido como una respuesta positiva (en
términos de crecimiento) de las plantas hacia el dafio ocasionado por los herbivoros
{(McNaughton, 1983 y Belsky, 1986).

El crecimiento compensatorio puede ser dividido en ;

-Sobrecompensacion: ocurre cuando el peso seco total de la planta afectada es
relativamente mayor que el peso seco total de la planta control.

-Compensacion exacta: ocurre cuando el peso seco total de la planta afectada es
igual que el de la planta control.

-Subcompensacién: ocurre cuando el peso seco total de la planta afectada es
relativamente menor que el de la control. Dentro de ésta hay tres tipos: la compensacién
parcial, ta no-compensacion y el dafio (Belsky, 1986).

El crecimiento compensatorio ¢s el resultado de una serie de procesos fisiolégicos
por medio de los cuales las plantas compensan de alguna manera el tejido perdido. De
acuerdo con Belsky (1986), después de que ocurre el dafio por herbivoros, tienen lugar los
siguientes procesos, que pueden dar lugar a un crecimiento compensatorio: 1) hay un
incremento en la tasa fotosintética del tejido restante; 2) los fotosintatos son redistribuidos a
nuevas hojas; 3) se remueve el tejido viejo, 4) hay un incremento en el desarrollo del tallo y
hojas; y 5) hay un incremento en la eficiencia del uso del agua a causa de la reduccion de la
superficie de transpiracidn,

Por su parte, McNaughton (1983) considera que los mecanismos de respuesta

fisiologica al dafio por herbivoros pueden ser intrinsecos y extrinsecos. Los primeros

10



implican cambios en la fisiologia y desarrollo de las plantas, en tanto que los extrinsecos
implican una modificacidn al medio ambiente. Dentro de los intrinsecos son considerados
los ya mencionados por Beisky (1986). Dentro de los extrinsecos se encuentran la
modificacion del microclima de tejidos remanentes, un incremento en el suministro de

nutrimentos y un mejor estatus hidrico del tejido restante (McNaughton, 1983).

1.5 LA HERBIVORIA EN LAS PRIMERAS ETAPAS DE DESARROLLO DE
LAS PLANTAS.

La herbivoria, cuando ocurre durante el estado de plantula, puede causar afta
mortalidad en las poblaciones de plantas. Un ataque en masa puede dar como resultado una
espectacular mortalidad de plantulas (McNaughton, 1983). De hecho, una de las
principales causas de muerte en plantas jovenes de selvas tropicales puede atribuirse a los
herbivoros. Estudios de este tipo realizados en Los Tuxtlas, Ver. muestran que el 60% de
las plantulas de seis especies arbéreas fueron dafiadas por insectos herbivoros (Nufiez-
Farfan y Dirzo, 1985). Se ha sugerido que éstos niveles de defoliacion pueden tener un
gran impacto demografico (mortalidad v reduccién del crecimiento poblacional) si son
combinados con otros factores caracteristicos de las selvas, como el “estrés” luminico y las
altas densidades (Zagorin, 1983).

Janzen (1976) realizd un estudio de herbivoria artificial en semillas en el que
removid un porcentaje del peso de la semilla. Los resultados indican que el vigor de la
plintula resultante disminuyd conforme aumentd la proporcion de tejido remavido. Esta
tendet‘wia fue similar tanto en plantas de bosques himedos como de bosques tropicales
S€COS.

Nuiiez-Farfan y Dirzo (1985) estudiaron, en el bosque tropical de Los Tuxtlas, Ver.,
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México, el efecto de la herbivoria en plantulas de especies pioneras en ¢l campo y
determinaron el dafio causado por los herbivoros; encontraron que el nivel de herbivoria es
de alrededor del 25%, siendo los insectos los principales causantes.

Schierenbeck e al. (1994) realizaron un trabajo en el Sur de Carolina sobre
herbivoria en dos especies lefiosas del género Lonicera: L. japonica y L. sempervirens,
siendo 1a primera una especie introducida y la dltima una especie nativa. El experimento
consistid en aplicar los siguientes tratamientos de herbivoria: sin herbiveria, herbivaria por
insectos y herbivoria por insectos y mamiferos. Concluyeron que en ausencia de herbivoria
L. sempervirens acumulé mas biomasa y presenté una tasa de crecimiento mayor. Cuando
hubo herbivoria por insectos y mamiferos L. sempervirens fue la que resultdé mas afectada;
no asi L. japonica quien presentd crecimiento compensatorio, pues produjo una mayor
cantidad de biomasa y la mayor distribucién de ésta hacia hojas y tallo. Finalmente
establecieron que estos atributos le pueden dar a L. japonica una ventaja competitiva

importante sobre L. sempervirens

1.6 EFECTO DE LA HERBIVORIA EN LA REPRODUCCION DE LAS
PLANTAS.

Los herbivoros pueden afectar la reproduccién de las plantas de manera directa
cuando atacan a los tejidos reproductivos, o de manera indirecta, al disminuir la asimilacién
de nutrimentos por el ataque al tejido vegetativo (McNaughton, 1983).

Rockwood (1973), al estudiar el efecto de la defoliacion en la produccion de
semillas de especies de una Selva Baja Caducifolia en Guanacaste (Costa Rica), encontrd
que para todas las especies existio un efecto negativo de la defoliacion en la produccion de

frutos. Las especies estudiadas por Rockwood se encuentran también en la Selva Baja
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Caducifolia de Chamela, Jal. Estas son: Acacia farnesiana, Bauhinia wungulata,
Cochlospermum vitifolium, Gliricidia sepium, Spondias purpurea y Crescentia alata.

Mis recientemente Dominguez (1990) realizd un estudio en la sefva baja caducifolia
de Chamela, Jalisco, con el arbusto Erythroxylum havanense para ver las consecuencias de
la defoliacion sobre su reproduccion. Aplica cuatro tratamientos de defoliacion: un control,
un 0% de defoliacion y proteccion quimica con un insecticida, 25% y 100%,; la defoliacion
se hizo siete dias después de la floraciéon. Encontré que sus dos lotes defoliados produjeron
casi la tercera parte de frutos que el control, y que éstos tardaron mas tiempo en madurar.
También encontrd que la defoliacion no sélo afectd la produccion de frutos de esa época
sino que su efecto también influyo en la produccion de flores de la siguiente época.

Mariano y Dirzo (1996) realizaron un experimento con Cucurbita argyrosperme ssp
sororia donde aplican dos porcentajes de pérdida de area foliar (25% y 75%). Encontraron
que el dafio a las hojas reduce la produccién de flores, sobre todo de las femeninas, Asi
mismo encontraron que las plantas con altos niveles de dafio producen menos flores
masculinas y no producen flores femeninas.

Con estos ejemplos es claro que la herbivoria afecta negativamente la reproduccion
de las plantas; no sélo puede disminuir la formacion de flores y por consiguiente de frutos;
sino que aparte, puede inhibir la maduracidn de los frutos formados y la formacién de
semillas viables. Vemos asi que, a nivel reproductivo, la herbivoria puede afectar la
adecuacion de las especies por reduccion del nimero de descendientes de las plantas

dafiadas (Zagorin, 1983; y Dominguez, 1990).

1.7 NIVELES DE DANO POR HERBIVORIA EN SELVAS Y OTROS

ECOSISTEMAS.
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Una evaluacién cualitativa de la herbivoria en la selva baja caducifolia de
Guanacaste, Costa Rica, muestra una distribucion de frecuencias de tipo normal del daiio
foliar sufrido por las plantas: pocos individuos se encuentran intactos, muchos muestran
dafio de moderado a alto y pocos son intensamente defoliados. La mayoria de los
individuos presentan entre un uno y 12% del area foliar perdida, otros cuantos presentan
una defoliacion del 25 al 50% y muy pocos son completamente defoliados. Estos
porcentajes fueron determinados mediante una udnica medicion. Al parecer, estos
porcentajes no varian con el tiempo, pero si varia la distribucion del dafio para cada especie
en particular (Janzen, 1981). Asi, tenemos que de un afio a otro puede haber el mismo
porcentaje de defoliacidon en promedio, pero la cantidad de especies o de individuos
dafiados por especie varia.

En una comparacion de la herbivoria entre un bosque tropical seco y un bosque
ripario en la zona de Palo Verde, Panama, se encontrd que en el primero la mayoria de las
plantas tienen altas tasas de herbivoria (de 12% a 50%), mientras que en el segundo la
mayoria de las plantas tienen bajos niveles de herbivoria (de 0% a 6%) (Dirzo y
Dominguez, 1995). Se sabe que en la €poca seca las plantas del bosque seco tiran sus
hojas, las cuales tienen un periodo de vida mas corto que las del bosque ripario, por lo cual
los insectos fitéfagos buscan alojo y alimento en las plantas de éste tltimo. Ahi lievan a
cabo una constante e intensa presion de seleccion sobre las plantas, la cual beneficiara a
aquellas que produzcan mis defensas quimicas contra los herbivoros (Stanton, 1975},

Filip et al. (1995) realizaron un estudio en la selva baja caducifolia de Chamela,
Jalisco, durante tres afios consecutivos (de 1983 a 1985), para determinar cual es el
porcentaje de herbivoria que sufren algunas especies. Para ello utilizaron dos formas de

medicion. La primera de ellas es llamada medicion instantanea, en la cual sélo se evalia el
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dafio en un momento dado una sola vez. Con este método ellos encontraron que el area
foliar perdida por los arboles evaluados fue de 6.7%, 9.2% y 7.8% para cada afo
respectivamente, sin encontrarse diferencias significativas entre afios. Estos porcentajes de
herbivoria reportados por Filip ef al. (1995) se encuentran en el intervalo de otros
porcentajes reportados anteriormente (Nufiez-Farfan y Dirzo, 1988, y Coley, 1990).
Algunas especies estudiadas fueron: Celaenodendron mexicanum, con un intervalo de
7.06% a 12.66% de é4rea foliar perdida; Cochlospermum vitifolium con un intervalo de
3.89% a 4.47%; Cordia alliodora con un intervalo de 2.61% a 7%; Heliocarpus pallidus
con un intervalo de 8.4% a 11 .88%; Ipomoea wolcottiana con un intervalo de 11.38% a
17.27%; Lonchocarpus eriocarinalis con un intervalo de 4.71% a 5.75% y Plumeria rubra
con un intervalo de 1.92% a 10.8%. Algunas de estas especies se incluyeron para su
estudio en la presente tesis,

La segunda forma de medicidén es la llamada a largo plazo, donde se cuantifica el
daiio causado en hojas marcadas durante un intervalo de tiempo dado. De a cuerdo con esta
medicion el grupe de especies estudiadas por Filip ef al. (1995) presentan un porcentaje de
area foliar perdida del 17% (con un intervalo de 1.2% al 73%). Este valor es mayor que
para otros valores reportados en bosques hiimedos (8-10%) (Dirzo, 1987).

Es interesante que un ecosistema tan diferente at de la selva baja, como lo es el
manglar, tenga valores de porcentaje de herbivoria promedio de 6.8%, con un intervalo de
0.24% a 14.2%, valores similares a los obtenidos en selva baja caducifolia. Los porcentajes
reportados para este manglar fueron calculados a partir de hojas colectadas al azar de
individuos de 23 especies (Johnstone, 1981).

Por ultime, la tasa de remocion foliar atribuida a tos herbivoros en la reserva

ecologica “El Pedregal de San Angel”, en el D.F. es de 9.7% en promedio, con un intervalo
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de 0% a 29.4% (Oyama ef al, 1994). Este estudio se realizd en 14 especies vegetales (se
incluyeron lianas, hierbas, arbustos y arboles), los porcentajes de remocidn foliar
registrados representan un periodo de 40 dias y fueron obtenidos a finales de la época de

luvias {octubre a noviembre),

1.8 CARACTERISTICAS DEL CRECIMIENTO DE ALGUNAS ESPECIES
LENOSAS DE LA SELVA BAJA CADUCIFOLIA DE CHAMELA, JAL.

De acuerdo con los estudios realizados anteriormente respecto al crecimiento de
algunas de las especies de plantas de Chamela (Huante, 1992; Huante ef al, 1992; Rincon y
Huante, 1993; Huante ef a/, 1993; Rincén y Huante, 1994, Huante, Rincon y Chapin, 1995,
Huante, Rincon y Acosta, 1995; y Huante, 1996), podemos describir dos grupos
contrastantes de plantas respecto a su tasa de crecimiento:

E! primer grupo estd formado por aquellas especies que tienen tasas de crecimiento
{RGR) rapidas. Dentro de éstas tenemos a Heliocarpus pallidus, Lagrezia monosperma,
Guazuma ulmifolia e Ipomoea wolcottiana (Huante, et al,, 1995). Estas especies habitan
en lugares con una alta disponibilidad de recursos, lo cual les permite tener una alta
absorcion de nutrimentos asi como altas tasas fotosintéticas (Huante, 1996) y en general
una alta produccién de biomasa. Son especies de sucesion temprana, altamente
demandantes de luz (Rincon y Huante, 1993) y fosforo (Huante, Rincon y Chapin, 1995).
En lo que respecta a las semillas, estas son generalmente pequeiias y poseen pocas reservas
de fosforo (Huante, Rincon y Chapin, 1995); en etapa de plantula tienden a establecerse
refativamente rapido; sus hojas son poco longevas, es decir, poseen una tasa de recambio
rapida, ademas tienen baja producciéon de defensas y consecuentemente una alta tasa de

herbivoria (Huante, 1996). A nivel del subsuelo, poseen sistemas de raices con
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ramificaciones dicotomicas (Huante, Rincon y Gavito, 1992) que les proporcionan una gran
capacidad de exploracion y explotacién del suelo asi como una mayor capacidad de
forrajeo para explorar parches ricos en nutrimentos (Huante, 1996), sin embargo,
generalmente no forman asociaciones micorrizicas (Huante, Rincon y Allen, 1993). Estas
caracteristicas, aunadas a una gran capacidad de aclimatacion, le proporcionan a este grupo
de especies una gran plasticidad que les permite responder de manera positiva a los
cambios y diversos gradientes de recursos existentes en la selva baja caducifolia (Huante,
1996).

El segundo grupo esta formado por especies con tasas de crecimiento lentas; dentro
de éste se encuentran especies como Celaenodendron mexicanum y Recchia mexicana
(Huante, Rincon y Acosta, 1995; Huante, 1996). Las especies de este grupo viven en
lugares con pocos recursos, tienen baja absorcion de nutrimentos y baja tasa fotosintética
(Huante, 1996), asi como una baja produccion de biomasa. Son especies de sucesion tardia
poco demandantes de tuz y fosforo (Rincon y Huante, 1993; Huante, Rincon y Chapin,
1995). Sus semillas son grandes y con muchas reservas de fosforo (Huante, Rincon y
Chapin, 1995), y sus plantulas tardan mas tiempo en establecerse. Su tasa de recambio de
hojas es lenta y producen gran cantidad de defensas que les ayudan a tener bajas tasas de
herbivoria (Huante, 1996). Sus raices tienen pocas ramificaciones (Huante, Rincon y
Gavito, 1992) y su capacidad de forrajeo es muy pobre (Huante, 1996}, sin embargo, las
asociaciones micorrizicas les proporcionan grandes beneficios para su crecimiento (Huante,
Rincén y Allen, 1993). Este grupo de especies posee también una menor capacidad de
aclimatacién y en general poca plasticidad morfolégica ante condiciones ambientales
(Huante, 1996).

Si bien estos dos grupos representan los extremos de un continuo de posibilidades
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existentes en un ecosistema como la selva baja caducifolia, existen evidentemente grupos
intermedios que poseen diversas caracteristicas que les han permitido establecerse y

responder de manera diferente a los factores bidticos y abidticos a los que se enfrentan.

1.9 DISENO GENERAL, OBJETIVOS E HIPOTESIS.

En la presente tesis se plantea realizar una. defoliacién artificial del 10% y 20% de
area foliar en plantulas de 19 especies lefiosas que crecen en la selva de Chamela, Jal. Se
eligié 10% porque es el promedio del porcentaje de herbivoria que se presenta en
individuos adultos de este ecosistema, asi como en otros ecosistemas similares (Johnstone,
1981; Oyama ef al, 1994 y Filip ef al, 1995;). Se determiné utilizar también un porcentaje
de defoliacion atin mayor, para determinar su efecto; por ello se trabajé con una defoliacion
del 20%. El estudio se llevard a cabo con 19 especies lefiosas; las cuales ya han sido
estudiadas anteriormente en diferentes aspectos, y de las cuales se tienen datos importantes
sobre su crecimiento (Huante, 1992; Huante ef al, 1992; Rincon y Huante, 1993; Huante ef
al, 1993; Rincon y Huante, 1994; Huante, Rincon y Chapin, 1995; Huante, Rincén y
Acosta, 1995; y Huante, 1996). Dentro de estas especies se encuentran especies de rapido,
lento y mediano crecimiento, asi como de diferentes sitios de la selva; por ejemplo, selva
madura y sitios abiertos.

El diseiio anterior fue elaborado para cumplir con los siguientes objetivos.

Objetivos:

1. Evaluar ¢l efecto de la herbivoria en el crecimiento de plantulas de las diferentes
especies en cuanto a la tasa de crecimiento y distribucion de biomas#.

2. Determinar si la respuesta a la defoliacion del 10% difiere o no a la del 20%.

3. Determinar si la respuesta de las plantulas depende de su tasa de crecimiento



Las hipotesis son;

Debido a que las especies incluidas en este trabajo poseen tasas de crecimiento que
van desde rapidas a lentas y que habitan en diferentes sitios de la selva, se espera que las
respuestas a la herbivoria se presenten en diferentes magnitudes.

Las especies de crecimiento rapido que poseen una mayor plasticidad tendran una
mayor capacidad de respuesta que aquellas especies de crecimiento lento que poseen menor
plasticidad.

La respuesta de las especies de crecimiento rapido serd similar para ambos
porcentajes de defoliacion.

Las especies de crecimiento lento tendran una menor capacidad de respuesta en la

defoliacion del 20% que en la del 10%.
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ILMETODOLOGIA.

2.1 DESCRIPCION DE LA ZONA DE ESTUDIO.

Este trabajo se realizb en la Estacion de Biologia “Chamela” (Fig. 1), la cual se
encuentra bajo Ja administracion del Instituto de Biologia de ]a UNAM. Esta se encuentra
ubicada dentro de la Selva Baja Caducifolia de Chamela, Jal, a los 19°30" N y 105°03’W,
La region tiene un clima de tipo calido su‘bhumedo {AwO{x"}), su temperatura media anual
es de 24.9°C (con minimos y méaximos de 14.8° a 32° C respectivamente, entre 1977 y
1984); el régimen de lluvias es marcadamente estacional con lluvias en wverano, la
precipitacién anual es de 748 mm (aunque puede variar entre 453.6 y 937.1 mm), siendo los
meses mas lluviosos julio y octubre (Bullock, 1986). Por otra parte, Garcia-Oliva (1995)
dice que el promedio de las precipitaciones de 1983 a 1990 es de 679 mm y que el mes mas
lluvioso es septiembre. El régimen de fluvias esta influenciado por la presencia de ciclones
tropicales que hacen que tanto los dias ltuviosos comoe la cantidad de lluvia sean muy poco
predecibles (Garcia-Oliva et al. 1991).

El tipo de vegetacion de esta region es 1a Selva Baja Caducifolia (Lott, 1993). En
cuanto a la riqueza de especies, dentro de la estacion se han contado un total de 1120
especies de plantas en un drea de 350 Km?; el nimero de especies en 1000 m? es de 83 a 92
y la densidad de individuos por hectéirea es de 4500. Estos nimeros son mas altos que para

otras selvas caducifolias del continente americano (Lott, e al,, 1987 y 1993),
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Figura 1. Ubicacion del sitio de estudio. Tomado de Lott (1993).
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2.2 CARACTERISTICAS DE LAS ESPECIES ESTUDIADAS.

En este trabajo se estudiaron un total de 19 especies lefiosas de la Selva Baja
Caducifolia de Chamela, Jal. las cuales se agrupan en 13 familias (Tabla 1). De acuerdo
con su tasa de crecimiento tenemos tres grupos de especies:

1. Las especies que presentan tasas de crecimiento rapidas son Cochlospermum

> vitifolium (Willd.) Spreng. (Cochlospermaceae), Cordia alliodora (Ruiz y Pav.) Oken.
(Borraginaceae), Guazuma ulmifolia Lam. (Sterculiaceae), Heliocarpus pallidus Rose.
(Tiliaceae), Jpomoea wolcottiana Rose. (Convolvulaceae), y Lagrezia monosperma (Rose)
Standl. (Amaranthaceae).

2. Especies con tasas de crecimiento intermedias como Caesalpinia eriostachys
Benth (Leguminosae), C. ﬁlaryloba S.Wats (Leguminosae), Gliricidia sepium (Jacq.) Kunth
ex Steudel. (Leguminosae), Pithecellobium dulce (Roth) Benth. (Leguminosae),
Crescentia alata HBK. (Bignoniaceae), Tabebuia chrysantha (Jacq.) Nicholson
(Bignoniaceae), 7. donnell-smithii Rose. (Bignoniaceae), T. rosea (Bertol) DC
(Bignoniaceae), Ceiba pentandra (L.) Gaertn. (Bombacaceae), Hintonia latiflora (Sessé y
Moc. ex DC.) Bullock. (Rubiaceae), y Plumeria rubra L. (Apocynaceae).

3. Finalmente las especies con tasas de crecimiento lento son Celaenodendron
mexicamum Standi. (Euphorbiaceae), y Recchia mexicana Moc. y Sesse. (Simaroubaceae).

Las especies anteriores fueron seleccionadas para este estudio debido a que ya han
sido estudiadas con respecto a algunos aspectos relativos a sus tasas de crecimiento, Estas
especies habitan diferentes sitios de la seiva y forman parte de diferentes etapas en una
sucesion (Rincon y Huante, 1988; Huante, 1992; Huante ef al, 1992; Huante et af, 1993;
Lott, 1993; Rincén y Huante, 1993; Rincon y Huante, 1994; Huante ef al, 1995; Huante,

Rincon y Chapin, 1995; Huante, Rincon y Acosta, 1995; y Huante, 1996),
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Tabla 1. Lista de las especies estudiadas, Los nombres de las especies y las familias

estan de acuerdo con Lott (1985 y 1993). Se presenta también el nombre comin (Lott,

1993), el promedio del peso de la semilla (n=50} v la tasa de crecimiento. (Rincén y

Huante, 1988; 1993; 1994; Huante, 1992; 1996; y Huante ef af, 1995).

ESPECIES FAMILIA NOMBRE PESODELA TASA DE
COMUN SEMILLA CRECIMIENTO
MG)

1 Caesalpinia eriostachys Leguminosae Iguanero 230.6 Intermedia
2 Caesalpinia platyloba Leguminosae Corél 305.9 Entermedia
3 Ceiba pentandra Bombacaceae Ceiba 1313 Intermedia
4 Celaenodendron mexicanum Euphorbiaceae Guayabillo 457 Lenta
5 Cochlospermum vitifolium Cochlospermaceae  Rosa amarilla 333 Répida
& Cordia alliodora Boraginaceae Botoncillo 14 Ripida
7 Crescentia alata Bignoniaceae Cuastecomate 34.1 Intermedia
8 Gliricidia sepium Leguminosae Tecahvananche 2084 Intermedia
9 Guazuma ulmifolia Sterculiaceae Guécima 49 Rapida
10 Heliocarpus pallidus Tiliacene Majahua 0.66 Répida
|1 Hintonia latiflora Rubiaceae Campanille 1.4 Intermedia
12 Ipomoea wolcottiana Convolvulaceae Ozote 66.8 Répida
13 Lagrezia monosperma Amaranthaceae 0.14 Ripida
14 Pithecellobium dulce Leguminosae Guamuchil 1774 Intermedia
15 Plumeria rubra Apocynaceae Palo de oido 49.1 Intermedia
16 Recchia mexicana Simaroubaceae Paracata 425.5 Lenta
17 Tabebuia chrysantha Bignoniaceae Mapilla 51.4 Intermedia
18 Tabebuia donnell-smithii Bignoniaceae Primavera 4.7 Intermedia
19 Tabebuia rasea Bignoniaceae Rosa morada 738 Intermedia
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2.3 METODOS.

El trabajo de campo se realizd en un invernadero ubicado en la Estacién de Biologia
de Chamela, durante los meses de agosto a noviembre de 1996. Inicialmente se colectaron
semillas maduras de cada una de las especies en por lo menos 10 individuos, dentro de la
estacion de biologia “Chamela”. Se obtuvo el peso promedio de 50 semillas escogidas al
azar y pesadas individualmente para cada una de las especies.

Posteriormente, se seleccionaron semillas de cada especie para ser germinadas y asi
obtener las plantulas necesarias para este trabajo. Las semillas se hidrataron durante un dia
y, de ser necesario, fueron escarificadas con acido sulfurice al 100% (solo para
Cochlospermum vitifolinm e Ipomoea wolcottiana) y posteriormente hidratadas también
durante un dia. Pasado este tiempo se pusieron a germinar en charolas con arena de silice
pura hiimeda.

A los cinco dias de germinadas se tomaron 30 plantulas de cada especie, procurando
que fileran las mas vigorosas y homogéneas en cuanto a su tamafio. De estas, seis flieron
escogidas al azar y utilizadas para realizar la cosecha inicial, la cual consiste en que cada
plantula es separada en sus partes fundamentales; raiz, tallo, hojas y/o cotiledones, las
cuales se guardaron en bolsas de papel debidamente etiquetadas y se colocaron en un horno
a 80°C por 48 hrs. A las hojas y/o cotiledones se les midi6 el area foliar con un medidor de
area foliar (Delta T, Inglaterra) antes de colocarse en las bolsas mencionadas.

Las 24 plantulas restantes de cada especie fueron trasplantadas a bolsas de
polietileno negras con 3600 g de arena de silice pura con 23 g de fertilizante Osmocote del
tipo 14-14-14 NPK.

Todas las plantas crecieron en el invernadero sobre mesas de madera, con las

mismas condiciones de luz y agua; el riego se efectud diariamente con agua corriente.
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Después de 30 dias de crecimiento, las 24 plantulas de cada especie fueron
divididas al azar en cuatro lotes con seis individuos cada uno; éstos fueron designados
como: lote control uno (C1); lote control (C); defoliacion del 10% (D10%); y defoliacion
del 20% (D20%). En ese momento se llevé a cabo una cosecha intermedia con el objeto de
caracterizar el crecimiento de las plantas al cabo de 30 dias y poder calcular los porcentajes
de defoliacion. Para dicha cosecha, se tomaron los individuos del lote control 1 (C1), los
cuales se cosecharon de acuerdo al procedimiento ya descrito anteriormente. Se obtuvo un
promedio del area foliar de los individuos del lote control 1 (C1}, y de dicho promedio se
calculé el 10% y 20% de area foliar que se les quitaria a los individuos del lote D10% y
D20%, respectivamente,

Como ya se menciond en la seccidn de objetivos, la decision de utilizar porcentajes
de defoliacion del 10% y 20% fue tomada con base en los porcentajes promedio reportados
para la selva baja caducifolia en individuos adultos (Dirzo y Dominguez, 1995; Filip, ef al,
1995), debido a que no se tienen datos del porc;:ntaje de defoliacion en plantulas.

A las plantulas restantes de cadaz especie en el invernadero se les aplico el
tratamiento de defoliacion el mismo dia en que se realizé la cosecha intermedia. Los
tratamientos consistieron en que a las plantulas del lote control (C) no se les defolio; las
plantulas del lote D10% fueron defoliadas en un 10% de su area foliar {determinado con
base en la cosecha intermedia de los 30 dias de crecimiento), a las plantulas del lote D20%
se les aplico el mismo tratamiento, sdlo que en este caso la defoliacion fue del 20% del area
foliar de cada plantula. La defoliacién se hizo con la ayuda de unas tijeras y un molde de
un ¢m? de papel milimétrico. Se tomaba una hoja de la planta y sobre ésta se col;)caba el
molde, con las tijeras se cortaba la hoja de manera que se obtuvieran cuadritos de hojas. A

su vez los cuadritos fueron medidos con un medidor de area foliar portatil (Li-Cor), para
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tener un mejor control de la caﬁtidad de 4rea que se le quitaba a cada planta. En ambos
casos, a cada plantula se le asigno un nimero al azar (del uno al seis} para tener un control
del tejido que se le quitd a cada una de ellas; los trozos de hojas fueron embolsados y
secados de la manera ya descrita, para posteriormente obtener su peso seco. El dafio fue
repartido entre todas las hojas que ya estaban totalmente expandidas.

Las plantas se dejaron crecer durante 30 dias mas, después de lo cual se realizé la
cosecha finai de todas ellas (a los 60 dias de crecimiento) de la manera descrita
anteriormente. En este caso, se registr6 el namero de hojas y se midio la iongitud del tallo.

Se obtuvieron los pesos secos de tallo, raiz, hojas y cotiledones de todas las plantas
con ayuda de una balanza (Sartorius). Con los datos anteriores se obtuvieron los siguientes
parametros de crecimiento (las siglas entre paréntesis representan su abreviatura en inglés)
(Causton y Venus, 1981; Hunt, 1982; 1990);

a) TRC= tasa relativa de crecimiento (RGR),‘es el incremento en biomasa seca por
unidad de biomasa inicial de la planta por unidad de tiempo.

TRC=(In p2Z-In p1)/(t2-t1)

b) TAN= tasa de asimilacion neta (NAR), es |a ganancia neta en peso por unidad de
area foliar por dia de crecimiento; o bien, la tasa de produccion de materia seca por unidad
de peso seco de las hojas.

TAN= ((p2-p1)/(12-t1)*{{In Af2-In Af1)/(Af2-Af1))

c) PAF= proporcion de area foliar (LAR), es la proporcion de area foliar total con

relacion al peso seco de la planta.
PAF= Af/p
d) AFE= érea foliar especifica (SLA), es una medida de la densidad o del grosor

relativo de las hojas,
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AFE= Af/pAf
¢) IPF= indice del peso foliar (LWRY), es una medida de la asignacion que realiza la
planta en la produccion de hojas; o la proporcién del peso seco de las hojas con respecto al
peso seco total de la planta.
IPF=pAf/p
f) IPR= indice del peso de la raiz (RWR), el cual representa la asignacion de la
planta en la produccion de raiz; o la proporcion del peso seco de la raiz con respecto al peso
seco total de la planta.
IPR=pr/p
g) IPT= indice del peso det tallo (SWR), que es la medida de asignacion de la planta
en la produccién de tallo; o la proporcion del peso seco del tallo con respecto al peso seco
total de la planta.
IPT=pt/p
h) R/PA= indice de la raiz parte aérea (R/S) nos indica qué tanto asigna la planta a
ta parte productiva (aérea) en comparacion con la terrestre.
R/PA= pr/ pAf+ pt
La simbologia de las formulas anteriores es la siguiente: In= logaritmo natural; pl y
p2= peso seco total en el tiempo uno y dos, respectivamente; t1 y t2= tlempo uno y dos,
respectivamente; Afl y Af2= drea foliar en el tiempo uno y dos, respectivamente; Af= area
foliar; p= peso seco total, pAf= peso de hojas; pr= peso de raiz; y pt= peso del tallo.
Los pardmetros anteriores fueron calculados tanto para los primeros 30 dias de
crecimiento (lote C1) (Tabla 2) como para los segundos 30 dias (lotes C, D10% y D20%).
Para los lotes D10% y D20% los pardmetros de los 30 a los 60 dias de crecimiento se

calcularon a partir de una resta entre los valores de area foliar y biomasa a los 30 dias (lote
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C1} menos los valores promedio de area foliar y de peso seco de los cuadritos de hojas que
les fueron defoliadas. Esto con el fin de que los parametros del analisis de crecimiento
representen realmente como es su crecimiento a partir de fa defoliacion.

Para determinar si hubieron diferencias significativas entre los tres tratamientos se
aplico un analisis de varianza de una via, aplicando posteriormente una prueba de Tuckey
de comparacién multiple de medias, para cada uno de los parametros anteriores. Ademis,
se incluyeron en este analisis al area foliar, la biomasa, el nimero de hojas y la longitud del
tallo de cada una de las especies (Zar, 1984).

Con el objeto de saber como se relacionan entre si los parametros de crecimiento de
una planta se calcularon correlacion.es entre pares de parametros, mediante el programa
estadistico Statistica. Se eligieron solo aquellos pares de parametros que se consideraron
importantes en Huante, Rincon y Acosta (1995). Para ello se usaron los datos de los lotes
C, D10% y D20%. Los pardmetros utilizados fueron: TRC, TAN, PAF, AFE, IPF, IPR,
IPT, R/PA, el peso de la semilla, el peso seco total y el area foliar (Zar, 1934).

Para ambos andlisis se utilizaron los datos correspondientes al periodo de

crecimiento de los 30 a los 60 dias es decir, a partir de! momento de la defoliacion.
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HI. RESULTADOS

3.1 CRECIMIENTO DE LAS ESPECIES A LOS 30 DIAS DE CRECIMIENTO.

En la Tabla 2 se muestran los pardmetros de las 19 especies estudiadas a los 30 dias
de crecimiento, obtenidos de la cosecha intermedia del lote control 1 (C1). El objetive de
esta tabla es mostrar las diferencias en las caracteristicas de crecimiento de las 19 especies
con ¢} objeto de tener un punto de partida para evaluar el efecto de la herbivoria en los
analisis posteriores. Hintonia latiffora fue la especie con menor area foliar (3.544 cm’); en
contraparte se encontrd [pomoea wolcottiana que desarrolld 935.94cm’.  La misma
tendencia se presentd en la biomasa. El mayor vaior de R/PA lo presentd Guazuma
ulmifolia (0.367) y el menor Plumeria rubra (0.149); con respecto a la TAN, dos especies
compartieron el valor mas alto: Crescentia alata y Gliricidia sepium (0.0009 g cm? d™),
mientras que el mas bajo (0.0002 g cm™ d) lo presentd Celaenodendron mexicanum; ésta
especie también presenté el valor mas bajo de TRC (0.018 g g d™"), mientras que el mas
alto fue de Heliocarpus pallidus (0.168 g g d'). Los valores de AFE van de 178.32 em’ g
en Recchia mexicana, hasta 579.6 cm’ g en Lagrezia monosperma; ésta tuvo también el
valor mas alto del IPF, (0.724) mientras que el mas bajo le correspondié a P. rubra (0.417),
La PAF sigui6 el mismo patron que la AFE. Con respecto al IPR el valor mas bajo fue de
P. rubra (0.117} y el mas aito de G. ulmifolia (0.268), finalmente para el IPT el valor mas
bajolfue el de Cordia alliodora (0.097) y el mas alto de P. rubra (0.465). En la tabla 3 se
presentan los valores de area foliar y peso correspondientes a los cuadritos de hojas
obtenidas como resultado de la defoliacion a las especies de los lotes D10% y D20% a los

30 dias de crecimiento.
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Tabla 3. Promedios (=6) del 4rea foliar y peso removidos por planta a los

individuos de los tratamientos D10% y D20%.

ESPECIE AREA FOLIAR (an’) BIOMASA (gr)
D10% D20% bl10% D20%
Caesalpinia eriostachys 21.5 43 0.077 0.141
Caesalpinia platyloba 8.5 17 0.027 0.051
Ceiba pertandra 23 46 0.061 012
Celaenodendron mexicarium 2 4 0.004 0.009
Cochlospermum vitifolium 13 26 0.028 0.059
Cordia alliodora 6 12 0.013 0.026
Crescentia alata 7 14 0.023 0.058
Gliricidia sepium 39 78 0.12 0.24
Guazuma ulmifolia 3 6 0.006 0.012
Heliocarpus pallidus 3 12 0.015 0.03
Hintonia latiflora 035 07 0.0018 0.004
Ipomoea wolcottiana 94 188 0,301 0.65
Lagrezia monosperma 14 28 0.003 0.006
Pithecellobium dulce 10 20 0.045 0.09
Plumeria rubra 3 [ 0.007 0.014
Recchia mexicana 4 8 0.017 0.034
Tabebuia chrysontha 17.5 35 0.054 0.105
Tabebuia donnell-smithii 1.5 3 0.003 0.006
Tabebuia rosea 5 10 0.011 0.021
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3.2 CRECIMIENTO DE LAS ESPECIES A LOS 60 DIAS DE CRECIMIENTO.

De las 19 especies incluidas en este estudio, a los 60 dias de crecimiento, en seis de
ellas no se presentaron diferencias significativas entre tratamientos (control, D10% y
D20%) para ninguno de los parametros evaluados. Estas especies fueron: Caesalpinia
eriostachys, C. platyloba, Ceiba pentandra, C. alliodora, C. alata y P. rubra. En el resto
de las especies los tratamientos de defoliacion tuvieron un efecto significativo en al menos
dos de los parametros estudiados.

3.2.1 Area foliar.

En cuanto al area foliar alcanzada por las 19 especies, el intervalo que se obtuvo fue
de 22.964 cm? de H. latiflora en el D20% hasta 5245.689 cm?® de I. wolcottiana en el
Di0%. Aparte de ésta ltima, otras especies que mostraron valores altos en area foliar
fueron: Cochlospermum vitifolium, G. sepium, C. pentandra y H. pallidus, Para este
parametro cinco especies presentaron diferencias significativas entre tratamientos: C.
vitifolium presentd una mayor area foliar cuando fue defoliada en un 20% con respecto a
los individuos defoliados en un 10%; en G. ulmifolia el tratamiento produjo diferencias
entre el control y ambos tratamientos defoliados, en donde estos altimos presentaron casi el
doble de area foliar que el control. Gliricidia sepium tuvo diferencias entre el control y el
D10%, al ser defoliada en un 10% disminuy6 su produccion de érea foliar. Por su parte 1
wolcottiana produjo una mayor drea foliar que en el lote control al ser defoliada en un 10%.
Finalmente, Tabebuia donnell-smithii presenté una mayor area foliar cuando fue defoliada
en un 20%, la cual no difirié del contro! pero si del D10% (Tabla 4).

3.2.2 Biomasa.

Respecto a la produccion de biomasa, I wolcottiana presentd la mayor biomasa

{64.834 g en D10%) y H. latiflora (0.14 g en D20%) (463x) la menor, Para este parémetro,
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ocho especies presentaron diferencias significativas entre tratamientos: C. vitifolium, T.
donnell-smithii, y T. rosea presentaron un comportamiento similar, en donde la defoliacion
del 20% produjo individuos con una biomasa significativamente mayor al de los individuos
en el tratamiento de defoliacion del 10%. Pithecellobium dulce y R, mexicana mostraron
pesos secos mayores en el tratamiento D20% en comparacion con el lote control,
obteniéndose valores intermedios para la defoliacion del 10%. Gliricidia sepium presemtd
diferencias entre el control y D10%, la biomasa disminuyo con el dafio en un 24%; G.
ulmifolia incrementd su biomasa significativamente hasta en un 140% en los tratamientos
Di0% y D20% en comparacion con el lote control, finalmente, /. wolcottiana incrementd
significattvamente su biomasa sdlo cuando fue defoliada en un 10% (Tabla 4).

3.2.3 Nimero de hojas y longitud del tallo.

Para el anilisis de varianza realizado para determinar la existencia de diferencias
significativas causadas por lo diferentes tratamientos de defoliacion en el nimero de hojas
y la longitud del tallo a los 60 dias de crecimiento, tenemos que solo cuatro especies
mostraron diferencias en alguno de éstos parametros (Tabla 4). G. wlmifolia presentd
diferencias en el nimero de hojas entre el control y el lote D20%, y éste Oltimo produjo
mas del 40% de hojas que el primero. [pomoea wolcottiana presentd diferencias en ambos
parametros: cuando hubo una defoliacidn del 10% o del 20%, produjo entre un 28% y 38%
mas hojas, respectivamente, que al no ser defoliada, Por otro lado, fure la Gnica especie que
presentd un efecto significativo de la defoliacién en la longitud del tallo; siendo el
tratamiento D10% el que dio lugar a una mayor longitud del tallo. Pithecellobium duice
present6 diferencias en el nimera de hojas, con una defoliacién del 10% produjo 50% mas
de hojas que el control y que el D20%. Por (ltimo, 7. rosea presenté diferencias en el

nimero de hojas entre los dos tratamientos de defoliacion, en donde la mayor cantidad de
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hojas se produjo en el D20% y la menor cantidad en el D10%, siendo intermedios los
resultados del lote control (Tabla 4).

3.2.4 Indice de 1a raiz/parte aérea (R/PA).

Solamente dos especies modificaron la asignacion de recursos a la parte aérea contra
subterranea en respuesta a los tratamientos de defoliacion: L. monosperma'y T. chrysantha;
ambas especies disminuyeron la biomasa asignada hacia las raices al ser defoliadas en un
10%; sin embargo, cuando fueron defoliadas en un 20% la asignacién de biomasa a las
raices fue estadisticamente equivalente a la del lote control (Tabla 5).

3.2.5 Tasa de asimilacion neta (TAN).

En lo que respecta a la tasa de asimilaciéon neta, diez especies presentaron
diferencias significativas como respuesta a los tratamientos aplicados. En C. mexicarnum,
G. ulmifolia y P. dulce, ambos tratamientos de defoliacién provocaron un aumento
significativo en la tasa de asimilacion neta. En Cochlospermum vitifolium, G. sepium y H.
latiffora solo se detectaron diferencias significativas entre los fotes D10% y D20%, pero
éstos no difirieron significativamente del control. La defoliacion del 20% provocd un
aumento de la tasa de asimilacién neta para las dos primeras especies, asi como una
disminucion de la misma en la ultima especie. Heliocarpus pallidus y T.donnell-smithii
aumentaron su TAN con el tratamiento de defoliacion del 20%. Jpomoea wolcottiana
presentd diferencias significativas solo cuando fue defoliada en un 10%, la defoliacion le
causo un incremento en su TAN. Por ultimo, a T.rosea dicha defoliacién le causo una
disminucion significativa de su TAN (Tabla 5).

3.2.6 Tasa relativa de crecimiento (TRC).

El intervalo de los valores de la tasa relativa de crecimiento fue de C. platyioba, con

0.015gg" d" en D20% a L monosperma, con0.166 g g d"' en D20%. Las especies con
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las TRC mas lentas fueron C. mexicanum y P. rubra; y las TRC mas rapidas fueron las de
G. ulmifolia, T.donnell-smithii y H. pallidus. Diez especies presentaron diferencias
significativas en esta variable en respuesta a los tratamientos. Pithecellobium dulce
presentd diferencias significativas para los tres tratamientos, a medida que aumentd el dafo
aumento la tasa de crecimiento; de! control a la defoliacion del 10% aumentd en un 25%,
del control a fa del 20% en un 38% y de la defoliacion del 10% a la del 20% aumentd en un
10%. Guazuma uimifolia y C. mexicarum presentaron una respuesta similar en donde la
TRC aumentd significativamente en los tratamientos defoliados, en un 63% y 55%
respectivamente. Tabehuia roseay G. sepium presentaron comporiamientos semejantes, en
donde al ser defoliadas en un 10% la TRC disminuy$ de manera significativa. Para C.
vitifolium y H. latiflora 1a tasa de crecimiento solo cambid significativamente entre los
tratamientos defoliados; la primera especie presentd un aumento y la segunda una
disminucion de su tasa de crecimiento al ser defoliadas en un 20%. Tabebuia donnell-
smithii aumento su tasa de crecimiento «;,uando fue defoliada en un 20%, pero no mostrd
diferencias significativas con respecto al lote control al ser defoliada en un 10%. En R
mexicana y H. pallidus se observaron comportamientos contrarios, la primera presentd una
disminucion en su tasa de crecimiento mientras aumenté el porcentaje de dafio, mientras
que H. pallidus aumenté su tasa de crecimiento al aumentar el nivel de defoliacion; sin
embargo, en ambos casos sdlo se detectaron diferencias significativas cuando la defoliacion *
fue del 20% (Tabla 5).

3.2.7 Area foliar especifica (AFE), indice del peso foliar {IPF), indice del peso
de la raiz (IPR), proporcion del drea foliar (PAF), e indice del peso di;l tallo (IPT).

En lo que respecta al area foliar especifica, sélo I wolcottiana presentd efectos

significativos como consecuencia de los tratamientos, mostrando un aumento del area foliar
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especifica al ser defoliada en un 20% de su area foliar (Tabla 6).

Con respecto al indice del peso foliar, hubo diferencias significativas en [
wolcottiana y T. rosea, en ambos casos la defoliacion del 10% causé una disminucion
significativa del valor del indice del peso foliar (Tabla 6).

En el indice de! peso de la raiz se presentaron diferencias significativas en. T
chrysantha y L. monosperma; en este caso las dos especies asignaron menos biomasa hacia
la raiz cuando fueron defoliadas en un 10% de su area foliar (Tabla 7).

Para la proporcion de area foliar y el indice del peso del tallo, ninguna de las

especies estudiadas presentd diferencias significativas entre los tratamientos (Tablas 6 y 7).

3.3 CORRELACIONES ENTRE LOS DIFERENTES PARAMETROS.

En lo que respecta a las correlaciones entre pares de parametros, 8 pares de ellos se
encontraron correlacionados. El coeficiente de correlacién mas alto se presentd entre la
biomasa y el area foliar (r=0.98, p<0.001) presentindose una correlacion positiva entre
éstos parametros. Se presentd una correlacion negativa entre la tasa de crecimiento (TRC)
y el peso de la semilia (PS). Por otra parte la TRC presentd una correlacién positiva con la
tasa de asimilacion neta (TAN) y la proporcion de area foliar (PAF). Por su parte la
proporcion de area foliar (PAF) presenté una correlacion positiva con el area foliar
especifica (AFE) y el indice del peso foliar (IPF). El indice del peso foliar (IPF) estuve
correlacionado con €l indice del peso del tallo (IPT)} de forma negativa y finalmente, el
indice del peso del tallo (IPT) presento una correlacion negativa con el indice del peso de la
raiz (IPR) sdlo para el tratamiento control {Tabla 8).

Las figuras correspondientes a algunas de estas correlaciones se presentan en la

discusion junto con algunas consideraciones sobre su significado ecofisiologico.
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Tabla 7. Parimetros de crecimiento de las especies estudiadas entre los 30 v los 60 dias de crecimiento. Se
presenta el promedio (n=6) ¥ % la desviacion esténdar para cada tratamiento; 0% de defoliacién (C), 10% de
defoliacién (D10%) y 20% de defoliacién (D20%). Indice del peso de Ta raiz (IPR), ¢ indice del peso del
talio (IPT). ). Las siglas entre paréniesis representan su abreviatura en inglés. 5S¢ muestran cn negritas los
casos en que s¢ presentaron diferencias significativas entre los tratamientos.

ESPECIE IPR (RWR) IPT (SWR)
C D10% D20% C D10 D20%
Caesalpinia eriostachys 5.169 0039 0156 10018 0.157 0032 0367 2003 037 0055 0362 0033
Caesalpinia platyloba 0.147 $0023 0.17 20038 0.153 10027 0387 #0.026 0391 2007 0374 20.062
Ceiba pentandra 0051 0.049 0.193 0023 0.157 1002t 0411 0018 0388 10035 0399 30.022
Celaenodendron mexicamum 0194 10045 0.154 10017 0168 20042 0203 20036 0203 10027 0205 1035
Cochlospermum vitifolium 0196 10014 21 40031 0201 $00F 0426 30013 0431 0015 0434 10.007
Cordia alliodora 0418 0076 0356 +0.06 0382 20068 0.1 0008 0093 001% 0163 +0.023
Crescentia alata 0263 0026 0254 0028 0279 10018 0252 0055 0261 10029 0253 0031
Gliricidia sepium 0181 #0026 0.168 0031 0193 10033 0297 10012 0312 #0036 0302 0.022
Guazuma ulmifolia D32 +0.055 0299 20039 0315 10063 0131 #0027 0235 20042 0233 20.039
Heliocarpus pallidus 0.191 10042 019 10034 017 0036 0255 0049 0283 10022 0287 10.021
Hintonia latiflora 0.182 10027 0177 $0.038 0172 $004 0168 30029 0172 20025 0184 H0.025
Ipomoea wolcottiana 0245 0015 0225 #0017 0214 0081 0463 #0.023 0527 10021 0495 3009
Lagrezia monosperma 0.168a +0.034 0.125b +0.019 0.14ab 0.017 G186 0034 0203 1003 0201 10021
Pithecellobium dulce 034 0027 0208 0032 0202 10025 0342 10021 0356 3003 0371 10024
Plumeria rubra 0122 4003 011 20014 011 10012 0627 10069 0608 0075 0602 0.087
Recchia mexicana 0211 0037 0.187 0034 0.173 0018 0387 003 0302 #0035 0296 0034
Tabebuia chrysantha 0213s 10029 0.17b +0028 0.18Zabt0.02t 0.176 10025 .189 10025 0181 HOWM
Tabebuia donnell-smithii 0204 0021 0231 0026 0224 #0008 02t 10012 0198 10027 021 0013
Tabebuia rosea 0.16 10016 0163 2002 0166 0.009 0255 0.002 0313 2006 0254 30012

Las diferentes letras minisculas denotan diferencias significativas entre tratamientos, segin una prueba de Tukey. Las diferencias
se consideraron significativas con una p<0.05
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Tabla 8. Cocficicntes de correlacién entre pares de parimetros para cada tratamiento. A)0% de defoliacion (C), B) 10% de
defoliacion (D10%) y C) 20% de defoliacién (D20%). Donde; *p<0.05, **p<0.01, y ***p<0.001. B, biomasa, AF, drea
foliar; PS, peso de la semilla; R/PA, indice de ralz parte aérea, TAN, tasa de asimilacion neta; TRC, tasa relativa de
crecimiento; AFE, drca foliar especifica; TPF, indice del peso foliar; PAF, proporcién de drea foliar, IPR, indice del peso
de la raiz; y IPT, indice del peso del tallo.

A) Coeficientes de correlacidn en el tratarmento 0% de defoliacién

Parametros | B AF PS R/PA TAN TRC AFE IFF PAF |IPR IPT
B x

AF (0,98 "> X

PS -0.005 x

R/PA x

TAN x

TRC 0.168 0.58*% | 0.05 0.62** X

AFE 0.45 x

PF 0.38 X

PAF 0.66** |0.67** |0.62** X

IPR 0.13 0.06 -0.03 X

PT -.036 ) §5H** -0.49* X

B) Coeficientes de correlacion en el tratamiento D10%

Parimetros | B AF PS R/PA_|TAN TRC AFE IPF PAF |IPR IPT
B X

AF D.9g*=* X

PS -0.046 X

R/PA x

TAN X

TRC 0.22 0.61** (0.19 0.59** X

AFE 0.45 x

IPF 0.29 X

PAF 0.66** [0.63** |0.56* X

IPR 0.28 0.19 0.07 ' x

IPT -035 -0.89%=* -0.3% x

C} Coeficienles de correlacion ea el tratamiento D20%.

Parametros | B AF PS R/PA_ | TAN TRC AFE IPF PAF _|IPR IPT
B X

AF 0.98%** X

PS -0.04 X

R/PA x

TAN X

TRC 0.16 £0.64** 10.16 0.56* X

AFE 0.5 X

IPF 0.26 X

PAF 0.7%** [90.67** |0.5* x

IPR 032 0.18 -0.08 X

IPT -033 -0, 85%%* -0.45 x
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1V. DISCUSION.

Con las tasas de crecimiento obtenidas en este estudio a los 30 y 60 dias, podemos
ver que en general las especies tienden a crecer mas rapido durante los primeros 30 dias de
crecimiento. En la Figura 2 podemos ver la relacion existente entre ambas tasas de
crecimiento, asi como una recta ajustada, cuya pendiente con un valor menor a uno, nos
sugiere que el crecimiento fue mayor en los primeros 30 dias. Es también en este primer
periodo cuando la mayoria de las especies ain conservan sus cotiledones. Esto sugiere que
en sus primeras etapas de desarrollo las plantulas crecen mas rapido porque cuentan tanto
con los nutrimentos proporcionados por los cotiledones, los cuales son traslocados hacia el
resto de la planta, como con aquellos que se encuentran disponibles en el sustrato. Pasados
los 30 dias las plantulas pierden los cotiledones. Solo disponen ahora de los nutrimentos
del sustrato que pueden ser muy heterogéneos y debido a ello es que reducen su tasa de
crecimiento,

El objetivo principal de este trabajo es determinar el efecto que tiene la herbivoria
en el crecimiento de las plantulas. La idea mas comin sobre el efecto de 1a herbivoria en el
crecimiento de las plantas, es que ésta les perjudica. Otra idea, menos aceptada, es que las
plantas se benefician al ser comidas a bajas intensidades, como consecuencia del fenémeno
de sobrecompensacion que presentan como respuesta a la herbivoria (Paige y Whitham,
1987). Esto es apoyado por McNaughton (1983) quien ha demostrado que el dafio puede
estimular la produccion de biomasa de la planta cuando ésta se encuentra en condiciones
dptimas y controtadas.

Una manera de cuantificar este efecto es mediante la biomasa producida por las
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FIGURA 2. TASA RELATIVA DE CRECIMIENTQ {TRC) DE LAS
ESPECIES A LOS 30 Y 60 DIAS DE CRECIMIENTO (los numeros
corresponden a la lista de la tabla 1)
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plantulas sometidas al tratamiento de herbivoria. A este respecto podemos decir que
muchas de las plantulas defoliadas presentaron una respuesta mediante un crecimiento
compensatorio. Belsky (1986), McNaughton (1983) y Maschinsky y Whytham (1989), han
reportado ya este tipo de respuesta. El primero de ellos describié basicamente como es el
crecimiento compensatorio con base en la produccién de biomasa seca total. De acuerdo
con la clasificacion hecha por Belsky (1986), tenemos que la mayoria de las especies
estudiadas en este trabajo (i4) mostraron una compensacion exacta, tres especies
sobrecompensaron y dos subcompensaren (Figura 3). Cabe mencionar aqui que el tipo de
respuesta no se vio relacionado con la tasa de crecimiento de las especies. Las especies que
presentan compensacién exacta tienen tasas de crecimiento variadas, que van desde rapidas
a lentas pasando por intermedias. De las especies que sobrecompensan dos de elias tienen
una tasa de crecimiento intermedia y la otra es de lento crecimiento. Finalmente las dos
especies que subcompensan tienen tasas de crecimiento de intermedias a lentas. Esto
sugiere que la respuesta compensatoria de las especies ante la herbivoria no depende de su
tasa de crecimiento.

En teoria aquellas especies de crecimiento rapido, debido a su gran plasticidad,
pueden responder a cambios drésticos en el ambiente méas que aquelias especies que crecen
lentamente y que tardan en responder o que se ven poco afectadas por un cambio en el
ambiente (Grime, 1979 y 1982; Grime ef al, 1986; Coley, 1983 y 1987; y Huante 1992 y
1996). Sin embargo, en este trabajo se demostré que ambos tipos de especies respondieron
de manera positiva a la herbivoria. Tanto especies de crecimiento rapido como lento
pudieron contrarrestar el dafio produciendo mas biomasa.

Si en este estudio las etapas sucesionales de las especies fueron sugeridas con base

en su tasa de crecimiento, y si esta ultima no determina el tipo de crecimiento
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FIGURA 3.TIPO DE CRECIMIENTO COMPENSATORIO QUE
PRESENTARON LAS DIFERENTES ESPECIES EN RELACION

CON SU TASA DE CRECIMIENTO (TRC).
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compensatorio que presentan las especies, entonces podemos pensar que la etapa sucesional
tampoco esta relacionada con dicha respuesta. Ha sido reportado (Nufiez-Farfan y Dirzo,
1985; Coley, 1987 y 1990 y Dirzo y Dominguez, 1995} que las especies pioneras s¢ ven
menos perjudicadas por la herbivoria que las que habitan en parches maduros del
ecosistema; esto se observa también en este estudio; sin embargo, las especies de sucesion
tardia no se ven perjudicadas.

Se ha reportado en la literatura que las plantas se ven beneficiadas con el dafio
provocado por los herbivoros (Grime, 1982; McNaughton, 1983; Paige y Whitham, 1987, y
Maschinsky y Whitham, 1989). Esto se ve reflejade en los resultados de este estudio. En
este caso tres especies se vieron beneficiadas por la herbivoria porque aumentaron
considerablemente su produccion de biomasa. La mayoria de las especies (14) aunque no
se ven beneficiadas tampoco son perjudicadas. Solo dos especies son perjudicadas:
Gliricidia sepium disminuye su produccion de biomasa con un dafio del 10% pero no con
uno del 20%; por otra parte Recchia mexicana disminuye su biomasa solo con un daiio del
20%. El caso de G. sepium es interesante, ya que la ldgica indica que si con bajos
porcentajes de herbivoria hay un perjuicio, se espera que cuando aumenta la herbivoria,
éste perjuicio sea mayor. Esto no ocurre en esta especie, con un bajo porcentaje de
defoliacion esta especie “no percibe el dafio” y no tiene una respuesta. Sin embargo,
cuando la defoliacién es del 20% la plantula lo percibe y responde de una manera positiva
compensando el tejido perdido.

En la revision realizada por Belsky {1986) se menciona que, aparte de los beneficios
que las plantas obtienen de su relacion con los animales por la polinizacion, la dispersion de
semillas, y la fertilizacion del suelo, entre otros, las plantas pueden beneficiarse de ser

comidas por los animales. En su revision, una parte de los articulos muestran evidencias de
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que las plantas se ven beneficiadas por la herbivoria al presentar un crecimiento
compensatorio.  Sin embargo, menciona que la sobrecompensacién, como el resultado de
la herbivoria, no ha sido reportada, por fo menos en pastos. En nuestro trabajo podemaos
afirmar que tres especies sobrecompensan; esto es importante, ya que la mayoria de los
estudios sobre herbivoria se han realizado en pastos o en hierbas de climas templados; y
nuestro trabajo se realizé con especies arbéreas de climas tropicales en las que al parecer, si
existe el fendmeno de sobrecompensacion.

Si bien la produccién de biomasa es un parametro importante que nos indica cémo
es la respuesta de 1a planta hacia la herbivoria, también es cierto que no es el nico. Todos
aquellos parametros que nos indiquen ¢dmo es el crecimiento de una especie también son
importantes para caracterizar su respuesta de crecimiento ante condiciones particulares.

Uno de estos pardmetros es la tasa de crecimiento (TRC). En aproximadamente el
50% de las especies estudiadas la herbivoria no modificd la tasa de crecimiento. Es
evidente el beneficio que obtienen las especies al incrementar su tasa de crecimiento. Las
altas tasas de crecimiento le proporcionan a las plantas una mayor capacidad para
establecerse y para competir por los recursos disponibles (agua, luz, minerales), asi como
una mayor capacidad para contrarrestar el ataque ya sea de herbivoros o parasitos.

En algunas plantas se da también el caso de una disminucion en la tasa de
crecimiento en respuesta a la herbivoria. En dos especies (Gliricidia sepium y Tabebuia
rosea) 1a TRC s6lo disminuye significativamente cuando pierde el 10% del é4rea foliar pero
no con el 20%, este hecho es sin duda interesante. Lo que podemos sugerir a este respecto
es que las especies “no perctben” fa perdida de ese porcentaje de area foliar; no parece ser
importante para ellas perder esa proporcién, aunque a simple visla traiga consigo una

disminucion de su tasa de crecimiento. Esto significa que ante dicha perdida no presentan
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ninguna respuesta que pueda llevar consigo un gasto energético que la planta quiza no
pueda solventar. Sin embargo, cuando la pérdida de materia fotosintéticamente activa es
mayor (20%) pueden presentar una respuesta, la cual tampoco es de gran magnitud pero es
la necesaria para contrarrestar el dafio. En el caso de Recchia mexicana, solo disminuye su
TRC cuando pierde el 20% de su area foliar, lo cual indica que soporta los porcentajes de
herbivoria reportados para la selva baja de chamela (10%, aproximadamente) (Filip ef al,
1995}, pero que cuando la pérdida es mayor (20%) entonces se ve perjudicada porque
disminuye su tasa de crecimiento. De hecho a esta especie sélo le perjudica el 20% de
defoliacion. En general, podemos decir que todas las especies aqui estudiadas soporian los
porcentajes de herbivoria reportades para individuos adultos (Filip ef al, 1995)

Una de las respuestas a la herbivoria que han sido sugeridas, es un aumento en el
crecimiento de las hojas dafiadas (Grime, 1982, McNaughton 1983 y Belsky, 1986). En
este trabajo obtuvimos que solo tres especies contrarrestan el daiio produciendo un mayor
nimero de hojas; estas son las mismas tres especies que presentaron  una
sobrecompensacion, asi que fa biomasa producida como respuesta al dafio se debe a un
incremento significativo en el ntimero de hojas producidas. Podemos decir que la
herbivoria no medifica, en general, la produccion de hojas en el resto de las especies. Por
lo tanto, probablemente se presenta en nuestras especies, sobre todo en aquellas en las que
se observé compensacion, una respuesta a la herbivoria por medio de un aumento en el
crecimiento de las hojas dafiadas

Otras dos caracteristicas importantes de las hojas que pueden modificarse con el
dafio son la proporcion de area foliar por unidad de biomasa de toda la planta (PAF), y el
grosor o la densidad de las hojas (AFE). Sin embargo en este caso, la defoliacién no

modificod ninguno de estos parametros. Sélo en el caso de Ipomoea wolcottiana, €l daiio
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foliar del 20% trajo como consecuencia que las hojas producidas después de la defoliacion
fueran mas delgadas.

La distribucion de biomasa hacia la parte aérea o subterranea (R/PA) tampoco se ve
modificada por la herbivoria. Ei ser defoliadas no implica que las especies modifiquen su
asignacion de biomasa hacia la raiz o la parte aérea de la planta. Se ha sugerido que
después del dafio la asignacion de biomasa hacia la raiz disminuye, su ramificacion
disminuye y su tamafio, en comparacion con una planta no dafiada, es menor (Harper, 1977,
Grime, 1982 y Paige y Whitham, 1987). Overbeek (1966), McNaughton (1983) y
McNaughton y Chapin (1985) por su parte, mencionan que la sobrecompensacion de la
parte aérea puede darse por una retraslocacion de la biomasa de la raiz hacia la parte aérea,
teniendo como consecuencia una reduccidn en la biomasa de la raiz. En este estudio esto
no sucedid; aiin después del dafio las plantas continuaron asignando la rpisma cantidad de
biomasa hacia la raiz y ésta no disminuy6 su tamaifio. En general, podemos decir que la
herbivoria no modifica los patrones de distribucién de biomasa de las especies. Es decir,
aunque las plantas sean defoliadas siguen asignando la misma cantidad de biomasa hacia
las hojas, la raiz o el tallo. Esto se observa en los parametros IPF, IPT e IPR, donde
practicamente no hay una modificacién de los mismos entre plantas defoliadas y no
defoliadas. Si bien esto pareceria contradictorio por el hecho de que varias especies
incrementaron o disminuyeron su biomasa, es importante recalcar que no se trata de
cantidades fijas asignadas, sino de proporciones de un total de biomasa producida. En la
figura 4 vemos como es esa asignacion de acuerdo a la tasa de crecimiento de las especies.
Vemos que no existe un patron claro con respecto a la distribucion de la biomasa, sino que
hay un patron muy heterogéneo que se debe posiblemente a caracteristicas genéticas de las

mismas especies.
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McNaughton (1983) y Belsky (1986) mencionan que el crecimiento compensatorio
se debe a una serie de cambios fisiolégicos que las plantas manifiestan al ser dafiadas. Uno
de estos cambios es un incremento en la tasa fotosintética del tejido residual, es decir, de las
hojas dafiadas. Si bien en nuestro estudio no se realizé ningln tipo de medicién que nos
reflejara directamente esta situacion, contamos con un parametro que indirectamente nos da
una idea de como se comporta la tasa fotosintética en las plantas dafiadas y no dafiadas.
Este parametro es la tasa de asimilacion neta (TAN); A]a cual nos muestra la capacidad de la
planta para producir biomasa a partir de la unidad de area foliar por unidad de tiempo; la
produccion de carbohidratos en las hojas es el resultado del proceso fotosintético. El dafio
foliar modifica la TAN de pocas especies (7), en la mayoria de las cuales (6) provoca un
incremento. Esto parece coincidir con le dicho por McNaughton (1983) y Belsky (1586),
que afirman que la tasa fotosintética de la planta aumenta al ser dafiada. Es interesante el
hecho de que aquellas especies que produjeron mas hojas como respuesta al dafio, sean
también las que incrementan su tasa fotosintética. Esto indicaria que la planta se vuelve
mas eficiente, porque al incrementar su tasa foto;intética puede producir un mayor niimero
de hojas, lo cual se ve reflejado en una mayor produccién de fotosintatos y en general en un
aumento en la tasa de crecimiento. Podemos decir entonces que a estas especies la
herbivoria les trae beneficios, o bien, que su capacidad de respuesta es alta y logran anular
el dafio recibido. Con lo dicho anteriormente podemes apoyar la teoria de que; si las
plantas, al ser dafiadas, pueden incrementar su tasa fotosintética entonces las hojas
funcionan generalmente por debajo de su capacidad y pueden ser estimuladas por la
defoliacion (Harper, 1977).

También se presentaron en este trabajo especies que no incrementan el nimero de

hojas y sélo incrementan su TAN. Esto sugiere que estas especies contrarrestan el dafio
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solo incrementando la tasa fotosintética del tejido residual (hojas que ﬁJe.ron dafiadas); es
decir, solo le sacan mas provecho a las hojas gue ya poseen y no invierten en producir més.
Esto se puede deber a que no necesitan producir mas hojas ya que con las que poseen
pueden neutralizar el dafio; o que éste les causd tales consecuencias que ya no pueden
producir mas hojas y lo (nico que les resta es incrementar la tasa fotosintética de las que ya
poseian.

Es de Hamar la atencién que los porcentajes de herbivoria reportados anteriormente
tanto del sitio de estudio como de otros ecosistemas sean muy similares (Janzen, 1981,
Johnstone, 1981; Dirzo, 1987; Nufiez-Farfan y Dirzo, 1988; Coley, 1990; Oyama et a,
1994; Dirzo y Dominguez, 1995 y Filip et al, 1995). El promedio se encuentra entre un
cero y un 15% de area foliar perdida, por lo que consideramos que los porcentajes
utilizados en este estudio bien pueden reflejar lo que sucederia en condiciones naturales.
Podemos sugerir que el beneficio que reciben las plantas al ser comidas también beneficia a
los herbivoros. La planta al compensar el dafio se vuelve tan o mas fuerte que. si no hubiera
sufrido dafio, por tanto, los herbivoros satisfacen sus necesidades sin dafar a las plantas, lo
cual sugiere que la relacion planta-herbivoro es benéfica para ambos. Posiblemente dicha
relacion se ha desarrollado como una coevolucion entre plantas y herbivoros de la cual
ambos se benefician mutuamente. El herbivoro solo come lo necesario para que la planta
no se vea afectada, se recupere y siga creciendo para seguir siendo la fuente de alimento del
herbivoro. Belsky (1986) considera gue esta coevolucion ha Hegado a tal grado que la
ejemplifica mencionando que cuando el pastoreo (ramoneo} es eliminado de las
comunidades naturales algunas especies de pastos pueden ser eliminadas.

Aunque los porcentajes de herbivoria estan calculados con base en individuos

adultos, decidimos aplicarlos a plantulas porque para este estadio de la planta no se
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encontraron datos que reflejaran esta situacion. Con los resultados obtenidos podemos ver
que no hay diferencias en la respuesta a una defoliacién del 10% o del 20%. En lo que
respecta al crecimiento compensatorio, la mayoria de las especies (15 de 19) presentaron
una respuesta similar en los dos porcentajes de defoliacion. Parece ser que la diferencia
entre uno y otro no es significativa para las plantulas. Esto puede deberse a que aunque un
porcentaje de defoliacion es el doble del otro, ambos representan un bajo porcentaje,
probablemente una respuesta diferente pudo haberse encontrado si los porcentajes hubieran
sido més grandes, por ejemplo un 50% o un 75%. En cuanto a la tasa de crecimiento pocas
especies mostraron diferencias entre un porcentaje y otro. Estas especies han sido
reportadas como de rapido crecimiento lo cual sugiere que estas especies son capaces de
percibir la diferencia entre un 10% y 20% de defoliacidn, no asi Tas de crecimiento rapido y
lento.

Se ha creado una teoria de la relacidn existente entre los parametros que nos indican
como es el crecimiento de una planta (Causton y Venus, 1981; Hunt, 1982 y 1990). De las
refaciones que obtuvimos mediante los analisis de correlacién podemos decir lo siguiente.
Existe una relacion directa entre el area foliar y la biomasa de las especies (Figura 5). Esta
tendencia también fue encontrada por Huante et af (1995) y Huante (1996). Esto nos indica
que la parte mas importante de una planta y el lugar donde se concentra la mayor parte de
su biomasa, son sus hojas; esto es logico si pensamos que es ahi donde la planta realiza los
procesos fisiologicos mediante los cuz_iles produce los fotosintatos, los cuales son
posteriormente distribuidos a toda la planta. Estos procesos fisiologicos lievan como
consecuencia un crecimiento en la planta.

Se ha propuesto que una variable importante para determinar la tasa refativa de

crecimiento (TRC) de una planta es el peso de su semilla. Varios estudios han
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documentado la existencia de una relacién inversa entre estos parametros (Grime, 1979,
Fenner, 1983; Gross, 1984; Shipley ef al, 1989; y Shipley y Peters, 1990). En este trabajo
dicha relacién existe; sin embargo, esta relacion es débil ya que los coeficientes de
correlacién son bajos (Figura 6). Un claro ejemplo de ésta situacion es Lagrezia
monosperma, esta especie posee una semilla muy pequefia (0.14 mg) y presenté la TRC
mas répida de todas las especies (0.166 g g' d"). Esto puede deberse a que ésta y otras
especies con semillas pequefias, no pueden depender tanto de sus cotiledones, porque son
muy pequeidios, por lo cual a pdrtir de su germinacion inmediatamente se disponen a crecer
rapidamente para poder capturar nutrimentos.

Otros parametros que nos determinan ¢! comportamiento de la TRC son
precisamente sus dos componentes: la tasa de asimilacion neta (TAN) y la proporcion de
area foliar (PAF) (Evans, 1972). La TRC es el resultado del producto de la PAF y la TAN
(Lambers y Poorter, 1992). Por ello se esperaria obtener una relacion directa entre la TRC
y sus dos componentes; en este trabajo se presenta esa relacién {Figuras 7 y 8). De esto
podemos decir que las plantas de crecimiento lento poseen bajas tasas de asimilacidon asi
como una baja produccién de area foliar por unidad de biomasa totat (PAF), por su parte las
especies de crecimiento rapido presentan tasas de asimilacion y produccion de 4rea foliar
altas. Esto puede estar relacionado con el hecho de que las plantas con una TRC lenta
tienen bajas tasas de recambio, es decir, sus hojas son muy longevas. Lo contrario sucede
con las plantas que crecen rapidamente.

Del mismo modo que la TRC, la PAF esta formada por dos componentes: el area
foliar especifica (AFE) y el indice del peso foliar (IPF) (Lambers y Poorter, 1992). Una
vez mas el producto de éstos tiene como resultado a la PAF, y una vez mas la relacion que

se espera es directa. En nuestra investigacion encontramos que efectivamente existe una
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relacion directa entre estos parametros (Figuras 9 y 10), esta misma relacion fue reportada
también por Huante et @/ (1995). Las especies muestran la tendencia de que a mayor
produccion de area foliar por unidad de biomasa total (PAF) hay una mayor asignacién de
biomasa hacia las hojas (IPF) y éstas son mis delg_adas (AFE). Como en esta investigacion
el tratamiento consistid en una defoliacion, esperabamos que esta relacion fuera ain mas
marcada (altos coeficientes de correlacion). Se esperaba que al ser defoliadas las plantas, la
asignacion hacia las hojas fuera mayor (IPF) al mismo tiempo que la produccion de éarea
foliar por unidad de biomasa {(PAF) aumentara, sin embargo no fue asi. Si bien la relacion
existe, ésta no es fuerte porque los coeficientes de correlacian son bajos {Tabla 8). No
podemos decir que la defoliacién modifica esta relacion, porque aunque los coeficientes de
correlacion de [os tratamientos defoliados son diferentes a los del control, la diferencia es
muy escasa.

Huante et al (1995), mencionan que la relacion existente entre el [PF, el indice del
peso del tallo (IPT) y el del peso de la raiz (IPR), debe ser negativa dado que la suma de los
tres indices debe ser igual a uno. En nuestro caso sélo se presentd la relacion negativa entre
el IPF y el IPT (Figura 11). Esto nos indica que las especies aumentan la cantidad de
biomasa asignada a las hojas a costa de la biomasa del tallo y no de la raiz. Esto podria
estar apoyado por la relacion existente entre el IPT y el [PR; donde se muestra que la
asignacion hacia la raiz no varia aunque la cantidad de biomasa asignada al tallo si lo hace
(Figura 12). Esto indica que la asignacion hacia la parte aérea depende de sus dos
componentes; el tallo y las hojas y no de la parte subterranea, la raiz.

El crecimiento de una planta estd determinado por el potencial genético heredado y
por la influencia del medio ambiente (Huante, 1992). Por ello es dificil generalizar y

extrapolar los resultados obtenidos en este experimento a condiciones naturales. En
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condiciones naturales las plantas estan sujetas a una serie de presiones como la cantidad y
calidad de nutrimentos disponibles en el suelo, la cantidad de luz, agua, espacio y desde
luego la presion que ejercen los animales en su interaccion con las plantas, y la
competencia con el resto de las plantas por los elementos ya mencionados.

Belsky (1986) menciona a este respecto, que las condiciones ambientales son
sumamente complicadas por lo que la sobrecompensacién sélo ha sido probada en
condiciones experimentales controladas y en campos de cultivo.  Si bien la
sobrecompensacion es un beneficio para las plantas a causa de la herbivoria, se dice que no
hay evidencia convincente acerca de que la herbivoria incremente la adecuacion de las
plantas en condiciones naturales (Paige y Whitham, 1987).

Creemos que en condiciones naturales las predicciones sobre el comportamiento de
las especies con respecto a la herbivoria se cumplen (Coley, 1983 y 1987, Grime, 1982).
Es decir, las especies de lento crecimiento responden de manera mas lenta a la herbivoria, y
p.or lo tanto se ven mas perjudicadas. En condiciones controladas hemos visto que esto no
sucede, sin embargo, en condiciones naturales la situacion podria ser diferente. Se ha
sugerido que los niveles de defoliacién encontrados normalmente en plantulas de Los
Tuxtlas, Ver., pueden tener un profundo impacto demografico (mortalidad y reduccion de
crecimiento) si actGan en conjunto con otras variables de la selva (“estrés” luminico y
densidad de individuos) {Zagorin, 1983). El dafio en la naturaleza no es puntual (en un
determinado momento) como fue hecho en esta investigacion, si no que es continuo; esto
puede ocasionar que junto con la tardanza a la respuesta de una planta de lento crecimiento,
s¢ incremente constantemente el dafio y la planta no sea ya capaz de recuperarse de éste.
Contrariamente, la pronta respuesta de las plantas con TRC rapidas a la defoliacién, hace

que aunque ésta sea continua, su efecto sea menos perjudicial para la planta.
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Sin embargo, existe la posibilidad de que las condiciones ambientales sean
favorables y desfavorables para especies con TRC lentas y rapidas, respectivamente, Es
decir, que una planta de lento crecimiento se encuentre en un lugar con suficientes
nutrimentos, agua, luz, espacio, y que la competencia con otras plantas por esos recursos no
sea tan intensa. En dado caso, las respuestas podrian variar y posiblemente quien saldria
victoriosa de la defoliacion seria la especie que crece lento y no la de rapido crecimiento.

Creemos que las respuestas hacia la herbivoria en condiciones naturales tendrian
ciertas tendencias, las cuales no solo dependen de la planta misma sino también de todos
los organismos que con ella s relacionan y de los recursos disponibles y limitantes en el
medio.

No se sabe ain a ciencia cierta como es el fendmeno de la herbivoria en plantulas
bajo condiciones naturales de la Selva Baja Caducifolia de Chamela. Se desconoce cual es
el indice de mortalidad que produce, cual es el porcentaje de érea foliar que pierden las
plantulas, y como son las respuestas de éstas hacia ¢l dafio. Por ello nuestro trabajo es
importante pero debe continuar con la investigaciéon de cuestiones como las ya

mencionadas.
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V. CONCLUSIONES.

Las especies evaluadas presentaron los tres tipos de crecimiento compensatorio.
Tres especies presentaron una sobrecompensacion, 14 una compensacion exacta y dos una
subcompensacion.

El tipo de crecimiento compensatorio no esta relacionado con la tasa de crecimiento
de las especies.

Las especies que sobrecompensan tienen como estrategia incrementar el nimero de
hojas para de esta manera incrementar su biomasa. .

Las especies que compensan de manera exacta no incrementan el nimero de hojas,
incrementan su biomasa al continuar el crecimiento del tejido residual (hojas dafiadas).

La sobrecompensacidn conlleva a un incremento en la tasa de crecimiento, asi como
la subcompensacion conlleva a un decremento de la misma,

La herbivoria no modifica los patrones de distribucién de biomasa total hacia las
hojz-as. el tallo o Ia raiz de las diferentes especies en estado de plantula.

En la mayoria de las especies no hay diferencias en la respuesta a una defoliacion

del 10% y una del 20%.
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