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I Presentacion

PRESENTACION

Hace mas de 30 afios Ehrlich y Raven (1965) desarrollaron un ensayo fundamental sobre
los patrones de consumo de las angiospermas por parte de los lepidopteros. Este analisis
constituyd un parteaguas en el campo de la ecologia evolutiva con énfasis en las
interacciones entre plantas y herbivoros. A partir de este estudio numerosos investigadores
enfocaron esfuerzos para elucidar los detalles de los mecanismos de defensa de las plantas
contra sus herbivoros y las presiones selectivas reciprocas de plantas y animales
conducentes al proceso de la coevolucion. Como resultado de ello, se han desarrollado
teorias que tratan de explicar en detalle la diversidad de mecanismos de defensa quimica
por parte de las plantas y el acoplamiento de los patrones de defensa, con una serie de
atributos de los mismos, sobre todo los que se refieren a la historia de vida de las plantas
(Rhoades y Cates 1976, Feeny 1976, McKey 1979, Coley et al. 1985). Entre las teorias
predominantes destaca la que establece que la disponibilidad de recursos es el factor
ambiental que determina la evolucion de las tasas intrinsecas de crectmiento en las plantas
(Coley et al. 1985). Como consecuencia de las tasas diferenciales de crecimiento, las
plantas asignan recursos hacia la defensa antiherbivoros de manera diferencial, con base en
el principio de asignacion de recursos (Cody 1974).

Debido a su caracter englobador de principios ecoldgicos, y a su aplicabilidad
evidente a los ecosistemas tropicales, caracterizados por ambientes de alta y baja
disponibilidad de luz, la teoria de Coley ef al. (1985) constituye un marco de referencia
ideal para analizar diversos aspectos de la interaccion planta-animal en las selvas tropicales.

Desde la publicacion, de este trabajo algunos componentes de la teoria de disponibilidad de
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recursos han sido puestos a prueba en estudios empiricos, pero aun faltan estudios que
verifiquen la aplicabilidad de la teoria. En el presente estudio, intento analizar algunos
aspectos derivados de la teoria mediante el analisis de la respuesta de plantas tropicales de
historias de vida contrastantes ante la herbivoria simulada experimentalmente.
Especificamente, intento analizar como especies pioneras y tolerantes dentro de una misma
familia taxonémica responden a la defoliacion en términos de su crecimiento a nivel
individual y a nivel de demografia de mddulos (representados por las hojas). En escencia,
las especies pioneras, adaptadas a ambientes de alta luminosidad (esto es, abundancia de
recursos) despliegan un crecimiento mayor que las especies tolerantes, adaptadas a
ambientes de luminosidad limitada. Siguiendo los postulados de la teoria de disponibilidad
de recursos, las especies pioneras, que hacen una inversién menor en recursos dedicados a
la defensa antiherbivoria que las tolerantes, tendran hojas menos defendidas y de menor
valor por parte de las plantas {Coley ez al. 1985, Howe y Westley 1988). Asi, ante niveles
comparables de herbivoria, se espera que el impacto sobre el desempefio de las plantas
pioneras resulten menos marcado que en las tolerantes, cuyo tejido es costoso y de mayor
valor a la planta. En este estudio exploro las respuestas a la defoliacion en especies pioneras
y tolerantes de una selva tropical en México, en términos de su crecimiento individual
(altura y diametro troncal), y de su dindmica foliar. Ante la dificultad de analizar estas
predicciones en un ecosistema tan complejo como la selva tropical, mi enfoque ha sido el
estudio de plantas en un jardin comun, aplicando tratamientos de defoliacién controlados
experimentalmente. Ademas, dada la dificultad inherente a las comparaciones
interespecificas (especies pioneras vs. tolerantes en este caso), mi estudio involucra

especies dentro de una misma familia. Especificamente, comparo tres pares de especies
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pertenecientes a tres familias predominantes de las selvas tropicales y del sitio de estudio
particular: Moraceae, Rubiaceae y Leguminosae.

En esta tesis reporto los resultados de mi investigacion en dos capitulos, uno de los
cuales se refiere al crecimiento individual y otro a la dinamica foliar. Ademas, presento un
capitulo de antecedentes como preambulo conceptual y que hara una descripcion mas
detallada de los principales temas que inciden en mi estudio: la selva tropical, la herbivoria,
las defensas de las plantas, y las teorias desarrolladas al respecto de la defensa
antiherbivoros, enfatizando la teoria de disponibilidad de recursos que es la que analizo en

este estudio.
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INTRODUCCION

Las selvas tropicales

Las selvas tropicales himedas, conocidas también como bosques tropicales perennifolios,
son los biomas terrestres mas ricos y complejos de todas las asociaciones vegetales, ya que
mantienen entre la mitad y tres cuartas partes del total de especies del planeta (Wilson
1989). Su distribucion geografica esta restringida practicamente a las zonas intertropicales
del planeta, y México marca el extremo boreal de su area de distnbucion en América
continental (Dirzo y Miranda 1991). En México la selva tropical himeda se presenta en
altitudes entre los 0 y 1000 m., aunque en algunos lugares asciende hasta 1500 m
(Rzedowski 1983). La isoterma de 0° constituye uno de los factores fundamentales que
determina la distribucion geografica de las selvas tropicales. Las selvas tienen una
temperatura media de 20 °C, y no hay un contraste considerable entre el mes mas frio y el
mas calido (ya que la variacion no es mayor de 11°). La precipitacion anual es de 1500 a
3000 mm, aunque en algunas zonas sobrepasa los 5000. En México, algunas zonas de selva
humeda como los Tuxtlas, la precipitacién anual sobrepasa a los 5000 mm.

La vegetacion de la selva tiene una estructura y complejidad definidas. Las copas de
los arboles emergentes llegan a sobrepasar los 50 m formando un dosel elevado. A partir de
ese dosel se pueden observar otros estratos como el subdosel y, a nivel del suclo, un
sotobosque formado por numerosas especies de hierbas, algunas plantas rastreras, helechos
y plantulas de los arboles de estratos superiores (Dirzo 1991).

En las selvas existe un alto nivel de variacién ambiental. Las condiciones de luz,

temperatura y humedad disponible fluctian en el espacio y el tiempo (Meave 1987). La luz



II. Introduccion

que incide en el dosel va disminuyendo a medida que atraviesa los distintos estratos del
follaje y a nivel del sotobosque y estratos bajos constituye un recurso limitante para la
germinacion, establecimiento, crecimiento y regeneracion de las plantas.

La disponibilidad limitada de luz genera numerosas adaptaciones fisiolégicas y
funcionales dirigidas a obtener o asimilar la mayor cantidad de luz (Dirzo 1991). En esta
matriz de disponibilidad luminica restringida podemos encontrar claros generados por la
caida de ramas y/o arboles, a los que esta fuertemente relacionada la historia de vida de las
plantas. En los claros hay una gran disponibilidad de recursos, particularmente de luz, la
cual es requerida en mayor o menor grado por la mayoria de las especies de arboles
tropicales en alguna etapa de su ciclo biolégico (Schupp et al. 1989). Las especies de
plantas que colonizan y dependen de los claros para su regeneracidén son las llamadas
especies pioneras. En contraste, las especies capaces de germinar en condiciones de poca
luz, en el sotobosque de la selva madura, son las especies tolerantes (Martinez-Ramos
1985). Si bien esta dicotomia es instructiva en realidad existe un gradiente de estrategias de
regeneracion entre los extremos de alta luminosidad de claros y el sotobosque cerrado y en
penumbra.

En principio, es espera que otros factores de estrés para las plantas covarien con este
gradiente de estrés luminico. Un factor de estrés adicional predominante en las selvas

tropicales es la herbivoria.

Herbivoria
La herbivoria es un tipo de interaccion planta-animal antagdnica que se refiere al consumo

de tejido vegetal por parte de animales. Existe evidencia de ello en el registro {6sil desde el
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Precambrico (McNaughton 1983) pero no es sino hasta el Cretacico superior cuando las
angiospermas y los insectos establecen una fuerte interaccion tréfica de este tipo. (Dirzo
1986). En esta historia de millones de afios, las plantas han tenido que desarrollar
evolutivamente una enorme variedad de mecanismos que las protejan de sus consumidores
(Dirzo 1985, Marquis 1991). El impacto de los herbivoros refleja un efecto negativo en la
adecuacion de las plantas en la mayoria de los estudios (Coley 1983, Dirzo 1984). Sin
embargo, también se ha sugerido que las plantas, al ser consumidas, desarrollan
mecanismos de tolerancia o incluso sobre-compensacion en términos de un mayor
crecimiento, aumento de tasas fotosintéticas y otros atributos que aparentemente aumentan
su adecuacion (McNaughton 1979, Paige y Whitham 1987).

Los herbivoros terrestres manifiestan algin tipo de selectividad basandose en la
morfologia de sus partes masticadoras y las propiedades de su sistema digestivo
(McNaughton 1983). Existen vanias clasificaciones de los de herbivoros. Una los agrupa en
generalistas que consumen casi cualquier planta y los especialistas, que restringen su
consumo a plantas de una familia, o un grupo de especies cercanas de un mismo género, o
de una sola especie (Dirzo 1985). Otra forma de clasificarlos es funcionalmente, es decir
con base al érgano vegetal que consumen. De esta forma hay organismos folivoros, que son
aquellos que s6lo consumen follaje; herbivoros rizofagos especializados en el consumo de
raices; comedores de semillas; minadores de tallos; chupadores de savia y formadores de
agallas (Tabla 1).

Ademas del aspecto cualitativo, los herbivoros consumen tejidos vegetales en
magnitudes que oscilan desde unos cuantos milimetros cuadrados de follaje hasta

defoliacion total (Dirzo 1984). La magnitud del tejido vegetal consumido es una vartable
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Tabla 1. Clasificacion funcional de los herbivoros (Modificada de McNaughton 1983).

Tejido Nombre de los  Caracteristicas Grupos taxondmicos
vegetal herbivoros
Follaje 1) Defoliadores Toman la mayor parte del  Algunos mamiferos, aves,
tejido de la hoja ortopteros, himenodpteros y
larvas de lepidépteros.
2) Minadores Consumen el meséfilo de  Algunas larvas de lepiddpteros
intersticiales la hoja e himendpteros y miembros de
la familia Agromyzidae
{Diptera)
3) Minadores Consumen solé el tejido Algunos coledpteros y
superficiales superficial, evitando lepiddpteros
lignificaciones y taninos.
Raiz Rizdfagos Poco se conoce del efecto, Larvas de insectos cradidos y
pero se intuye que el dafio  coledpteros, mamiferos de la
es grave. familia Geomycidae y
nematodos
Flores, Granivoros y Dispersan las semillas, Mamiferos, aves, reptiles y
frutos y frugivoros ayudan a la polinizacion. algunos invertebrados
semillas
Tallo Minadores de ~ Multiples dafios a cultivos  Coledpteros, lepidopteros,
tallo himendpteros y miembros de la
familia Scotilidae
Savia Chupadores Se tienen pocos datos, Homédpteros y heterépteros
pero el efecto por
consumo de savia es
considerado grave
Agallas Generan respuestas Himendpteros, homopteros y

morfoldgicas consistentes
en tejido diferenciado en

agallas (Fernandes y Price
1991)

nematodos.
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critica que, a partir de cierto umbral minimo, tiene un efecto negativo creciente conforme
aumenta (Dirzo 1984).

En términos generales la herbivoria se puede considerar como un desafio fenologico
para las plantas, con potencial de afectar su adecuacién y convertirse en un factor de
seleccion y generador de respuestas adaptativas de las plantas, tales como los mecanismos
de defensa (Marquis 1984, Dirzo 1985).

Defensa en plantas

Entre los mecanismos de defensa de las plantas se encuentra la proteccion mecénica,
quimica, fenoldgica y mutualismos defensivos. La proteccion mecénica la constituyen las
estructuras externas de defensa en tallos y hojas, como espinas, pelos glandulares y
tricomas; algunos tipos de sustancias que reducen la digestibilidad (la celulosa, la
hemicelulosa, las ligninas, los taninos y los cristales de silica) (Howe y Westley 1988). Los
mutualismos defensivos se refieren a la asociacion con otro organismo, que confiera una
proteccion contra los herbivoros (Howe y Westley 1988). La defensa quimica se refiere a la
produccion de metabolitos vegetales que pueden repeler o incluso matar a los herbivoros

- afn a bajas concentraciones (Howe y Westley 1988). Estos compuestos son llamados
metabolitos secundarios y son clasificados en dos tipos: las toxinas y los de alto peso
molecular (Feeny 1976, Rhoades y Cates 1979). Se han identificado alrededor de 100,000
metabolitos secundarios (Watterman 1994), entre los que se encuentran alcaloides,
ciandgenos, glucosinolatos, aminoéacidos téxicos, terpenoides y fenoles (Tabla 2). Ademas,
los mecanismos defensivos pueden clasificarse con base en los metabolitos secundarios, en

dos tipos: la defensa constitutiva, que se refiere a los mecanismos que estan siempre

10
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presentes en las plantas; y la inducida que se presenta s6lo después del altaque de los
herbivoros y/o patdgenos (Balwin y Karban 1997).

Tabla 2. Productos vegetales que reducen ia herbivoria y se consideran como defensas quimicas

{Tomado de Howe y Westley 1988)

Grupo quimico
(namero identificado)

Papel defensivo y modo de
accion

Descripcidn

Reductores cualitativos de la digestibilidad

Celulosa Polimeros de azicar Requiere flora intestinal para su
(un tipo basico) digestion.,
Hemicelulosa Polimeros de azicar Requiere flora intestinal para su
(un tipo basico) digestion.
Ligninas Polimero fendlico Unidos a otras sustancias
(indefinido) confieren dureza e interfieren
con la digestion.
Taninos Polimero fendlico Impiden la digestion
(indefinido) bloqueando las enzimas
digestivas, uniéndose a
proteinas e interfiriendo con la
flora intestinal.
Silice Cristales inorganicos Indigestion.,
Toxinas
Alcaloides Compuestos nitrogenados  La principal es detener la
(20,000) heterociclicos produccion y accién de DNA y
RNA.
Interfieren la neurotransmision.
Cianogenos Glicosidos que generan Detienen la respiracion
(mas de 23) cianuro (HCN) mitocondrial

Sales de potasio que
contienen nitrégeno
Glucosinoclatos
Aminoacidos toxicos

Inhibidores de las
proteinasas
(Indefinidos)
Terpenoides
(mas de 100,000)
Fenoles

Sales de potasio que
contienen nitrogeno
Producen isotiosanatos
Anéalogos a aminodcidos
proteicos

Proteinas y polipéptidos
en subunidades

Polimeros de 5 unidades
de carbono
Polimeros fendlicos

Producen desérdenes endocrinoes

Téxicos

Compiten con los aminoacidos
proteicos

Se unen a los sitios activos de
las enzimas

Multiples. Entre ellos detienen
la respiracion.

Miltiples. Destacan que inhiben
la respiracién y reducen la
fecundidad de insectos.

11



I Introduccion

Contradefensa

Los herbivoros en esta interaccién no son pasivos, pues mientras las plantas se protegen,
éstos tienen una serie de adaptaciones que les permiten romper las defensas vegetales, los
cuales estan sefialados en la Tabla 3.

Tabla 3. Métodos comtinmente utilizados por los herbivoros para manejar las defensas vegetales

(Tomado de Howe y Westley 1989)

Método Ejemplo de la modificacion

Fragmentacion, por contacto  Dientes (mamiferos); molleja (aves); mandibulas masticadoras

de los tejidos vegetales (insectos y larvas).

Rompimiento de celulosa o Expansién del area de flora intestinal (herbivoros vertebrados e

hemicelulosa insectos) y simbiosis intracelulares (insectos).

Desintoxicacion de Expansion de la flora intestinal (herbivoros vertebrados e insectos)

aleloquimicos oxidasas de funcién multiple (insectos) y simbiosis intracelulares
(insectos).

Evasion de alimento nocivo Buen desarrollo del gusto, olfato y visién combinado con un

forrajeo selectivo (todos los herbivoros).

El rompimiento mecanico tiene como principio la fragmentacién de los tejidos
vegetales, permitiendo que las paredes celulares se rompan y se obtengan los fluidos
nutritivos. Tales contradefensas se logran de varias formas, por ejemplo, el desarrollo y uso
de partes masticadoras especificamente adaptadas para ello. Un caso representativo es el de
los caballos (Equus caballus) que comen pastos ricos en silice y utilizan sus dientes con
multiples capas de esmalte; si bien los dientes se desgastan por el efecto abrasivo de los

granulos de silice, tienen la propiedad de seguir creciendo durante toda la vida de los

12
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individuos (Howe y Westley 1988). Una respuesta similar existe en el caso de la radula de
los moluscos terrestres fitofagos (Dirzo y Harper 1982). Por otra parte, el tracto digestivo
de muchos herbivoros esta habitado por varias especies de bacterias que actuan como
endosimbiontes que rompen la celulosa, 1a hemicelulosa, sintetizan las vitaminas y
desintoxican los aleloquimicos a traves de la fermentacion anaerobia. Los rumiantes, por
ejemplo, muestran numerosas modificaciones estructurales y funcionales en su tracto
digestivo, incluyendo compartimentos de gran complejidad (Howe y Westley 1988).

Mediante la endosimbioesis bacteriana se lleva a cabo también la desintoxicacion de

aleloquimicos nocivos, a través de los sistemas de oxidasas de funcién multiple (OFM). Los

OFM varian en su actividad dependiendo de la especie. La universalidad de estos sistemas
entre los insectos fitofagos indica su gran importancia para el desarrollo y evolucion del
habito tréfico de la herbivoria (Dirzo 1986).

A otro nivel, la evasion del alimento nocivo se lleva a cabo por el sistema nervioso,
en particular por los sentidos de la vista, gusto, olfato y la memoria, asi como patrones de
conducta en que éstos se combinan. Por ejemplo, las mariposas Heliconinae son capaces de
reconocer formas foliares especificas de sus plantas hospederas y evitando las de otras
especies, incluyendo las de especies cercanas (Dirzo 1986).

Dada la diversidad de patrones y estrategias de consumo del tejido vegefal por los
herbivoros, la diversidad de mecanismos de defensa de las plantas y los complejos y
diversos mecanismos de contradefensa por parte de los herbivoros, algunos investigadores
han intentado estructurar ¢stos patrones mediante el desarrollo de teorias que intentan

explicar y generar predicciones de esta interfase trofica entre plantas y animales.

13



I Introduccion

Teorias de defensa

El estudio de la herbivoria ha conjuntado numerosas disciplinas que tratan de describir esta
interaccion ecoldgica. Las teorias de defensa de plantas se han desarrollado sobre 1a misma
idea principal: cdmo desarrollaron las plantas caracteres defensivos, y como ocurre la
adaptacién consecuente por parte de los consumidores a estos caracteres. En seguida
presento una vision sintética de las mas influyentes y reconocidas, a partir del estudio toral
de Ehrlich y Raven (1964).

La Teoria de la Apariencia. Esta teoria sostiene que las plantas que son facilmente

localizadas por herbivoros, debtdo a su gran apariencia (tamafio, persistencia, longevidad,
etc.), desarrollan tipos de defensas quimicas que contrastan con los de aquellas que son
dificiles de encontrar. Esta teoria fue postulada independientemente por Feeny (1976) y por
Rhoades y Cates (1976). Las plantas que son encontradas facilmente por los herbivoros (es
decir, las plantas aparentes) deben invertir una mayor cantidad de sustancias que reduzcan
la digestibilidad y que les brinden una proteccion efectiva y persistente contra los
herbivoros generales. En contraste, las plantas diﬁcilmente localizables (i.e., las plantas no
aparentes), tienen diversas formas de “escapar” en el espacio y/o en el tiempo y pequefias
cantidades de toxinas cualitativas son efectivas contra sus consumidores (muchos de ellos
especialistas).

Estos autores argumentan que la evolucion de diferentes mecanismos antiherbivoros
y su distribucidn son el resultado del riesgo de ser descubiertos por sus depredadores, del
costo de la defensa, e incluso de la apariencia y del valor del 6rgano a la planta (McKey
1979). Por ejemplo, las hojas jovenes o plantas de etapas tempranas de la sucesion son

dificilmente localizables, por lo cual son clasificadas como no aparentes, lo que implica una



I Introduccion

baja defensa, que seria lo contrario de lo que sucederia en hojas maduras. Esta teoria
actualmente no explica en su totalidad los patrones de defensa entre diferentes grupos de
plantas, ya que generaliza el tipo de defensa con base en la capacidad de percepcion y de
busqueda del herbivoro sin tomar en cuenta la disponibilidad de recursos del ambiente, y la
dificultad de definir lo que, para los herbivoros en la naturaleza, constituye la apariencia de
manera objetiva.

La Teoria Clasica de defensa. Esta teoria, si bien es poco citada con su nombre

merece el comentario de que fue postulada por Dethier (1954) y posteriormente reelaborada
y mejorada de manera elegante por Erhlich y Raven (1964). La idea central es la de una
evolucion bioquimica, en donde las especies vegetales desarrollan compuestos secundarios
en respuesta al ataque por insectos, mientras que los insectos desarrollan sistemas de
desintoxicacion de dichos compuestos; estas respuestas de defensa y contradefensa
conducirian a un proceso de coevolucion quimica. Esta teoria, predice que hay una relacién
muy estrecha entre los grupos taxondémicos de insectos con los taxa de plantas que
consumen, dando la base para explicar porqué algunos animales consumen ciertas plantas
de afinidad taxonémica evidente y no otras, las plantas desarrollan nuevos (aunque
relacionados) metabolitos secundarios, ante lo cual los herbivoros desarrollan mecanismos
de contradefensa que anulen sus efectos. Sin embargo, esta teoria, tipicamente de énfasis
bioquimico-taxondémico y promotora de la nocién de coevolucion, explica
fundamentalmente porqué algunas plantas son comidas por algunos animales y no por
otros, sin tomar en cuenta la diversidad de formas de vida y el sindrome de caracteres
ecoldgicos coadaptativos, los cuales podrian estar asociados a caracteres defensivos

determinados genéticamente.
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La Teoria de Defensa Optima. Esta teoria fue propuesta por Rhoades en 1979. La

hipotesis central es que los animales forrajean en el sentido de maximizar su adecuacién y
que los patrones de forrajeo reflejan esta maximizacion. Es necesario hacer hincapié en los
postulados de esta hipdtesis los cuales son: i) los organismos distribuyen defensas en ¢l
sentido de maximizar su adecuacion; ii) que las defensas son costosas, en términos de la
adecuacion de los organismos, y las defensas son resultado de la distribucion de energia y
nutrientes de los organismos en sus diversas actividades metabolicas. Esta hipdtesis es de
importancia ya que por primera vez se comienza a relacionar el costo de la defensa con la
distribucién de nutrientes y la relacion que existe entre el "valor” de los érganos vegetales
la cantidad de defensas que conticne.

La Teoria de la Disponibilidad de Recursos. Esta teoria, de gran peso relativo en la

actualidad, se basa en que las capacidades defensivas de las plantas estan dadas por la
cantidad de recursos disponibles en ¢l ambiente al cual estan adaptadas para crecer y
desarrollarse (Coley et al. 1985). La teoria de disponibilidad de recursos supone que el tipo
de crecimiento, la fisiologia, la capacidad fotosintética y la disponibilidad de nutrientes
determina la cantidad y el tipo de defensa utilizado por las plantas. Esta teoria postula que
hay tres variables ecofisiologicas que determinan la defensa. 1) la disponibilidad de
recursos, 2) las tasas intrinsecas de crecimiento y 3) la asignacion diferencial de recursos
hacia la defensa dependiendo del impacto potencial del dafio por parte de los herbivoros.
Adicionalmente, la teoria considera las relaciones de carbono /nitrégeno, pero esta variable
es una propuesta mads restrictiva sobre la disponibilidad de recursos, y fue mejor
desarrollada por Bryant e al. (1985, 1987) y por Tuomi et al. (1988).

En la teoria de disponibilidad de recursos sostiene que el metabolismo propio de las
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plantas es el que rige la forma en la cual se utilizan los recursos del ambiente. Este
metabolismo esta determinado por la historia de vida de las especies, la cual, a su vez, es el
resultado de las presiones selectivas originadas por la disponibilidad de recursos en €l
ambiente al cual se estin adaptando las plantas.

La disponibilidad de recursos en el ambiente es tan heterogénea como la cantidad de
ambientes. Esto ha sido una importante presién evolutiva en los organismos lo cual ha
generado diferentes formas e historias de vida. Stearns (1976) definié historia de vida como
una serie de caracteristicas coadaptativas generadas por seleccion natural para resolver los
problemas ecoldgicos de sobrevivir en un ambiente dado. Como corolario, la teoria predice
que el nivel optimo de defensa dependera de la tasa intrinseca de crecimiento y de la
cantidad de recursos disponibles en el ambiente. Asi, conforme la tasa intrinseca de

crecimiento de la planta disminuye, el nivel 6ptimo de defensa aumenta.

Metabolismo, defensa y crecimiento vegetal.
La cantidad restringida de recursos disponibles limita la asignacion de recursos a los
procesos metabdlicos {crecimiento, defensa y reproduccion). Es razonable suponer que el
crecimiento intenso, limita el metabolismo secundario (Orians y Janzen 1974, Chapin
1991). Lo contrario se esperaria en el caso de las plantas de crecimiento lento. Con base en
esto, los escenarios de respuestas ecofisioldgicos en las plantas de las selvas se podrian
describir de la siguiente manera (Tabla 4).

En las selvas tropicales existe un alto nivel de variacion ambiental. Las condiciones
de luz, nutrientes, temperatura y humedad disponible fluctian en espacio y tiempo

(Martinez-Ramos 1985). De entre estos factores, la luz constituye el recurso fundamental
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Tabla 4. Principales caracteristicas de plantas de crecimiento intrinseco rapido y lento (Tomado de

Herms y Mattson 1992).

Caracter Pionera Tolerante
Tasa relativa de crecimiento Alta Baja
Tasa de adquisicion de recursos Alta Baja
Eficiencia en el uso de recursos Baja Alta
Asignacién a area foliar Alta Baja
Almacenamiento de reservas Bajo Alto
Tasa de recarnbio de recursos Alta Baja
Grado de esclerofilia Bajo Alto
Tasa de respiracién Alta Baja
Proporcion de la energia proveniente de la Baja Alta

respiracién para sustentar el mantenimiento

Plasticidad fenotipica Alta Baja
Habilidad competitiva en ambientes ricos en Alta Baja
Tecursos
Habilidad competitiva en ambientes limitados de  Baja Alta
recursos

Respuestas a la herbivoria

Metabolismo secundario Bajo Alto
Resistencia constitutiva contra insectos Baja Alta
Resistencia inducida contra insectos Alta Baja

para las plantas, la cual genera y moldea las diferentes historias de vida en las plantas
tropicales.

Las plantas pioneras se desarrollan en los ambientes ricos en luz, tales como los
claros. Estas plantas tienen como prioridad el crecimiento, para aprovechar al maximo los
recursos disponibles, mientras que las tolerantes se encuentran en ambientes estresantes o

limitados en recursos, asi que asignan una gran parte de los limitados recursos que obtienen
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a la defensa de su follaje, los cual resulta ser muy caro metabdlicamente.Las diferencias
entre estas formas de vida fundamentan la teoria de disponibilidad de recursos. Las plantas
de rapido crecimiento estarian restringidas casi exclusivamente a los claros, con altas tasas
intrinsecas de acumulacidn de biomasa y una alta capacidad de adquisicion de recursos en
tales ambientes ricos. De estos recursos las plantas asignan una

gran parte a la produccion de material foliar y es casi nula la asignacién al almacenamiento.
Se sugiere que en estas plantas la asignacion de recursos a la defensa debe ser baja y las
defensas deberian ser moviles y de bajo costo metabdlico (como los alcaloides y los
terpenos). Las plantas tolerantes tienen las caracteristicas contrarias, ya que al estar en
ambientes limitados de recursos, asignarian la mayor parte de sus recursos al

mantenimiento, almacenamiento y a las defensas (méviles e inmoviles) generalmente de

alto costo metabdlico (Coley ef al. 1985, Bazzaz et al. 1987, Herms y Mattson 1992) (Tabla

4).

Las predicciones de que las especies de rapido crecimiento tendrian, por
consiguiente, altas tasas de herbivoria, mayor palatibilidad y menor defensa quimica que las
especies lentas, han sido consistentes con algunos estudios empiricos (Coley 1991, 1996).
No obstante, otras predicciones tales como el costo ecolégico de la herbivoria (que se
esperaria fuese mas pronunciado en las especies de crecimiento lento (que son mas
defendidas) que en las rapidas, no se han investigado. Con base en la teoria seria de esperar
que bajo un nivel estandarizado de dafio, las especies ripidas mantuviesen un mayor
crecimiento individual o un mejor desempefio reproductivo que las especies len’;as. Estas
ideas se podrian poner a prueba analizando el crecimiento a nivel de la planta y a nivel de

los componentes de la planta, que fuesen "blanco” de la herbivoria, tales como las hojas.
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Los hechos de que i) las plantas de rapido y lento crecimiento crecen en microambientes
distintos {(claros y bosque maduro, respectivamente); ii)la herbivoria ocurre de manera
erratica entre hojas y entre individuos; y iii}la comparacion interespecifica corre ¢l riesgo de
arrojar resultados confundibles con el componente ("inercia") filogenético, hace dificil el
poner a prueba tal prediccion general. En este proyecto intento aplicar un estudio de
manipulacion experimental que evite las dificultades sefialadas, utilizando plantas de rapido

y lento crecimiento de la Selva Lacandona en México.
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HIPOTESIS Y OBJETIVOS
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HIPOTESIS Y OBJETIVOS

Los objetivos generales de este estudio fueron:

1. Poner a prueba, las predicciones derivadas de la TDR, en cuanto al impacto de la
defoliacién en plantas con tasas de crecimiento contrastantes;

2. Analizar las repuestas a la defoliacidn en términos de crecimiento individual y dinamica
foliar, en especies representativas de rapido y lento crecimiento en la Selva Lacandona,

Chiapas, México.

Con base en la Teoria de Disponibilidad de Recursos {TDR), se esperaria que el
crecimiento y la dinamica foliar de las plantas adaptadas a crecer en ambientes ricos y
pobres en recursos (luz) fuera de manera diferencial.

En el crecimiento se espera que haya un efecto negativo producto de la defoliacion
y que este efecto sea mayor en las especies con historia de vida tipica de las tolerantes
caracterizadas por el crecimiento lento. En cuanto la demografia foliar también se espera

que la defoliacién tenga un mayor efecto negativo en las plantas de crecimiento lento.
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AREA DE ESTUDIO
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AREA DE ESTUDIO

Localizacién

El estudio se llevo a cabo en la Estacién Biologica Chajul, que es parte de la Reserva
Integral de la Biosfera Montes Azules (RIBMA). La reserva esta localizada en el extremo
oriental del estado de Chiapas, delimitada por el rio Usumacinta y la frontera con
Guatemnala, siendo uno de los ultimos relictos de bosque tropical perennifolio en la
Repuiblica Mexicana, y la regiéon de mayor extension con selva humeda en el limite boreal
del continente Americano (Gomez-Pompa y Dirzo 1995). La Selva Lacandona, localizada
entre los 16°05° y 17°15* N y 90°25" y 91°45° O, actualmente cuenta con 500,000 ha,
abarcando los municipios de Las Margaritas y Ocosingo (Fig. 1). La reserva, con un area de
335,000 ha esta compuesta por dos subregiones delimitadas por el rio Lacantun. Marqués
de Comillas al este y la Lacandona al oeste (De la Maza y De la Maza 1991). La Estacion
Chajul se localiza al sur de la RIBMA, en las inmediaciones del Rio Lacantun, el cual

separa del ¢jido Boca de Chajul.

Geologia y suelos
La Reserva forma parte de la Meseta Central de Chiapas (Tamayo 1990), compuesta
esencialmente de areniscas, lutitas, margas del plioceno y materiales igneos. Predomina el
relieve carstico, derivado de roca caliza y de procesos geoldgicos de tension y comprension,
que formaron las tres serranias que surcan la reserva en direccion NW-SE (Gomez-Pompa y
Dirzo 1995).

Existe un gradiente altitudinal de los 300 a los 1500 m. La mayoria de las sierras son

escarpadas y con cafadas de pendientes abruptas.
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Existen tres tipos de topoformas: mesetas y valles, planicies y lomerios, y relieve de
tipo aluvial. Las mesetas y valles cubren la mayor parte de la reseﬁa y corresponden a la
zona montafiosa. Las planicies y lomerios son de baja altitud y el relieve aluvial se ubica
principalmente en las margenes de las corrientes hidrolédgicas.

En la selva existe una gran variedad de suelos que corresponden a las diferentes
formas del relieve. Predominan los suelos de litosol en las areas montafiosas de la parte
occidental de la reserva. En las reas relativamente planas predominan regosoles, luvisoles
y vertisoles con alto contenido en materia organica; en las areas mas bajas de terrenos
planos se localizan los suelos mas profundos de texturas arcillosas (Gomez-Pompa y Dirzo

1995).

Hidrografia

La reserva forma parte de la region hidrologica denominada Grijalva-Usumacinta, la mas
extensa del pais, dividida en cuatro cuencas: Usumacinta, Salinas, Chixoy y Lacantun. El
rio Usumacinta sirve como limite internacional entre México y Guatemala, ademas de ser la
corriente mas importante en México por la cantidad de agua que transporta (Mendoza
1997). La totalidad de la reserva se ubica principalmente en la subcuenca del Lacantun.

Los rios no son los 1inicos sistemas acuosos que se presentan en la zona, ya que
existen numerosos lagos permanentes de tipo carstico. Los cuerpos de agua mas
importantes de la reserva son las lagunas El Ocotal, El Suspiro, Ojos Azules, Miramar y
Lacanj4, aunque especificamente en la Estacién Chajul no se encuentran cuerpos de agua de

magnitud comparable.
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Figura 1. Ubicacién de la Selva Lacandona en el estado de Chiapas, de la Reserva Integral de la
Biosfera Montes Azules, y de la Estacién Biologica Chajul.
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Clima
El clima predominante es el calido-humedo (Garcia 1988), que se caracteriza por
presentar una temperatura media anual superior a los 22°C y una temperatura en €l mes mas
frio de al menos de 18°C. Las condiciones climaticas estan fuertemente determinadas por
los vientos alisios que dominan el area durante el verano y el otofio, y por los contralisos y
las masas de aire polar ("nortes") que prevalecen de noviembre a enero y parte de la
primavera.

En general las lluvias son abundantes, subtipo f(m). La precipitacién media anual es

de 3,800 mm vy la del mes mas seco es de 20 mm.
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Figura. 2. Climograma de la Estacion Chajul. Los datos son valores promedio de 1990-1995 (R.
Frias, datos no publicados.).

Vegetacion
Se reconocen doce tipos de vegetacion segun Miranda y Hernandez-X (1963). Se ha
registrado mas de 500 plantas vasculares (Rzedowski 1983), y en ¢l mas reciente estudio

floristico sobre la Lacandona se incluyen un total de 3400 especies de plantas vasculares
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(Martinez et al. 1994).

De los tipos de vegetacion presentes en la reserva, la selva alta perennifolia cubre la
mayor parte de la reserva y de la estacion Chujul, y se distribuye de los 100 a 900 m. en
relieves con suelos abruptos y someros. Los arboles alcanzan los 60 m con dominancia de
las siguientes especies: Terminalia amazonica, Lonchocarpus sp, Swietenia macrophylla,
Cedrela odorata, Brosimum alicastrum, Dialium guianense, Manilkara sapota, Gautteria
anomala, Vatairea lundelli, Pseudolmedia oxyphyllaria, Quararibea funebris, Bernouilla
flammea, Sterculia apelata, Castilla elastica, Alchornea latifolia, Cymbopetalum
penduliflorum y Licania platypus. En las zonas de claros recientes y de perturbacion
destacan Schizolobium parahybum y Cecropia peltata.

Las Moraceae y las Leguminoseae son las familias mas predominantes, ya que con
frecuencia algunos de sus miembros alcanzan una abundancia notable, al grado que en
algunas zonas producen asociaciones vegetales denominadas por especies de estas familias,
como la selva de ramon (Brosimum alicastrum) o de plumillo (Schizolobium parahybum).

La mayoria de los troncos de los arboles que tienen diametro a la altura del pecho
(d.ap.)deentre 50y 100 cm. En Chajul, el numero de troncos con un d.a.p. mayor a los 2.5
cm es de 170 en 1000 m? (R. Dirzo, com. pers.)

Los arboles en general son bastante rectos y con copas que pueden alcanzar de 40 a
mas de 50 m de altura, aunque hay excepciones que pueden llegar hasta mas de 50 m (Dirzo
1991). Las numerosas copas de los arboles forman un dosel al que le siguen en orden
descendente varios estratos hasta llegar al piso de la selva.

La luz es el recurso limitante, pues conforme atraviesa los diferentes estratos del

dosel, va disminuyendo su disponibilidad, debido a estas condiciones de luz, ¢n la selva
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prospera una enorme variedad y cantidad de plantas lefiosas, no lefiosas, epifitas,
hemiepifitas, y lianas. La selva en el sitio de estudio es un bosque muy denso y alto,
conformado por un gran numero de especies arboreas, sin que ninguna de estas tenga una
dominancia definitiva, excepto en algunas asociaciones locales de distribucion restringida.

La fauna juega un papel muy importante en la estructura y composicion de la selva
(Dirzo y Miranda 1991). La Lacandona es el ultimo refugio para animales en peligro de
extincidn y endémicos (Gomez-Pompa y Dirzo 1995).

Segun Mendoza (1997), el porcentaje de especies presentes en la Selva Lacandona,
comparado a nivel nacional, en el caso de varios grupos, excede el 10%, lo que reafirma la
importancia de este ecosistema como uno de los principales componentes que confieren a

México la categoria de pais megadiverso.
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SISTEMA DE ESTUDIO

Especies de estudio

Las especies para el estudio fueron seleccionadas con base en el criterio de que
pertenecieran a familias taxondmicas que tuvieran representantes de las dos historias de
vida, pioneras y tolerantes (de crecimiento rapido y lento, respectivamente)}, y que a su vez
tuvieran la misma forma de vida (arboles, arbolillos). Las familias que ofrecian estas
posibilidades y que se seleccionaron fueron las Moraceae, Leguminosae y Rubiaceae, y a la
vez sus especies pionera y tolerante fueron, respectivamente: Castilla elastica y Brosimum
alicastrum; Schizolobium parahybum y Lonchocarpus guatemalensis, y Psychotria sp. y
Psychotria chiapensis.

La descripcion general de las especies que enseguida presento esta basada en Ibarra-
Manriquez (1985) y Pennington y Sarukhén (1968), con excepcidn de Psychotria sp. ya que
hasta el momento, no se ha descrito formalmente. No obstante, para los fines de este
estudio, se tiene la seguridad de que la historia de vida que presenta es pionera, ya que

solamente se le encuentra regenerando en claros (S. Sinaca, R. Dirzo, R. Frias, com. pers.).

Familia Moraceae

Castilla elastica Cerv. Es una especie pionera, caracteristica de claros y areas perturbadas,
comunmente empleada por la cantidad de latex que secreta, lo que le confiere el nombre
comun de “hule”. Es un arbol monopddico de hasta 25 m de altura y un d.a.p. de 60 cm. El
tronco derecho, con ramas muy separadas entre si, su corteza es lisa a ligeramente fisurada
con abundantes lenticelas dispuestas longitudinalmente. La copa es abierta y piramidal. Las
hojas son simples con abundantes pelos y un cierto grado de esclerofilia. El follaje presenta

dafio por larvas de lepidopteros y ortépteros. Los arboles pierden sus hojas entre enero y
31
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mayo, excepto en zonas hiumedas; florecen de mayo a junio y fructifican en julio. Su
distribucion es desde ¢l norte de Puebla a Veracruz, sur de Tamaulipas, San Luis Potosi,
hasta Yucatan. Por el Pacifico, desde Nayarit hasta Chiapas.

Brosimum alicastrum Sw. Es una especie tolerante, abundante, que recibe el nombre
comun de “ramoén”, utilizada localmente tanto por su madera como por su follaje que sirve
de forraje. Es un arbol de hasta 40 m de altura y d.a.p. hasta de 1.5 m. El tronco es derecho
con contrafuertes grandes y bien formados. La corteza es lisa o frecuentemente escamosa,
con abundante exudado blanco. La copa es redonda y uniforme. Las hojas son simples, con
un acumen pronunciado. El color del envés suele diferir al del haz. Utilizadas localmente
como forraje para ganado, las hojas jovenes son atacadas por agallas. Las agallas son
persistentes y son generadas por rupturas en la lamina foliar e infeccion por patogenos.
Cuando las agallas maduran las laminas de las hojas quedan perforadas, a veces
considerablemente (R. Dirzo, com. pers.). Ademas de las agallas ocasionalmente el follaje
es atacado por larvas de lepidépteros (R. Dirzo, com. pers.). Generalmente es una especie
pérennifolia; los arboles florecen principalmente de diciembre a febrero, y los frutos
maduran de marzo a mayo. Su distribucién en el Golfo de México va desde Tamaulipas

hasta Quintana Roo y Yucatan, y por el Pacifico desde el centro de Sinaloa hasta Chiapas.

Familia Rubiaceae

La descripcion de Psychotria sp. ain no esta formalmente realizada, por lo que los datos
aqui presentados se derivan de observaciones personales, y de datos proporcionados por R.
Dirzo, S. Sinaca y R. Frias. Lo mas importante para fines de este trabajo es que, esta €s una
especie demandante de luz. Tipicamente se le observa regenerando en claros, bordes u

orillas de caminos, mientras que no se observan plantulas o individuos juveniles en la selva
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madura. Los individuos despliegan un hébito caracteristico de las especies pioneras, entre
las que destacan su rapido crecimiento. Los arboles de esta especie son pequefios, de 3-7 m
de altura y 10-15 cm de d.a.p.

El tronco es recto con corteza lisa y con lenticelas claras. Las hojas son simples,
ovaladas, de color claro en las juveniles y obscuro en las adultas. El follaje frecuentemente
es consumido por larvas de lepiddpteros, con mayor frecuencia en época de lluvias. El dafio
es causado principalmente en el follaje juvenil y llega a ser considerable. Las plantas
producen hojas todo el afio, caedizas, en caso de daito. Su distribucion no esté descrita.

Psychotria chiapensis Standl; por su parte, es un arbolillo tipico de sotobosque,
tolerante a la sombra a lo largo de su ciclo de vida. Con frecuencia alcanza densidades muy
altas a nivel. Su distribucién es claramente agregada. Mide de 3-7 m de altura y su d.a.p. es
de 10-25 cm, con tronco cilindrico recto, corteza lisa, parda, con lenticelas poco evidentes.
La copa es redondeada, densa; las hojas son simples y opuestas. El follaje es consumido por
larvas de lepidépteros y coledpteros adultos (R. Dirzo, com. pers.). Produce hojas de marzo
a abril; florece de mayo a junio y fructifica de diciembre a enero. Se distribuye en el Golfo
de México, desde San Luis Potosi, Puebla, Veracruz hasta Tabasco, y por el Pacifico se

encuentra en Oaxaca y Chiapas; ademas se le encuentra desde Belice a Panama4.

Familia Leguminosae

Schizolobium parahybum (Vell.) Blake; es una especie demandante de luz, que se
distribuye en los claros de la region Lacandona, llegando incluso a formar manchones que
reciben el nombre de bosques de “plumillo”, su nombre comun. Es una especie restringida
a zonas de precipitaciones mayores a 2800 mm anuales. Mide 35 m de altura y tiene un

d.a.p. de hasta de 1 m. La corteza es lisa y muy finamente fisurada, con abundantes
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lenticelas distribuidas horizontalmente. Las hojas son compuestas, bipinnadas y son
consumidas por varias especies de larvas de lepidopteros. El arbol es caducifolio en la
época de secas (marzo a mayo), al mismo tiempo que florecen. Se distribuyen desde el sur
de la sierra de Naolinco, en el norte de Oaxaca, centro de Veracruz, hasta Chiapas y
Tabasco.

Lonchocarpus guatemalensis Benth; por su parte, es una especie tolerante a la
sombra que recibe el nombre comin de “palo de gusano”. La madera es usualmente usada
en la construccion y carpinteria local. De la corteza se extrae rotenona, un alcaloide muy
usado para la fabricacién de insecticidas; es también utilizada como barbasco para pesca.
Arbol de 15-25 (-35) m de altura y un d.a.p. de 40-70 (-100) cm. El tronco es recto y
cilindrico, con contrafuertes insinuados. La corteza es lisa y parda y en ocasiones con
cicatrices. La copa es irregular abierta. Las hojas son compuestas, dispuestas en espiral.
Usualmente es comida por larvas de lepiddpteros y por coledpteros, y en menor medida por
hemipteros (R. Dirzo, com. pers.). Es caducifolio antes de la floracion y sus hojas jovenes
son mas palidas que las maduras. La floracion ocurre de marzo a mayo y su fructificacion
de julio a septiembre. Se distribuye en el Golfo de México desde Veracruz a Campeche y
Quintana Roo, y por el Pacifico desde Sinaloa hasta Chiapas; ademas, se encuentra desde

Belice a Panama.
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EFECTOS DE LA DEFOLIACION SOBRE EL
CRECIMIENTO VEGETAL

Introduccién

El crecimiento es el incremento en biomasa, talla o tamafio de un individuo, el cual casi
siempre esta asociado con un incremento en la complejidad de la organizacion del
individuo. No importa cuan grande o pequefio un individuo pueda ser, el crecimiento
implica elongacion o division celular, el cual es irreversible (Salisbury 1992). El
crecimiento es parte del metabolismo activo de las especies, tal como lo son la defensa, el
mantenimiento, el almacenamiento y la reproduccion. Todos estos componentes del
metabolismo y desarrollo de los individuos estan regidos por la efectividad con la cual los
recursos del ambiente son capturados por los organismos y por cémo son adquiridos los
materiales y la energia a través de la fotosintesis. El crecimiento esta determinado por el
genotipo y sus interacciones con el ambiente. La tasa de crecimiento es producto de la tasa
a la cual los recursos son capturados y de la eficiencia de su conversion a tejido. Existen
generalizaciones de la tasa de crecimiento de las especies de acuerdo a sus habitats
particulares o a sus afinidades taxonémicas y ecologicas. De acuerdo con la clasificacion de
Grime (1979) las tasas maximas de crecimiento en plantas estan asociadas con la cantidad
de recursos disponibles en €] ambiente.

El crecimiento implica proliferacion de tejidos, el cual es sensible a la
disponibilidad de recursos, por ello el crecimiento no es uniforme, sino periédico. En las
selvas tropicales, donde las variaciones ambientales son por lo general homogéneas, no
existen ritmos tan marcados como en las zonas templadas (Coley y Aide 1991; Coley y

Barone 1996), pero si una marcada diferencia en la disponibilidad de recursos, la cual ha
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VI Efecto de la defoliacion sobre el crecimiento vegetal

fijado adaptaciones tanto por procesos evolutivos, como ecologicos, y dio como resultado
las diferentes historias de vida de los organismos.

Muchas son las formas de interpretar el crecimiento. Generalmente, en términos
fisiologicos, se utilizan las tasas relativas de crecimiento (TRC) y la tasa neta de
asimilacion (TNA). La cuantificacion de estas dos formas necesita medidas destructivas de
peso seco, por lo que no son empleadas en estudios de campo, en los que se requiere tener
diferencias de crecimiento de los individuos a diferentes tiempos. Alternativamente, se
pueden tomar medidas del crecimiento que no se basan en el peso, pero que describen el
despliegue de biomasa de manera ecolégicamente relevante. Tales medidas incluyen el
incremento ¢n altura y diametro troncal.

Un desafio ambiental para la capacidad de crecimiento de las plantas es la
defoliacion. La defoliacion es la remocion de material fisiolégicamente activo por parte de
los herbivoros. Aunque existen estudios que demuestran que la defoliacion puede ser
benéfica (McNaugthon 1979; Paige y Whitham 1987), la mayoria de los estudios
demuestran que la herbivoria puede tener un efecto negativo en la adecuacion de las
plantas, reduciendo el crecimiento vegetativo de los mismos {Coley 1983, Dirzo 1984,
Marquis 1984, Nuiiez-Farfan y Dirzo 1991).

El crecimiento de las especies esta limitado por la disponibilidad de recursos en el
ambiente. De este modo las plantas localizadas en ambientes pobres en recursos, poseen
tasas de crecimiento y fotosintéticas bajas y una baja capacidad para almacenar los
recursos, aun en condiciones ideales (Whitham ef al. 1991). Se sugiere que en estas
especies el costo de producir y mantener tejido vegetativo es muy alto, por lo cual deben
tener adaptaciones para reducir la pérdida de tejido por herbivoria, invirtiendo gran parte de

sus recursos a la defensa {Coley 1985). Por otro lado, las especies de rapido crecimiento
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Vi, Efecto de la defoliacion sobre el crecimiento vegetal

prosperan en ambientes ricos en recursos y, experimentan altas tasas de crecimiento y
fotosintéticas y tienen una gran capacidad de remplazar el tejido vegetativo. Estas especies
invierten la mayor parte de sus recursos al crecimiento, por lo que se sugiere que la
asignacion a la defensa es bajo (Coley 1985).

Las especies tropicales con diferentes historias de vida tienen diferentes tasas de
crecimiento relacionadas a la disponibilidad de recursos. Asi, las especies pioneras, que se
encuentran en ambientes ricos en recursos, tendran altas tasas intrinsecas de crecimiento,
mientras que las especies tolerantes tendrian bajas tasas intrinsecas de crecimiento. Estas
caracteristicas estarian intimamente relacionadas a la inversion en defensas, las especies
rapidas estarian seleccionadas para hacer inversiones bajas en las defensas, dada su
capacidad de remplazar tejido. Lo contrario se esperaria en las especies tolerantes que
exhiben un crecimiento lento (Coley et al. 1985). En este capitulo de busca determinar si,
bajo condiciones homogéneas de recursos, especies con diferente historia de vida y por lo
tanto de capacidad de crecimiento contrastante (i.e., rdpido y lento) son afectadas de
manera diferencial por la defoliacion. Especificamente intento poner a prueba la prediccion
derivada de la teoria de disponibilidad de recursos (Coley ef al. 1985) de que en las
especies de crecimiento rapido, con baja inversion en la defensa, y con una mayor
capacidad para remplazar el tejido vegetativo {(hojas), el impacto de la herbivoria
(defoliacién experimental controlada) sobre el crecimiento seria menor que en las especies
tolerantes y de lento crecimiento. La dificultad inherente a un estudio de comparacion
interespecifica (i.e. especies tolerantes vs. especies pioneras), donde el arrastre filogenético
pude ser el determinante de la respuesta, se intenta aliviar mediante la comparacion de
especies en pares (lenta vs. rapida) dentro de una misma familia taxonémica. Con el fin de

analizar la posible consistencia de resultados, se analizan tres pares de especies,
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pertenecientes a tres de las familias mas importantes en el sttio de estudio, y en las selvas

neotropicales en general.

Método

Se localizaron en su ambiente natural 35 individuos de menos de 1m de altura de cada una
de las especies seleccionadas. Estas plantas fueron marcadas, extraidas y puestas en bolsas
de plastico con suelo del sitio de extraccion para ser transportados a la Estacion Bioldgica
Chajul en la que permanecieron en aclimatacién en bolsas de plastico de diciembre de 1995
a febrero de 1996.

Simultdneamente a la aclimatacién de las plantas se localizé un claro natural, que
funciono como jardin comun albergando el disefio experimental. El claro se localiza a
aproximadamente a 100 m al sur de las instalaciones de la estacion. El tipo de suelo que
presenta el jardin comun es de tipo aluvial. El claro fue chapeado en un 4rea de 16x16m
(256 m?), subdividido en una cuadricula de 1 m? dando un total de 225 puntos,
considerando un metro alrededor del cuadro principal para disminuir el efecto de borde. Las
plantas experimentales fueron transplantadas al claro (en febrero de 1996), colocandolas de
manera aleatoria en los puntos de la cuadricula (Fig. 3).

La introduccion de las plantas se hizo en marzo de 1996 para la moraceas y
leguminosas y en mayo de 1996 para las rubiaceas.

Posterior a la introduccién de las especies en el jardin comun, se procedio a aplicar
los tratamientos consistentes en i) defoliacion al 50% vy ii) testigo. Para el primer caso, a

todas las hojas se les cortd con tijera el 50% del area, dependiendo de las caracteristicas de
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Figura 3. Preparacién del Jardin comun, en la Estacién Biol6gica Chajul, para la introduccion de las

plantas experimentales (foto N. Barajas, diciembre 1995).

las hojas el corte fue transversal excepto en Schizolobium parahybum el cual se realizd
longitudinalmente. Posterior a la defoliacion las plantas fueron asperjadas con insecticida
para evitar que el dafio natural alterase el tratamiento de defoliacion deseado. A las plantas
testigo se les mantuvieron sus hojas intactas y se asperjaron con insecticida al mismo
tiempo que a las defoliadas se les asperjo el insecticida (Fig. 4).

La defoliacion fue aplicada periédicamente, segun ¢l calendario que se muestra en
1a Tabla 5. El insecticida seleccionado fue Folidol (Bayer) (a las concentractones sugeridas
por la marca), ya que al ser un insecticida de contacto su composicion quimica no afecta el
metabolismo de las plantas (Frias 1997). El insecticida fue asperjado de acuerdo a la
cantidad de lluvia, de la forma que en los meses de lluvias intensas la aspersion fue cada 15
dias, mientras que en épocas de secas fue cada cuatro semanas. El volumen asperjado de
insecticida en las plantas defoliadas fue el mismo que el aplicado a las plantas testigo.
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Extraccion de los individuos Localizacién de un claro
de sus ambientes para transplante comun
v v
Transporte a la E. B. Chajul Preparacion del claro
v v
Cuadricula de 1m x
Reposo 1m dejando 1 m por

lado, para reducir el
efecto del borde

v

Seleccion aleatoria de los individuos
para los tratamientos

— ¥ T

Tratamiento 1 Tratamiento 2 Tratamiento 3
Defoliacion 0% defoliacion 0%
50% con con insecticida defoliacion sin
insecticida insecticida
Introduccién aleatoria de los individuos en puntos de la cuadricula
v
Trabajo de campo
v

— | Periédicamente

Asperjar insecticida
| T1. Defoliacion 50% con insecticida
T2. Befoliacion 0% con insecticida

Mediciones de crecimiento:
- p | *Altura (cm)
*Diametro basai

L p | Dinamica foliar

Figura 4. Diagrama del plan de trabajo empleado en ¢l proyecto.
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VI Efecto de la defoliacion sobre el crecimiento vegetal

Los datos que se tomaron como atributos del crecimiento fueron altura (del suelo al
meristemo apical mas alto) y diametro basal del tronco (siempre medido al nivel del suelo).
Las mediciones se hicieron a lo largo de un afio (ver Tabla 5). Los datos obtenidos fueron
analizados de dos formas para cada una de las especies, 1a primera como crecimiento en 1os
atributos seleccionados (altura y didmetro), y la segunda forma como el incremento
(medida final / medida inicial) en altura y didmetro. Para el primer caso los datos se
analizaron mediante un analisis de varianza con medidas repetidas, utilizando el médulo
GLM (que permite evaluar modelos lineales) del programa SAS (SAS Institute, ver. 6.03),
y para el segundo caso se utilizo el mismo tipo de analisis pero sin la opcion de medidas

repetidas.

Resultados
Andlisis general. Como era de esperarse, el factor tiempo resulté altamente significativo,
para todas las especies del estudio (Tabla 6). Asi mismo no se encontré un efecto

significativo de la interaccion tiempo x tratamiento en ninguna de las especies (Tabla 7).

Tabla 6. Analisis de varianza con medidas repetidas (Manova), segin la prueba estadistica de Wilk's

Lambda para el efecto del tiempo en las especies del estudio.

Especie Valor F Df P
Castilla elastica 0.018 48.5 15 0.0001
Brosimum
alicastrum *

Psychotria sp. 0.019 26.67 15 0.0001
Psychotria 0.010 18.02 15 0.0179
chiapensis

Schizolobium 0.004 114.23 15 0.0001

parahybum

Lonchocarpus 0.004 86.69 15 0.0001

guatemalensis

* para Brosimum alicastrum no fue posible esta evaluacion debido al namero de datos.
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Tabla 7. Analisis de varianza con medidas repetidas (Manova), segin la prueba estadistica de Wilk's

Lambda para el efecto del tiempo x tratamiento en las especies del estudio.

Especie Valor F Gf P
Castilla elastica 0.26 1.5 15 0.28
Brosimum
alicastrum *

Psychotria sp. 0.17 2.45 15 0.1
Psvchotria 0.11 1.55 15 04
chiapensis

Schizolobium 0.32 0.97 15 0.54
parahybum

Lonchocarpus 0.08 4.37 15 0.03

guatemalensis

* para Brosimum alicastrum no fue posible esta evaluacion debido al nimero de datos.

Para el analisis de los incrementos, para todas las especies excepto Brosimum
alicastrum en ambos atributos y Schizolobium parahybum en didmetros, un se manifestaron
diferencias significativas entre tratamientos (Tabla 8).

Tabla 8. Prueba de Scheffe para el incremento en altura y didmetro para cada una de las especies.

Donde D= diferencias significativas entre tratamientos (7=0.05) y ND= no diferencias entre

tratamientos.
Especie Incremento en Altura Incremento en Diametro
Castilla elastica ND ND
Brosimum alicastrum D D
Psychotria sp. ND ND
Psychotria chiapensis ND ND
Schizolobium parahybum ND D
Lonchocarpus guatemalensis ND ND

Crecimiento de las dos especies de Mordceas. El crecimiento en altura de la especie
pionera, Castilla elastica, fue de mas del doble, que el de la especie tolerante, Brosimum

alicastrum (Fig. 5 a y b). Este resultado coincide con ¢l esperado segun la historia de vida
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Vi, Efecto de la defoliacion sobre el crecimiento vegetal

de las especies. El crecimiento (medido como altura). de C. elastica muestra que los
individuos no defoliados crecieron mas que los individuos defoliados, siendo las
diferencias entre estos significativamente diferentes a partir de los 91 dias de muestreo
(P=0.037), aunque las plantas de ambos tratamientos iniciaron con una altura promedio
estadisticamente indistinguible (P=0.96) (Fig. 5 a). Para el ultimo registro, a los 253 dias,
las plantas no defoliadas resultaron ser un 35% mas altas que las defoliadas (i.e., 252 vs.
165.5 cm).

En la especie tolerante Brosimum alicastrum, los individuos también comenzaron
con alturas comparables (P=0.24), y de igual forma, conforme pasaba el tiempo, las plantas
no defoliadas alcanzaron una mayor altura que las defoliadas (Fig. 5 b), mostrando
diferencias significativas hasta el séptimo muestreo (172 dias). La variacidn en el
crecimiento entre los individuos fue mayor en los individuos no defoliados.

El crecimiento en diametro basal resulté afectado significativamente en ambas
especies (Fig. 6 a y b). Tanto los individuos de la historia de vida pionera, como los de la
tolerante inicialmente tenian didmetros comparables (P=0.36 y P=0.77, respectivamente).
La especie pionera C. elastica, mostré diferencias a partir de los 78 dias de aplicarse el
tratamiento de defoliacidn, y los efectos se mantuvieron hasta el final del experimento, en
el que las plantas no defoliadas alcanzaron en promedio un diametro de 6.16 cm mayor que
las plantas defoliadas (P=0.03).

El diametro en la especie tolerante, también se vio afectado por el tratamiento, y las
diferencias comenzaron a ser significativas a partir de los 148 dias (Fig. 6 b), siendo mayor

en los individuos testigo. Para el final de] estudio, a los 256 dias, la diferencia en didmetro
en B. alicastrum, era notoria entre los dos tratamientos: 1.29 cm en promedio para los

testigos y 0.84 cm para los defoliados (P=0.0005).
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Figura 5. Crecimiento en altura en las dos especies de Moraceas, Castilla elastica (a) y Brosimum
alicastrum (b), bajo los dos tratamientos de defoliacién (® testigo, A 50% defoliacion).medio
(zEE) (*P<0.05) (GLM SAS Institute, ver. 6.03).
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~
3

(b)

Figura 6. Crecimiento en didmetro en las dos especies de Moraceas, Castilla elastica (a) y
Brosimum alicastrum (b), bajo los dos tratamientos de defoliacién (® testigo, A 50%
defoliacién).medio (£EE) (*P<0.05) (GLM SAS Institute, ver. 6.03).
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El incremento en los dos atributos (altura y didmetro) fue significativo para la

especie tolerante (Fig. 7a), mientras que para la especie pionera (Fig. 7b) no. El incremento

fue mayor en los individuos no defoliados y de igual forma en la especie con historia de

vida pionera.

Incremento Altura Af/Ai
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incremento en Diametro Df/Di
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3.245
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Figura 7. Graficas de incrementos en altura (a) y diametro (b), en las especies de la familia
Moraceae, CAEL (Castilla elastica) y BRAL (Brosimum alicastrum). T1 corresponde al

(®)

tratamiento de defoliacidn y T2 al tratamiento al testigo.
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Crecimiento de las dos especies de Rubidceas. El crecimiento en altura de la especie
pionera, Psychotria sp., no fue mayor que el de su contraparte tolerante Psychotria
chiapensis (Fig. 8 a y b). La especie pionera, Psychotria sp., que inicia con alturas
comparables (P=0.31), mostrd un incremento de altura mayor en los individuos testigo, a
partir de los 70 dias (P=0.02), el cual se mantuvo durante todo el estudio (Fig. 8 a),
alcanzando alturas finales de 146.16 y 213.16 c¢m (plantas defoliadas y control,
respectivamente. ).

En contraste, 1a especie tolerante, Psychotria chiapensis, que inicié ambos
tratamientos con una altura promedio estadisticamente indistinguible (£=0.83), no
manifiesta ningin efecto causado por la defoliacion, en los 276 dias que tuvo de duracion el
estudio aunque la curva de respuestas de las plantas defoliadas siempre esta abajo a partir
de los 28 dias (Fig. 8 b).

Por otra parte, el crecimiento en diametro basal para la especie pionera Psychotria
sp., mostro un diferencias significativas entre tratamientos a partir de los 28 dias (P=0.02),
siendo mayor en los individuos no defoliados (Fig. 9a). Al igual que en el caso de la altura,
el diametro basal de la especie tolerante Psychotria chiapensis, no resultd afectado por la
defoliacion (Fig. 8b).

En el caso de los incrementos en altura (Fig. 10a) y diametro (Fig. 10b) ninguna de

las especies manifiesta diferencias significativas entre tratamientos.
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Figura 8. Crecimiento en altura en las dos especies de Rubiaceas, Psychotria sp (a). y Psychotria
chiapensis (b), bajo los dos tratamientos de defoliacion (# testigo, A 50% defoliacion). Los datos
corresponden al promedio (xEE) (*P<0.0) (GLM SAS Institute, ver. 6.0.3).
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(b)
Figura 9. Crecimiento en didmetro en las dos especies de Rubiaceas, Psychotria sp (a). y Psychotria

chiapensis (b), bajo los dos tratamientos de defoliacion (@ testigo, A 50% defoliacién). Los datos
corresponden al promedio (+EE) (*P<(.05) (GLM SAS Institute, ver. 6.0.3).
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Figura 10. Griéficas de incrementos en altura (a) y diametro (b), en las especies de la familia
Rubiaceae, PSSP (Psychotria sp.} y PSCH (Psychotria chiapensis). T1 corresponde al tratamiento
de defoliacion y T2 al testigo.

Crecimiento de las dos especies de Leguminosas. E| crecimiento en altura de la especie
pionera, Schizolobium parahybum, fue considerablemente mayor que el de su contraparte

tolerante, L. guatemalensis (Fig. 11 a y b). En S. parahybum, las plantas de los dos
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tratamientos iniciaron con una altura promedio estadisticamente indistinguible (P=0.37), las
plantas no defoliadas desplegaron una mayor altura que las defoliadas, a lo largo de casi
todo el periodo de estudio (Fig. 11 a). En el altimo registro, a los 256 dias, las plantas
testigo fueron en promedio 1.5 veces mas altas que las defoliadas (i.e., 450 vs. 300 cm,
respectivamente). En contraste, en la especie tolerante L. guatemalensis, que inicio en
ambos tratamientos con plantas que tenian una altura comparable (P=0.47), el efecto de la
defoliacion no se manifestd en diferencias en altura en ninguno de los registros a lo largo de
los 253 dias de estudio (Fig. 11 b).

Por otra parte, el crecimiento en didmetro basal resulté significativamente afectado
en las plantas defoliadas en la especie pionera S. parahybum (Fig. 12 a). Aunque las plantas
de ambos tratamientos iniciaron con un diametro similar (P=0.24), las diferencias se
manifestaron a partir de los 43 dias, y se mantuvieron marcadas hasta el final, en que las
plantas testigo tuvieron un diametro promedio de 6.4 cm, casi 1.5 veces mayor que las
plantas defoliadas (4.5 cm) (P=0.002).

El diametro de la especie tolerante, L guatemalensis al ignal que en el caso de la
altura no resulto afectado por la defoliacién (Fig. 12 b).

Los incrementos en altura (Fig. 13a) no fueron significativamente diferentes entre
tratamientos, para ninguna de las especies, mientras que el incremento en diametro (13b)
para la especie pionera si manifesté diferencias entre tratamientos, siendo el incremento

mayor en los individuos no defoliados.
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Figura 11. Crecimiento en altura en las dos especies de las leguminosas, Schizolobium parahybum
(a). y Lonchocarpus guatemalensis (b), bajo los dos tratamientos de defoliacién (# testigo, & 50%
defoliacion). Los datos corresponden al promedio (xEE) (*P<0.05) (GLLM SAS Institute, ver. 6.0.3).
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(b)

Figura 12. Crecimiento en diimetro en las dos especies de las leguminosas, Schizolobium
parahybum (a). y Lonchocarpus guatemalensis (b), bajo los dos tratamientos de defoliacion (®

testigo, A 50% defoliacién). Los datos corresponden al promedio (+EE) (*P<0.05) (SAS Institute,
ver. 6.0.3).
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Figura 13. Gréaficas de incrementos en altura {(a) y diametro (b), en las especies de la familia
Leguminosae, SCPA (Schizolobium parahybum) y LOGU (Lonchocarpus guatemalensis). T1
corresponde al tratamiento de defoliaciéon y T2 al testigo.
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Discusién

Los resultados de este experimento demuestran que, en general, como se esperaria, las
especies pioneras desplegaran una mayor tasa de crecimiento relativo que las tolerantes.
Considerando a las plantas testigo, la especie pionera de las Moraceae incrementd su altura
por aproximadamente un factor de 9. En contraste, la especie tolerante apenas logré un
incremento proporcional de 2.6 veces la altura inicial. Los resultados fueron similares para
el par de especies de Rubiaceae, aunque las diferencias no fueron tan marcadas; un
incremento proporcional del 1.45 en la especie pioneray 1.15 en la tolerante. En contraste
en las especies de Leguminosae el incremento proporcional fue comparable, y apenas
ligeramente superior en la especie pionera (1.5 vs. 1.02).

En el caso del crecimiento en didmetro los resultados fueron similares, aunque mas
marcados y persistentes en las especies.

Estos resultados confirman que la eleccion de las parejas de especies en las tres
familias, con base en su historia de vida, permiti6 confirmar la hipétesis en cuanto a que
reflejan tasas de crecimiento intrinseco contrastantes en condiciones de un jardin comin.
No parece haber estudios de especies pioneras y tolerantes bajo condiciones homogéneas en
un ambiente natural. No obstante, algunos estudios bajo condiciones de exclusiones /
Popma y Bongers 1988), v en condiciones no controladas de claros naturales (Coley 1983),
ofrecen resultados similares que denotan la magnitud del contraste de crecimiento entre
especies pioneras y tolerantes.

Ademas de lo satisfactorio de los contrastes en €l crecimiento, existe evidencia de
que la inversion en defensas entre las especies de crecimiento lento y rapido también

contrastan en la direccion esperada. Por una parte, en el estudio de la magnitud de la
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herbivoria natural en condiciones de campo en el sitio de estudio, las especies de rapido
crecimiento de las tres familias mostraron niveles de dafio significativamente mayores que
sus contrapartes de crecimiento (R. Dirzo y R. Frias, datos no publicados). Ademas un
estudio de la dureza del follaje (medido como la cantidad de peso requerida para romper la
lamina foliar) en las seis especies estudiadas, demostrd que dicho atributo es
significativamente mayor en las tres especies de lento crecimiento, en comparacion con sus
contrapartes de rapido crecimiento (R. Dirzo, datos no publicados). Tal caracteristica del
follaje ha sido reportada como un buen indicador de la defensa mecéanica y/o quimica en
otras especies tropicales (Coley 1982, 1983) y templadas (Coley y Barone 1996).

Los contrastes en crecimiento, y potencialmente, en defensa, ofrecen los
ingredientes necesarios para poner a prueba la hipétesis planteada para este estudio. Segiin
mi prediccion, las consecuencias negativas del dafio por herbivoros (defoliacion controlada
en este caso), deberian reflejarse de manera més pronunciada en el caso de las especies de
lento crecimiento. Hipotéticamente, la mayor inversion en defensa, y la menor capacidad de
recambio de tejido asociada al lento crecimiento de las especies tolerantes, deberia
reflejarse en un mayor impacto sobre su crecimiento si hubiese herbivoros capaces de
brincar la barrera defensiva fijadas por procesos evolutivos. En las Rubiaceage el
crecimiento final en altura de las plantas defoliadas respecto a las testigo fue de un 69% en
la especie pionera, mientras que en la especie fue de un 83%. En las Leguminosae el
crecimiento relativo final en las plantas defoliadas respecto a las testigo fue 67% en la
especie de rapido érecimiento, mientras que el valor correspondiente en la especie de lento
crecimiento fue 98%, indicando un efecto negativo minimo. Los resultados, fueron
similares en el caso de crecimiento en diametro basal. La excepcion a este patrén fue la

pareja de especies de Moraceae, en las que el efecto del crecimiento en diametro fue similar
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en las dos especies (63 y 65% en la especie lenta y rapida, respectivamente), y el
“crecimiento en altura fue mas afectado en la especie tolerante (55%) que en la especie
pionera (78%). No obstante, ain en las especies de esta familia, el efecto negativo sobre el
crecimiento en altura se manifestd, significativamente, desde los 91 dias en la especie de
rapido crecimiento, y sélo hasta los 172 dias en la especie de crecimiento lento. En suma,
los resultados de este estudio proveen una evidencia marcada de que el crecimiento resulto
ser mas afectado en las especies que despliegan un mayor crecimiento intrinseco, y que
teoricamente tendrian mayor capacidad de remplazo de tejido consumido por herbivoros
(Coley 1985, Herms y Mattson 1992). Estos resultados son inesperados conforme a lo que
predice la teoria de disponibilidad de recursos. La consistencia de los datos encontrados
demanda estudios subsecuentes que permitan ofrecer explicaciones para ello. En principio,
no es descartable que los resultados encontrados tengan una manifestacién temporal
restringida a un periodo como el del estudio, o a una etapa del ciclo de vida de las plantas
correspondientes a individuos infantiles-juveniles como los utilizados en esta tesis.

Las variaciones ontogenéticas en la respuesta al ataque por herbivoros y la
asignacion a la defensa en plantas han sido encontradas en algunas especies de zonas
templadas (Rersley y Whitham 1989). Independientemente de este posible efecto temporal,
seria de valor analizar si en las condiciones experimentales de este estudio las plantas no
hacen una inversion de recursos hacia la defensa seglin lo esperado tedricamente, y si ello
determina los efectos sobre el crecimiento encontrado en esta investigacién. Otra posible
linea de investigacion es la referente a las capacidades compensatorias de las plantas ante la
defoliacion. Es posible que las plantas de lento crecimiento desplegaran una capacidad de
sobrecompensacion fotosintética en respuesta a la herbivoria, tal como se ha encontrado en

varias especies ( Whitham er al.,, 1991). Un andlisis de la respuesta fotosintética
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subsecuente a la defoliacidn, en plantas de lento y rapido crecimiento podria elucidar esta
avenida del trabajo.

Finalmente, un resultado consistente de este trabajo es que la defoliacién en general
tuvo un efecto negativo sobre el crecimiento para todas las especies de este estudio,
independientemente de la variacién en la magnitud de este efecto entre especies. Estos
hallazgos son comparables a los encontrados en otras especies tropicales (Coley 1983,
Dirzo 1984, Nuifiez-Farfan y Dirzo 1991), y demuestran que la herbivoria a nmiveles
cercanos al 50% de defoliacién pueden afectar significativamente el crecimiento de las
plantas tropicales y constituye un desafio ecolégico para el desempefio de los mismos en su
ambiente natural. En la medida que haya una variacion intraespecifica en los niveles de
dafio, y tal variacion tenga un componente genético, es de esperar que la herbivoria
constituya un factor selectivo conducente a respuestas adaptativas en las plantas, como las
defensas, mecanicas, quimicas o fenologicas.

El realismo de este experimento, sobretodo por haberse desarrollado en condiciones
naturales y la aplicacidn controlada de la defoliacion que se logra en este estudio, en
conjunto con las respuestas encontradas ofrecen rutas avenidas de investigacion en la

interaccion planta-animal en sistemas tropicales, que merecen la pena continuarse.
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EFECTOS DE LA DEFOLIACION EN LA
DEMOGRAFIA FOLIAR

Introduccion
Los arboles, como la mayor parte de las plantas superiores y muchos invertebrados, tienen
una construccién modular, compuesta de una serie de unidades de estructura o médulos
(Harper 1986). Los médulos nacen y mueren, y es por ello que el crecimiento es un proceso
que se puede analizar desde el punto de vista de su demografia. Este enfoque ha dado una
nueva corriente en el estudio de las poblaciones de plantas, en el cual se considera a una
planta como una metapoblacion de partes repetidas llamadas modulos { Harper 1977, Jones
y Harper 1987).

Para muchos sistemas planta-herbivoro, la mejor forma de estudiar a la planta es
como una poblacion de partes (Dirzo 1984) a la que se le pueden cuantificar todos los
atributos poblacionales (estructura de edades, tasas de natalidad y mortalidad, etc.), y cuya
dinamica se puede conocer de esta manera. La dinamica de las partes de la planta es
resultado de las actividades metabdlicas, fisiolégicas y funcionales de los médulos que
determinan la natalidad, mortalidad y longevidad de los mismos (Hartnett y Bazzaz 1983},
determinadas tanto genéticamente como ambientalmente.

Las interacciones entre las plantas y los insectos herbivoros son muy estrechas, ya
que tanto el consumidor como la planta dependen del follaje para sobrevivir. Es por este
motivo que las interacciones planta-animal, en la que el consumidor tiene un ambito de
forrajeo a la escala de médulo estan muy ligadas a la dindmica de las partes de la planta.

Cada hoja tiene cierta longevidad, que se ve afectada por las interacciones de las
plantas con su medio fisico y biético. Entre los factores que mas han relacionado con la

caida de hojas (abscision), se encuentran: (a) la capacidad asimiliativa (tasa fotosintética),
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{(b) el mantenimiento de la homeostasis (Addicot 1973), (c) el dafio por herbivoros (Janzen
1976, Faeth 1981), (d) la composicién quimica, y (¢) las restricciones impuestas por el
ambiente (Janzen 1976, Kikuzawa 1991, 1995).

Se sabe que las hojas pueden vivir desde algunos dias hasta varios afios (Coley y
Barone 1996), y que tal variacion a su vez se correlaciona con la historia de vida de las
plantas y con su capacidad de crecimiento. Asi, se espera que las plantas pioneras, con altas
tasas de crecimiento y baja inversion en defensas tengan hojas con una longevidad foliar
corta, y que plantas tolerantes tengan hojas muy longevas.

De acuerdo a estas correlaciones, contempladas en la teoria de disponibilidad de
recursos (Coley et al. 1985), seria esperable que la dinimica de remplazo de hojas se afecte
mas marcadamente por la herbivoria en plantas de lento crecimiento, adaptadas a despegar
una mayor resistencia al ataque por herbivoros. Las especies de rapido crecimiento,
efectian, experimentan una menor inversion en defensa y tienen mayor capacidad de
remplazo de tejido dafiado para compensar mas activamente los efectos de la herbivoria.

En este capitulo pongo a prueba la prediccién de que la dinamica foliar sera afectada
negativamente por efecto de la herbivoria (los parametros demograficos a investigar de
manera especifica, son; la ganancia neta de hojas; la tasa de incremento de la poblacion; y
las tasas de natalidad y mortalidad foliar).

Especificamente, intento poner a prueba la prediccion, derivada de la teoria de
disponibilidad de recursos, de que la capacidad de reemplazar el tejido vegetativo (hojas)
serd menor en las especies pioneras que en las tolerantes. Asi mismo, pretendo evaluar si el
costo inherente de las hojas y su longevidad se ve afectada por condiciones de defoliacion

experimental.
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Método

Para conocer la demografia foliar de las plantas control y experimentales usadas en el
capitulo anterior, se les midieron el nimero de hojas, nacidas y muertas, en las fechas
sefialadas en 1a Tabla 5. En cada censo se registré y se marco, cada una de las hojas nacidas
entre el dia de la toma de datos y el censo anterior. Estos datos fueron registrados en
esquemas individuales, en los que se detalla la posicion de la hoja.

A partir de los esquemas de cada uno de los individuos de las especies del estudio,
se siguio periddicamente a cada una de las hojas lo que nos permitié conocer con certeza en
algunos casos el periodo de tiempo en el que nacieron o murieron éstas hojas.

La dinamica foliar fue seguida diariamente marcando las hojas individualmente, y
anotando su posicion dentro de la copa. Los datos registrados especificamente fueron los
siguientes: (a) numero de hojas por planta, (b) numero de hojas nuevas, (c) nimero de hojas
muertas. A partir de estos datos, se calcularon los siguientes parametros: (a) cambio neto
(CN), (b) tasa de incremento (TI), (c) porcentaje de natalidad (PN), y (d) porcentaje de
mortalidad (PM). Estos parametros se calcularon mediante las siguientes ecuaciones:

CN= Numero de hojas al final de experimento - niimero de hojas al inicio del

experimento

TI=  Numero de hojas vivas al final del periodo por planta
Numero de hojas vivas al inicio del periodo por planta

PN= Numero de hojas nacidas en todo €l periodo por planta
Numero total de hojas en todo el periodo por planta

PM= Numero de hojas muertas en todo el periodo por planta
Numero total de hojas en todo el periodo por planta
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La longevidad foliar se calculé a partir del niimero de dias transcurridos entre cada
medicion. Con base en los dias transcurridos se calculd un promedio de produccion foliar, y
se estimo la edad de las hojas nacidas entre cada censo.

El conocer la diferencia de dias entre los nacimientos de las hojas permitié a su vez,
relacionar la tasa de natalidad con la tasa de mortalidad. Este procedimiento fue
periodicamente comprobado calculando la produccion foliar dependiendo el periodo para
evitar al maximo un error en los datos. Las hojas de las que se tenia clara certeza del dia de
su nacimiento fueron las que utilizamos como indicadores, para la cuantificacion del
niamero de dias transcurridos desde su nacimiento hasta el dia de su muerte.

Se construyeron pruebas de x2 para comprobar la hipétesis de no asociacion entre la
defoliacion y la produccion foliar; esto fue para corroborar si el nimero de hojas al inicio y
al final del experimento era diferente entre los tratamientos de defoliacion y no defoliacion.

La sobrevivencia, fue interpretada como el curso temporal del niimero de individuos

sobrevivientes de la primera cohorte, a través del tiempo.

Resultados,

Dindmica de las poblaciones de hojas para la familia Moraceae. Los parametros de tabla
de vida y dindmica foliar para la especie pionera esta familia, Castilla elastica (Tabla 9 a),
muestran que los individuos no defoliados tuvieron un incremento notable en el nimero de
hojas en comparacion con los individuos no defoliados (3033 vs. 2212 respectivamente).
Dicha tendencia es consistente con el incremento poblacional, que fue mayor para las

plantas testigo (42.18 vs. 30.72).
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Tabla 9. Pardmetros de la tabla de vida y dinamica foliar para las plantas de la familia Moraceae
sujetos a dos tratamientos de defoliacion.

a)Castilla elastica

Atributos Tratamiento | (T1) Tratamiento 2 (T2)
Defoliado No defoliado

No. Hojas iniciales (a) 72 70

No. Hojas final(b) 2212 3033
Cambio neto (b-a) 2140 2963
Tasa de incremento (b/a) 30.72 43.32

¥ hojas nacidas 2858 4240

¥ hojas muertas 782 1277
Longevidad foliar (dias) 85.22 75.42
Numero total de hojas producidas 2775 4310
Porcentaje de mortalidad 25.87 29.86
Porcentaje de natalidad 97.40 68.37

b)Brosimum alicastrum

Atributos Tratamiento 1 (T1) Tratamiento 2 (T2)
Defoliado No defoliado

No. Hojas iniciales (a) 34 46

No. Hojas final(b) 223 299
Cambio neto (b-a) 189 253
Tasa de incremento (b/a) 6.5 6.5

% hojas nacidas 264 356

¥ hojas muertas 75 103
Longevidad foliar (dias) +354 +354
Numero total de hojas producidas 298 402
Porcentaje de mortalidad 25.16 25.62
Porcentaje de natalidad 88.59 88.55

(b)
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El nimero de hojas nacidas fue mayor en las plantas testigo (4240 vs. 2858), pero en este
tratamiento ocurrieron mas muertes (1277 vs.782), lo cual se refleja en que los porcentajes
de natalidad y mortalidad son parecidos. si hubo una asociacién entre la defoliacién y la
produccién foliar (y2 =4.1; P<0.05; Tabla 10a)

Para la especie tolerante, Brosimum alicastrum, los parametros de dinamica foliar y
tabla de vida (Tabla 9b) denotan que los nimeros iniciales de hojas, para el tratamiento de
defoliacion y para los testigo {34 vs. 46) mantienen la misma diferencia que los nimeros de
hojas al final del experimento (223 vs.302). Esto se ve claramente en las tasas de
incremento, que para ambos parametros fue de 6.5.

Relacionando el nimero de hojas nacidas (356 vs. 264) y de hojas muertas (100 vs.
75) para las plantas testigo y defoliadas (respectivamente) con el nimero total de hojas
producidas, encontré que los porcentajes de natalidad (88.55 vs. 88.59) y mortalidad (25.62
vs. 25.16) para ambos tratamientos son similares. No hubo una asociacion entre la
defoliacién y el namero de hojas producidas (x* =1.37x107; P>0.05), ya que los datos de
hojas observadas fueron muy similares a los esperados en los dos tratamientos (Tabla 10b).

El numero de reclutamientos, muertes e incremento poblacional (ganancia=
reclutamientos - muertes) para ambas especies nos ofrece un indicador de como cambian
las poblaciones de hojas, bajo ambos tratamientos (Fig.14). En la especie pionera, Castilla
elastica, hay un mayor reclutamiento de hojas que en la especie tolerante, Brosimum
alicastrum. En Castilla elastica las plantas de ambos tratamiento muestran dinamicas
similares, esto es en los mismos tiempos de toma de datos que concuerdan con diferentes

épocas del afio, ambos tratamientos siguen los mismos patrones.
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Tabla 10. Tablas de contingencia para evaluar la hipétesis de no asociacién entre
defoliacién y produccién foliar, entre individuos defoliados y testigo, entre el tiempo inicial (TO) y
final (T7), para las especies de la familia Moraceae. (valores observados/esperados).

(a) Castilla elastica (y* =4.1; P<0.05)

Defoliado No defoliado s
TO 72/60.2 70/81.7 142
T7 2212/2223.79 3033/3021.2 5245
z 2284 3103 5387

(b) Brosimum alicastrum (x° =1.37x10”; P>0.05)

Defoliado No defoliado z
TO 34/33.98 46/46.01 80
T7 223/223.01 302/301.98 525
= 257 348 605

En el nimero de hojas por individuo, entre los dias 91 y 106 ambos tratamientos
manifiestan un decremento en el numero de hojas, las cuales son repuestas para el censo
realizado el dia 148, después de este incremento notable de hojas vuelve a haber un
decremento en ambos tratamientos, el cual es seguido de nuevo por aumento para el censo
del dia 253. Estos altibajos en el namero de hojas por individuo, son muy similares entre
los tratamientos.

La ganancia foliar fue siempre mayor en los individuos no defoliados, y para ambos
tratamientos siempre se mantuvo positiva, esto es, hubo siempre mayor nimero de
reclutamientos que de muertes en cada censo.

En el caso de 1a especie tolerante Brosimum alicastrum, e tratamiento de
defoliacion (Fig. 14 c) y el testigo (Fig. 14 d) no exhibieron un patron tan claramente
definido como su contraparte pionera, pero si de nuevo, analizamos a detalle la dinamica,
observamos el mismo patron, del dia 1 al 78, un considerable aumento en el nimero de
hojas, seguido por dos periodos de decremento y de nuevo una recuperacion para el dia

148, seguida por una disminucién, que antecede a un nuevo aumento en el nimero de
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Fig. 14. Curvas de la dinamica temporal de hojas en las dos especies de la familia Moraceae (a) y
(b) representan a la especie pionera, Castilla elastica; tratamiento de defoliacion (a) y testigo (b),
(c) y (d) representan a la especie tolerante, Brosimum alicastrum; tratamiento de defoliacion (c) y
testigo {d) (#® reclutamientos, ll muertes, Aganancia).
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hojas. También al igual que su contraparte pionera la ganancia es mayor en los individuos
testigo, vy esta es resultado de el equilibrio entre muertes y reclutamientos. los defoliados
que en los testigo (118 vs. 57).

La sobrevivencia de las hojas de las dos especies de la familia Moraceae se muestra
en la Figura 15. Las hojas de la especie tolerante sobrevivieron mas que las hojas de la
especie pionera, considerando la sobrevivencia entre tratamientos, se observa que en los
defoliados, contrariamente a lo sucedido en la especie tolerante.

La longevidad foliar fue significativamente mayor (85.22 vs. 75.42 dias) en las
plantas testigo que en las plantas defoliadas de C. elastica (t=3.85; P<0.001). En la especie
de plantas de crecimiento lento, B. alicastrum, la longevidad de las hojas de la cohorte
analizada sobrepaso el tiempo de este estudio (354 dias) sin mostrar efecto en las plantas de

los dos tratamientos.

Dinamica de las poblaciones de hojas para la familia Rubiaceae. Para la especie pionera
Psychotria sp (Tabla 11 a),observé que el aumento de los numeros de hojas iniciales (80 vs.
90) y finales (467 vs. 549) para los individuos de ambos tratamientos tuvo un incremento
proporcional a los nimero iniciales (5.83 vs. 6.1).No hubo un efecto significativo del
tratamiento sobre el nimero de hojas producidas (Tabla 12a). La relacion entre el niimero
de hojas nacidas y muertas fue similar para los individuos testigos y defoliados (642/183
vs.529/142). Asi mismo los porcentajes de natalidad (87.17 vs. 86.86) y mortalidad (25 vs
23.31) también fueron muy similares entre los individuos no defoliados y los defoliados

respectivamente.

70



VII. Efectos de la defoliacion en la demografia foliar

100 -

o
°
P
T
H

s 10
2
e
©
w
Q
-
®

1 3 T T 1
0 50 100 150 200
Dias
(a)

100 _
o
2
1
]
=
2

< 10
et
4
]
1]
@D
°
R

1 T T T T T 1
0 50 100 150 200 250 300
Dias
(b)

Fig. 15. Curvas de sobrevivencia de hojas (Cohorte T2) de las plantas de las dos especies de la
familia Moraceae (¢ defoliadas, B testigo), (a) Castilla elastica, (b) Brosimum alicastrum.
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Tabla 11. Pardmetros de la tabla de vida y dindmica foliar para la familia Rubiaceae, sujetos a dos

tratamientos de defoliacién.

a)Psychotria sp

Atributos Tratamiento 1 (T1) Tratamiento 2 (T2)
Defoliado No defoliado

No. Hojas inicial (a) 80 90

No. Hojas final(b) 467 519

Cambio neto (b-a) 387 459

Tasa de incremento (b/a) 5.83 6.1

% hojas nacidas 529 612

% hojas muertas 142 183

Longevidad foliar (dias) 148.04 151.97

Numero total de hojas producidas 609 732

Porcentaje de mortalidad 23.31 25

Porcentaje de natalidad 86.86 87.77

b)Psychotria chiapensis.

Atributos Tratamiento 1 (T1) Tratamiento 2 (T2)
Defoliado No defoliado

No. Hojas inicial (a) 319 173

No. Hojas final(b) 2349 2602

Cambio neto (b-a) 2030 2429

Tasa de incremento (b/a) 7.36 15.04

% hojas nacidas 2350 2703

Z hojas muertas 320 274

Longevidad foliar (dias) 212.41 192.82

Numero total de hojas producidas 2669 2876

Porcentaje de mortalidad 11.98 9.5

Porcentaje de natalidad 88.04 93.98
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En ¢l caso de la especie tolerante, Psychotria chiapensis, al analizar los nimeros iniciales y
finales de hojas, encontramos que el incremento (relacion de niimero inicial entre numero
inicial de hojas) mostré un incremento proporcional al nimero inicial que fue
considerablemente mayor en las plantas testigo que en las defoliadas (15.04 vs 7.36,
respectivamente).

Se encontraron diferencias significativas en la produccion foliar entre tratamientos
(x2=52.94; P<0.001) (Tabla 12 b). Nacieron mas hojas (2703 v5.2350) y murieron menos
(274 vs. 320) en los individuos no defoliados. Los porcentajes de natalidad y mortalidad
fueron mayor y menor, respectivamente, en las plantas testigo.

Tabla 12. Tablas de contingencia para evaluar la hipotesis de no asociacion entre
defoliacién y produccién foliar, entre individuos defoliados y testigo, entre el tiempo inicial

{T0) y final (T7), para las especies de la familia Rubiaceae. ( valores
observados/esperados).

(a) Psychotria sp. (y* =0.059; P>0.05)

. Defoliado No defoliado 3
TO 80/78.4 30/91.59 170
T7 467/468.59 549/547 .4 1016
Z 547 639 1186

(b) Psychotria chiapensis (y* =54.94; P<0.001)

Defoliado No defoliado z
TO 319/241.16 173/250.83 492
T7 2349/2426.16 2602/2524.16 4951
z 2668 2775 5443

La longevidad promedio en las plantas testigo y defoliadas de ambas especies no
difind significativamente (t=0.36, P>0.36 en Psychotria sp., y t= 0.937, P>0.2 en

Psychotria chiapensis).
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La dinamica foliar medida en términos de ganancia neta fue mayor en los individuos
no defoliados fue mayor en los individuos no defoliados de ambas especies de esta familia.
En los individuos defoliados de la especie pionera Psychotria sp. €l cambio neto
siempre fue positivo (Fig. 16 a) mientras que en las plantas testigo (Fig. 16b), en el cuarto
censo (70 dias), hubo un mayor numero de muertes que de reclutamientos, por lo que la
ganancia neta fue negativa. A pesar de que en dicho periodo la ganancia neta para los
individuos defoliados fue mayor que cero, globalizando la ganancia neta, ésta fue
consistentemente mayor en las plantas testigo que en las defoliadas.

En Psychotria chiapensis, los individuos defoliados (Fig. 16c) y no defoliados (Fig.
16d) siempre presentaron una ganancia neta positiva. Por lo general, los individuos no
defoliados tuvieron una ganancia neta mayor que los defoliados.

Cabe sefialar que durante todos los censos, los individuos de ambos tratamientos en
las dos especies siguen exactamente los mismos patrones en cuanto a ganancia a lo largo
del estudio. En Psychotria sp. (Fig. 16a y b), después del inicio del experimento (dia 1),
sigue un aumento en el nimero de hojas por individuo (dia 13), seguido de un decremento
(dia 28), un aumento (dia 70), un decremento (dia 94) y en los ultimos tres censos (del dia
174 a 276) ambos tratamientos aumentan sus nimeros de hojas. Este efecto es similar la
especie tolerante Psychotria chiapensis (Fig. 16¢ y d), en los dos tratamientos. En el
tratamiento de defoliacién es consistente el aumento en el nimero de hojas a lo largo de los
274 dias del estudio, de igual forma se manifiesta la ganancia en los individuos testigo, con
la excepcion de que en el dia 234 el nimero de hojas fue menor que en el censo anterior

(dia 174).
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Figura 16. Curvas de la dinamica temporal de hojas en las dos especies de la familia Rubiaceae (a)
y (b) representan a la especie pionera, Psychotria sp.; tratamiento de defoliacion (a) y testigo (b),

(¢) y (d) representan a la especie tolerante, Psychotria chiapensis; tratamiento de defoliacién (c) y
testigo (d) (@ reclutamientos, ll muertes, Aganancia).
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La sobrevivencia mostré un patrén similar en las dos especies (Fig. 17), sin
embargo a partir de los 174 dias la caida fue mayor en la especie pionera, siendo ain mas

acentuado este efecto aunque no significativamente diferente en las plantas testigo.

Dindamica poblacional de las hojas de la familia Leguminosae. Para la especie pionera
Schizolobium parahybum se encontrd un incremento en €l nimero de hojas al final del
experimento (Tabla 13 a). No obstante, el incremento en el nimero de hojas fue mayor en
las plantas testigo que en las plantas defoliadas (4.5 vs. 2.8).

Se encontrd una asociacidn significativa entre la defoliacién y la produccién foliar
(Tabla 13 a) {°=7.68; P<0.01). Por otra parte, el nimero de hojas que murieron en la
poblacion testigo a lo largo del estudio fue ligeramente mayor en las plantas defoliadas
(167 vs. 179); no obstante, el nimero de hojas nacidas en el periodo, en la poblacion
testigo, fue sustancialmente mayor que en las defoliadas (367 vs.264).

En el caso de la especie tolerante de esta familia, Lonchocarpus guatemalensis, se
encontré que el incremento poblacional fue mayor en la poblacion testigo (26.1 vs.19.71)
(Tabla 13 b).

Asimismo, no hubo una asociacion significativa entre el tratamiento de defoliacion
y la produccidn foliar (Tabla 14 b). Se encontré que en esta especie murieron mas hojas en
los individuos defoliados (662 vs. 446) y también en este tratamiento nacieron mas (2213
vs. 1776). En contraste, los porcentajes globales de natalidad y mortalidad para ambas
poblaciones fueron muy similares. El tiempo de longevidad foliar tampoco resultd
estadisticamente diferente entre las plantas testigo y defoliadas de las dos especies de esta

familia (t=1.323, P>0.20 en Lonchocarpus guatemalensis).
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Figura 17. Curvas de sobrevivencia de hojas (Cohorte T2) de las plantas de las dos especies de la
familia Rubiaceae (® defoliadas, B testigo), (a) Psychotria sp., (b) Psychotria chiapensis.
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Tabla 13. Parametros de la tabla de vida y dindmica foliar para plantas de la familia Leguminosae,

sujetos a dos tratamientos de defoliacion.

a)Schizolobium parahybum

Atributos Tratamiento 1 (T1) Tratamiento 2 (T2)
Defoliado No defoliado

No. Hojas inicial (a) 55 53

No. Hojas final(b) 152 271
Cambio neto (b-a) 97 221
Tasa de incremento (b/a) 2.76 5.1

X hojas nacidas 264 367

% hojas muertas 167 179
Longevidad foliar 109.5 114.8
Numero total de hojas producidas 319 420
Porcentaje de mortalidad 52.35 42.7
Porcentaje de natalidad 82.75 87.38

b)Lonchocarpus guatemalensis

Atributos Tratamiento 1 (T1) Tratamiento 2 (T2)
Defoliado No defoliado

No. Hojas inicial (a) 83 53

No. Hojas final(b) 1636 1383

Cambio neto (b-a) 1553 1331

Tasa de incremento (b/a) 19.71 26.111

% hojas nacidas 2213 1776

% hojas muertas 662 446

Longevidad foliar 162.29 148.4

Numero total de hojas producidas 2296 1829

Porcentaje de mortalidad 28.8 24.38

Porcentaje de natalidad 96.38 97.1

Mediante un analisis de contingencia, entre el mimero inicial (T0) y final (T7) de
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Tabla 14. Tablas de contingencia para evaluar la hipétesis de no asociacién entre defoliacion y
produccion foliar, entre individuos defoliados y testigo, entre el tiempo inicial (T0) y final (T7),
para las especies de la familia Leguminosae. (valores observados/esperados).

(a)Schizolobium parahybum (x°=7.68; P<0.01)

Defoliado No defoliado =
TO 55/42.1 53/65.89 108
T7 152/164.89 271/263.59 423
x 207 324 531

(b)Lonchocarpus guatemalensis (y’=2.43; P>0.05)

Defoliado No defoliado %
TO 83/74.09 53/61.9 136
T7 1636/1644.9 1383/1374.09 3019
z 1719 1436 3155

El cambio foliar neto de las plantas de esta familia mostrd patrones similares entre
los tratamientos, ya que siguen los mismos patrones de incremento y decremento del
numero de hojas por individuo, en el caso Schizolobium parahybum del dia 1 al 78 ambos
tratamientos denotan un incremento en el nimero de hojas, seguido por un decremento para
el dia 91, a partir de este momento se notan diferencias entre los tratamientos, ya que
mientras en el tratamiento de defoliacion (Fig. 18a) fluctia el niimero de hojas (aumento,
decremento, aumento) en los censos posteriores, el tratamiento control (Fig. 18b) muestra g
dos nuevos incrementos en los dias 106 y 148, seguido finalmente por una disminucién §

=

para el dia 172.Estos incrementos se mantuvieron positivos en todos los censos del los

=
=

individuos testigo, mientras que en el tratamiento de defoliacion el censo a los 106 dias g
muestra que la ganancia es negativa (murieron mas hojas de las que nacieron).
Fue consistente que en ambas especies el nimero de hojas en pie fue, en todos les E 5

registros, mayor en las plantas testigo que en las defoliadas.
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Figura 18. Curvas de la dindmica temporal de hojas en las dos especies de la familia Leguminosae

(a) y (b) representan a la especie pionera, Schizolobium parahybum.; tratamiento de defoliacién (a)

y testigo (b), (¢) y (d) representan a la especie tolerante, Lonchocarpus guatemalensis; tratamiento

de defoliacién (¢) y testigo (d) (@ reclutamientos, ll muertes, Aganancia).
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Para la especie tolerante, Lonchocarpus guatemalensis, 1a ganancia neta para ambos
tratamientos fue similar, ya que en los individuos defoliados (Fig. 18¢) hubo un mayor
reclutamiento de hojas {1312 vs.1113), pero a la vez una mayor mortalidad (542 vs.359, lo
que equilibro las curvas a las que se obtuvieron en los individuos no defoliados (Fig. 18d).
El cambio neto siempre se mantuvo positivo y en ambos tratamientos se observo la misma
tendencia en las curvas.

La curva de sobrevivencia para ambas especies muestran patrones contrario, esto es
que en la especie pionera, Schizolobium parahybum (Fig. 19 a) se muestra que las hojas que
mas sobreviven son las testigo (aunque si bien esta diferencia no es estadisticamente
significativa), mientras que en la especie tolerante, Lonchocarpus guatemalensis (Fig. 19b),

las hojas que presentaron una mayor sobrevivencia fueron las de los individuos defoliados.

Discusion

Las especies elegidas para este estudio (ver capitulo anterior), contienen los ingredientes
necesarios para poner a prueba predicciones de la teoria de disponibilidad de recursos
(TDR), debido a que se encontro, que la capacidad de crecimiento individual es mayor en
las plantas pioneras, y a que existe evidencia colateral que sugiere que potencialmente hay
mayor asignacion a la defensa en plantas tolerantes. En este estudio analicé en qué medida
varios parametros de la demografia de hojas son afectados por la defoliacion experimental.
Solamente existen algunos estudios aislados que hayan aplicado un enfoque similar,
intentando describir el impacto de la herbivoria a nivel de poblaciones de mddulos (hojas)
de plantas individuales ( Harnett y Bazzaz 1983, Dirzo 1984). Estos estudios y el presente,

confirman la factibilidad de aplicacion de este enfoque analitico.
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Fig. 19. . Curvas de sobrevivencia de hojas (Cohorte T2) de las plantas de las dos especies de la
familia Leguminosae (¢ defoliadas, M testigo), (a) Schizolobium parahybum, (b) Lonchocarpus
guatemalensis.
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Un primer aspecto destacable del presente estudio es que diversos parametros
demograficos, tales como, la tasa de incremento en la produccion foliar, la tasa de natalidad
y mortalidad de hojas, asi como la sobrevivencia de hojas resultaron negativamente
afectadas por la defoliacion al 50%. Dirzo (1984) encontré que en las plantas de varias
especies de sotobosque de la selva de Los Tuxtlas, los niveles de defoliacion superiores al
25% generaron resultados comparables a los de este. De acuerdo a nuestras predicciones se
esperaba que las plantas defoliadas tuvieran una mayor retencion foliar que las testigo, y
que esta fuera considerablemente mayor en las especies tolerantes, pero sorprendentemente,
esta tendencia solo fue estadisticamente significativa en una de las especies analizadas
Castilla elastica, la cual es una especie pionera. Estos resultados sobre longevidad foliar
son inesperados, ya que podria esperarse que ante la pérdida de tejido fotosintético las
plantas removieran nutrientes de las hojas dafiadas y éstas entraran en fase de abscision
{Dirzo 1984). Aunque no existen estudios comparables con los cuales confrontar estos
resultados el presente estudio, Filip ef al. (1995), encontraron que en varias especies de
selva tropical estacional, existen algunos pulsos de abscisidn foliar asociados a niveles altos
de herbivoria. Evidentemente la falta de un efecto negativo sobre esta variable en las
especies del estudio merece ser estudiada a mas detalle.

Por otra parte, la expectativa de que los parametros demograficos de las hojas
resultaran afectados mas notablemente en las especies de lento crecimiento en virtud de que
tienen mayor inversidn a la defensa y menos a la capacidad de crecimiento y recambio de
tejido (Coley et al. 1985, Herms y Mattson 1992). Encontré que en el caso de las dos
especies de Rubiaceae algunos de los datos son consistentes con las expectativas planteadas
en las hipotesis (retencion foliar entre historias de vida contrastantes). Fuera de esta, en las

especies de las otras dos familias analizadas, los cuatro parametros referidos, junto con el
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cambio proporcional en las hojas producidas analizado por tablas de contingencia los
resultados mostraron que el efecto de la defoliacion al 50% fue mas pronunciado en las
especies de rapido que en las de lento crecimiento

La predominancia del mayor impacto negativo sobre los parametros demograficos
en las especies de rapido crecimiento demanda estudios subsecuentes que ayuden a explicar
lo encontrado. Por una parte seria necesario descartar si los resultados obtenidos son
solamente una manifestacion a corto plazo de las consecuencias de la herbivoria. Asi
mismo, es de interés analizar si los efectos detectados se restringen al fenoestado de las
plantas utilizadas en este estudio (7. e., infantiles - juveniies). Por otra parte, es posible que
otros parametros demograficos manifiesten las consecuencias negativas esperables en
plantas de crecimiento lento. Un parametro crucial de la demografia, en general, es la
fecundidad, (m,) a partir del cual se deriva otro parametro fundamental, el valor
reproductivo (V). A nivel de modulos es dificil desarrollar un equivalente demografico de
la fecundidad. No obstante, Hartnett y Bazzaz (1983) analizaron la capacidad fotosintética
de las hojas individuales de edades juveniles y la consideraron como un estimador de la
fecundidad. El producto de la fecundidad y la sobrevivencia les permitié calcular el valor
reproductivo de las hojas. Lo relevante de esto es que tal analisis les permitio elucidar que
los herbivoros de esta planta (afidos chupadores de floema) consumen preferentemente las
hojas de mayor valor reproductivo y tendrian, a largo plazo, un gran impacto negativo sobre
el desempefio de la planta. En suma, €l estudio del efecto de 1a herbivoria sobre poblaciones
de hojas puede requerir de analisis sutiles que permitan describir mejor el papel de la
herbivoria haciendo énfasis en el valor de los 6rganos vegetales, particularmente en el valor
metabolico de las hojas. En el caso de las plantas estudiadas es este trabajo seria de gran

interés analizar la capacidad fotosintética de hojas de los individuos experimentales y

84



VII. Efectos de la defoliacion en la demografia foliar

verificar si hay efectos mas sutiles o si existen capacidad fotosintéticas compensatorias

diferenciales que expliquen los resuitados encontrados (Whitham ez al. 1991).
Claramente los resultados de este estudio ofrecen numerosas avenidas de

investigacion que conduzcan a entender mejor el impacto de la herbivoria en plantas

tropicales.
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DISCUSION GENERAL
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DISCUSION GENERAL

De los resultados obtenidos en esta tesis se puede confirmar que las plantas con historia de
vida pionera mostraron tasas de crecimiento significativamente mayores (medidas como
altura y diametro basal) y de produccion foliar que las especies tolerantes a la sombra. Lo
anterior se relaciona con la sugerida adaptacion a desplegar el crecimiento potencial
maximo dependiendo de la disponibilidad de recursos. Esto comprueba que la seleccion de
las especies con base a sus caracteristicas de historia de vida fue correcta. La existencia de
especies con tasas de crecimiento coadaptadas a la disponibilidad de recursos en su
ambiente tipico constituye la premisa basica para poner a prueba cualquier aspecto de la
teoria de disponibilidad de recursos (Coley et af. 1985).

Las premisas de la teoria de disponibilidad de recursos han sido evaluadas en
numerosas especies bajo condiciones naturales (Coley 1983, 1985, 1988), en este trabajo se
trato de incluir otros aspectos ambientales que pudieran probar los supuestos de la teoria de
disponibilidad de recursos, y al mismo tiempo no hacer comparaciones independientes de
muchas especies con diferentes historias de vida, sino hacer la comparacion de las historias
de vida de manera pareada, esto es incluir una familia taxonomica una especie con historia
de vida pionera y otra tolerante, para excluir que las respuestas obtenidos se deban a
diferencias en la filogenia de las plantas.

Fue evidente que bajo condiciones de alta disponibilidad de recursos el supuesto de
que bajo condiciones de herbivoria, las plantas con bajas tasas de crecimiento intrinseco se
verian mas afectadas que las plantas con altas tasas de crecimiento, lo cual no se cumplio

en este estudio, ya que existe una clara diferencia entre los individuos defoliados y no
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defoliados de todas las especies con historia de vida pionera, mas no asi en las especies
tolerantes.

Estos resultados me permiten intuir que las plantas tolerantes muestran una mayor
pasticidad fenotipica ya que en condiciones de abundancia de recursos (luz principalmente)
pudieron sopesar los efectos de la defoliacion . Asi mismo se sugiere que el efecto de la
herbivoria tal vez se vea reflejado en otros atributos, tales como las tasa fotosintéticas o el
balance carbono/nitrégeno.

Es por ello que este estudio resulta pionero en el campo de las interacciones planta-
animal de ambientes tropicales y brinda nuevas preguntas que deben ser estudiadas en la

ecologia tropical.
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