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RESUMEN

Con base en la teoria de la asignacién de recursos, varias hipétesis predicen una
correlacién negativa entre la disponibilidad de los mismos y la cantidad de defensas
producidas por las plantas que evitan o reducen el consumo por los herbivoros. Esta
relacidn conduce a la expectativa de que en ambientes con recursos limitantes Ias
plantas desplegarfan un menor crecimiento y una mayor capacidad defensiva conira los
herbivoros. En el presente estudio evalué esta relacién a un nivel intraespecifico, con
dos poblaciones de Dialium guianense, especie arborea codominante de la selva
Lacandona. Ambas poblaciones crecen en sitios adyacentes a la Estacién Biologica
Chajul, Chiapas, bajo el mismo régimen climético y mismo tipo de vegetacion, pero con
condiciones edéficas contrastantes: el A4luvién, que, por influencia del Rio Lacantin
posee condiciones favorables para el crecimiento de las plantas en términos de
disponibilidad de materia orgénica y agua; y el Lomerio, que por su ubicacidn y textura
del suelo, presenta condiciones més rigurosas para las plantas.

Los individuos del sitio Aluvién desplegaron un crecimiento mayor que los del
Lomerio, mientras que estos altimos tuvieron una produccién  mayor de fenoles
potencialmente defensivos. Esta asignacion diferencial de recursos tuvo efectos
evidentes en la relacion de las plantas con sus herbivoros. Los individuos del sitio
Lomerio, posiblemente con un potencial defensivo mayor, presentaron niveles de
herbivoria significativamente menores que los del Aluvién. La relacién entre la cantidad
de metabolitos secundarios y la calidad del follaje como alimento para los herbivoros
también fue congruente con pruebas de preferencia y aceptabilidad realizadas con
herbivoros generalistas, que prefirieron las plantas det Aluvidn,

Los resullados de un experimento de trasplantes reciprocos mostraron que las
plantas trasplantadas al sitio Aluvion, indcpendicntemente de su poblacion de origen,
crecieron mas y tuvieron una herbivoria mayor que las plantas trasplantadas al sitio
Lomerio. Estos resultados sugicren que la variacién en los patrones de crecimiento y
produccién de metabolitos secundarios (fenoles) de D. guianense es producto de la
plasticidad fenotipica de las plantas. Esta relacion es compatible con la hipétesis del
balance carbono/nutricntes. Este trabajo constituye el primer estudio de ;) cémo la
heterogeneidad edafica se relaciona con la variacién intraespecifica en el crecimiento y
la asignacién de recursos a la defensa; &) cémo tal variacién podria repercutir en la
relacion de las plantas de D, guianense con sus herbivoros, y /i) el origen de dicha
variacidn. Este estudio sugiere que la heterogencidad edafica puede tener una ingerencia
significativa en la interaccién planta-herbivoro.
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INTRODUCCION

Las plantas viven en un complejo ecolégico en el que diversas fuerzas ambientales
bidticas y abidticas determinan su sobrevivencia y regulan la dindmica de sus
poblaciones (Harper 1977). El potencial de estas fuerzas para actuar como presiones de
seleccion se ve reflefado en la gran cantidad de adaptaciones morfolégicas y
ecofisiologicas desplegadas por las plantas, que les permiten sobrevivir en condiciones
ambientales especificas.

Por un lado, factores como la disponibilidad de nutrientes, agua o luz tienen una
influencia importante en e} desempefio y en la adecuacién de las plantas. En ambientes
en donde uno o varios de estos factores abiéticos son limitantes, es frecuente observar
adaptaciones morfolégicas y ecofisiologicas de las plantas que les permiten sobrevivir
bajo este tipo de estrés. Un ejemplo espectacular de las adaptaciones morfofisiologicas
que las plantas han desarrollado es el caso de los 4rboles de mangle (Rhizophora), que
gracias a la modificacién de sus troncos y raices, asi como al desarrolio de
neumatéforos o glandulas de secrecion de sal (Waisel et al. 1991) pueden establecerse
en zonas completamente inundadas y de alta salinidad. En contraste con estas
modificaciones tan variadas y visibles al ojo humano, otras adaptaciones
ceofisioldgicas son menos aparentes, tales como el desarrollo de tasas de crecimiento
y de fotosintesis lentas, que estan relacionadas con una demanda minima y absorcion
lenta de nutrientes (Chapin 1991a). Estas estrategias ecofisioldgicas forman parte de
un sistema centralizado de respuesta al estrés, que involucra cambios en los balances
hormonales y del carbono, en las relaciones hidricas, y en el uso de los nutrientes
adquiridos (Chapin 1991b).

Por otro lado, las plantas también tienen que lidiar con un ambicnte de
interacciones bidticas como la competencia, herbivoria, infeccién patogénica, dispersion
y polinizacion, entrc otras. Por su universalidad ¢ influencia en la adecuacién de las
plantas, la herbiveria es considerada como un factor de importancia selectiva de las
plantas (Hartley y Jones 1997, Marquis 1992), asi como una de las fuerzas bidticas mas
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importantes en la regulacién de las poblaciones de plantas (Harper 1977, Dirzo 1984} v
como un factor determinante de la estructura y dinamica de las comunidades vegetales
(Crawley 1997, Herms y Mattson 1992, Janzen 1979). El efecto mas evidente de la
herbivoria sobre las plantas es la remocién de sus tejidos. A pesar de que la
consecuencia inmediata de esta actividad resulta en la disminucion de las tasas
fotosintética y de crecimiento (Chapin 1991a), el impacto en el desempefio y adecuacion
de las plantas es variable en el tiempo v en el espacio. Este impacto depende del valor
del tejido consumido, de la disponibilidad de recursos, de la intensidad y frecuencia del
dafio, del fenoestado de la planta, asi como de las fluctuaciones en la dindmica
poblacional de plantas y herbivoros (Dirzo 1984, Marquis 1991).

La consecuencia evolutiva de esta interaccién, desde un punio de vista
fitocéntrico, es la evolucién de diversas estrategias adaptativas que permiten a las
plantas disminuir los costos de la pérdida de tejidos. Estas estrategias incluyen el
desarrollo de cierta tolerancia, con la cual las plantas pueden soportar y/o compensar
ciertos niveles de dafio (Karban y Baldwin 1997), o bien algin tipo de resistencia que
impida o limite el consumo de sus tejidos (Weis 1992). Esta resistencia se expresa en la
produccion de defensas fisicas, quimicas y/o biologicas. Estas defensas son consideradas
como constitutivas cuando se encuentran de mancra permanente en la planta, o bien
como inducidas cuando son producidas como consecuencia de un dafio previo
ocasionado por el ataque de los consumidores (Karban y Baldwin 1997). Las defensas
quimicas también se han clasificado, dependiendo del efecto que tienen sobre los
herbivoros, en sustancias toxicas que pueden provocar hasta Ia muerte de los
consumidores, o en sustancias reductoras de digestibilidad, que simplemente
disminuyen la calidad nutricional de los tejidos vegetales (Fox 1981). El hecho de que ¢l
€xito de estas estrategias dependa de su impacto en las comunidades de herbivoros va
su vez de las adaptaciones que éstos manifiesten, hace de esta interaccion un juego
evolutivo, por definicién, muy dindmico (Harper 1977).

Para que cualquiera de las estrategias de defensa de las plantas sea susceptible de
moldearse por la seleccién natural, es esencial que i) existan variaciones en los
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caracteres determinantes de la herbivoria dentro de la poblacidn; if) esta variacion
provoque distintos niveles en la adecuacion de los individuos de la misma y iif) dichos
caracteres sean determinados genéticamente (i.e., que exista variacion genética aditiva)
de manera de que sean heredables a generaciones subsecuentes.

A pesar de que los efectos ecoldgicos y evolutivos ejercidos por ¢l ambiente
abi6tico y/o bidtico han sido bien explorados en diversas especies de plantas (ver
Crawley 1997), son pocos los trabajos que consideran la covariacion entre los mismos.
Al analizar de manera simultnea la influencia de los escenarios bitico y abidtico sobre
las plantas, es posible identificar adaptaciones que les permiten sobrevivir bajo una

combinacién especifica de fuerzas ambientales.
Patrones de variacién en la defensa quimica de las plantas

Un ejemplo de la variacién en los mecanismos de defensa es la diversidad en calidad y
cantidad de metabolitos secundarios presentes en las plantas. Estos compuestos son
frecuentemente interpretados como elementos defensivos en contra del ataque por
herbivoros. En diversos trabajos ha sido comprobado que su presencia disminuye el
consumo de tejidos vegetales, lo cual puede incrementar la adecuacién de las plantas (p.
ej. Coley y Barone 1996, Crawley 1997, Dirzo 1984, Rhoades 1979). Especificamente,
dentro de los metabolitos secundarios, el grupo de los fenoles ha sido identificado como
el mas extenso dentro de aquellos con alguna importancia ecolégica para las plantas y
sus herbivoros (McKey et al. 1978). Ademas, algunos trabajos han demostrado su
efectividad para reducir la calidad nutricional de los tejidos vegetales (Harbone 1993).
A pesar de su cardcter adaptativo, no todas las plantas producen los mismos tipos
O concentraciones de defensas quimicas, lo que da pie a dos suposiciones. Por un lado,
que la magnitud de la presion de seleccion que cjercen los herbivoros sobre los
caractercs defensivos de las plantas cs variable y, por lo tanto, que la cxpresion
fenotipica de la defensa pucde ocurrir en (uncidén del balance cntrc los costos y

beneficios de Ia misma, bajo determinadas condiciones ambientales (Dirzo v Harper

3



1982, Simms 1992). Por otro lado, que si la produccion de metabolitos secundarios tiene
costos ecofisiolégicos, éstos son justificados Ginicamente cuando son menores que los
beneficios que la defensa confiere (Simms 1992). Estos costos incluyen la biosintesis,
transporte, acumulacion y almacén de productos a través de diversas rutas metabélicas,
asi como la energia y los elementos asignados a estos productos; dichos recursos no
pueden ser utilizados simultdneamente para funciones de crecimiento o de reproduccion
{Zangerl y Bazzaz 1992).

El estudio de 1a variacion en los niveles de defensa de las plantas ha estimulado Ia
realizacion de diversos trabajos que tratan de definir bajo qué condiciones algunas se
encuentran mejor defendidas que otras y cuales son las fuerzas ambientales que
determinan esta variacion (Marquis 1992). Uno de los factores ambientales que pudiera
generar tal variacion en la expresion fenotipica de la defensa es 1a calidad del suelo en la
que crecen las plantas. Algunos trabajos pioneros sugieren que la calidad del suelo en
que crecen las plantas puede desencadenar efectos ecologicos que se escalan hasta ¢l
nivel de la interaccién planta-herbivoro (Bryant ef al. 1987, Coley 1987a, Hunter y
Shultz 1995, Louda y Collinge 1992, McKey er of. 1978).

Las variaciones edéficas en las selvas amazdnicas y la presencia de tios negros
con altos contenidos de &dcidos himicos llevaron a Janzen (1974) a proponer una
correlacion negativa entre la disponibilidad de nutrientes en el suelo v la cantidad de
defensas quimicas presentes en el follaje de las plantas. Janzen explico la presencia de
los rios negros como consecuencia del lavado de metabolitos secundarios (e.g. taninos)
del follaje de selvas establecidas en suelos de arenas blancas, los cuales tienen una
disponibilidad muy baja de nutrientes, En contraste, encontré que la presencia de rios
claros est4 asociada con selvas establecidas en suelos ricos en nutrientes, lo que da pie
al supuesto de que el follaje de las mismas contiene menor cantidad de dichos
metabolitos secundarios.

La explicacién que Janzen dio a esta correlacion estd basada en los costos de
produccion de los tejidos fotosintéticos, que se incrementan conforme aumenta el estrés
edafico (Chapin 1991b, Larcher 1995). Es por esta razén que, segin Janzen (1974), en
4



plantas que crecen bajo condiciones de estrés, el incremento en la produccion de
defensas quimicas resuita de valor adaptativo, mientras que para las plantas establecidas
bajo abundancia de recursos el reemplazamiento de los tejidos perdidos resulta menos
Ccostoso, pues la gran disponibilidad de recursos les permite compensar dicha pérdida,

McKey et al. (1978) evaluaron la correlacién propuesta por Janzen en un trabajo
comparativo entre dos selvas perennifolias de Uganda y Cameran. Los autores
encontraron evidencias correlativas de que la cantidad de defensas quimicas (fenoles) en
la vegetacion de ambas selvas es influida por la calidad de los suelos. También
observaron que Ia diferencia en la calidad nutricional del follaje tiene consecuencias
directas en la dieta folivora de los monos Colobus guereza 'y C. satanas. En la selva de
Uganda, la dieta de C. guereza esta basada en un 75% por hojas de las especies arbéreas
mds comunes, mientras que en la de Camertin C. satanas se alimenta solamente en un
37% de hojas, complementando su dieta con semillas. Las especies de plantas de la
selva de Uganda, crecen sobre suelos considerablemente ricos en nutrientes v con buena
fertilidad, con un pH ligeramente 4cido (5.92). Estas especies presentaron una cantidad
de compuestos fenélicos considerablemente menor que las especies de arboles mds
comunes de la selva en Camerin, que crecen en un suclo arenoso con un pH de 3.92,
condicién que impide la actividad de las bacterias nitrificantes y disminuye la
disponibilidad de elementos como ¢l fosforo y el molibdeno. La explicacion ultima
(evolutiva) que McKey et al. (1978) propusieron, implica que los costos de la herbivoria
se reflejan en la inversion adaptativa de recursos que las plantas asignan a la produccion
de defensas quimicas.

Otros trabajos han relacionado de manera tangencial algunas condiciones
especificas de disponibilidad de nutrientes con la aceptabilidad de los tejidos vegetales
y el desempeiio de los herbivoros. Scriber (1977) cncontr6 un decremento en el
crecimicnto de larvas que se alimentan de tejidos con contenidos bajos en nitrégeno y
agua. Bryant et af (1987) demostraron que la fertilizacién del suelo con nitrégeno
provoca una reduccion en los contenidos de taninos condensados y fenoles, asi como ¢n

el valor nutricional de las hojas dc Populus tremuloides (Betulaceae) para sus inscclos
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fitéfagos. Estos resultados hicieron evidente que el balance carbono/nutrientes en las
plantas tiene una influencia importante en la calidad de las hojas como alimento para sus

herbivoros, al modificar la concentracion de nitrdgeno y de metabolitos defensivos.
Hipoétesis y teorias sobre los patrones defensivos de Ias plantas

Los trabajos descritos anteriormente, entre otros, junto con la informacién empirica
referente a la variacion de las defensas quimicas en las plantas (Coley 1987b, Bryant er
al. 1987, Denslow er al. 1990, Janzen 1974, McKey ef al. 1978, Scriber 1977), han
originado el interés por definir una serie de hipdtesis que fratan de explicar los
mecanismos ecoldgicos y evolutives de los patrones defensivos de las plantas. Algunas
de eflas tienen un enfoque macroevolutivo, al comparar los niveles de defensa entre
especies, formas y/o historias de vida, mientras que otras tratan de explicar la variacidn
en los niveles de defensa con base en la variacion genética y plasticidad fenotipica que
los individuos de una misma especie pueden expresar cn sus procesos fisiologicos.

Bajo el primer enfoque, las teorias ¢ hipOtesis mas relevantes que se han

originado son las que describo a continuacion.

Teoria de la apariencia

Esta teoria fue propuesta-simultdneamente por Feeny (1976) y por Rhoades y Cates
(1976}, en Ia que predicen los patrones defensivos de Ias plantas a partir de la
probabilidad de que éstas scan encontradas por los herbivoros y de los costos de la
produccién de metabolitos secundarios con algiin potencial defensivo. Entre mayor sea
esta probabilidad, 1a presién de seleccion, y por tanto la asignacion de recursos para la
produccidn de defensas, seria mayor para las plantas aparentes que para plantas cripticas
o con menor probabilidad de ser encontradas (poco aparentes). A partir de estas
premisas, los autores proponen que las plantas poco aparentes producen
intermitentemente defensas baratas como algunas toxinas que tienen efectos importantes
sobre herbivoros generalistas; por otro lado, las plantas aparentes producen
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permanentemente metabolitos secundarios mds costosos y reductores de la digestibilidad
de los tejidos, efectivos contra el ataque de herbivoros generalistas y especialistas, en
funcién de su concentracion en los tejidos (ver también McNaughton 1983). Bajo estos
supuestos, el comportamiento de los herbivoros en lo referente a su capacidad de
bisqueda y localizacién de sus plantas de consumo, asi como la especializacion en su
dieta fitéfaga, juegan un papel crucial en la evolucién de las defensas en las plantas (ver
tambicn Bazzaz ef al. 1987, Fox 1981, Hartley y Jones 1997).

Teoria de la defensa éptima

Sus proponentes, McKey (1979) y Rhoades (1979), postularon que las plantas han
evolucionado ciertas estrategias en la produccién de defensas que reducen el atague por
herbivoros a sus diferentes tejidos, de tal modo que la reduccion en el consumo de sus
tejidos maximice ta adecuacién de la planta. Bajo el supuesto de un costo en la sintesis y
almacén de metabolitos secundarios, los autores sugieren que la magnitud de la
inversién en defensas es proporcional a los costos de la pérdida de los tejidos
consumidos por los herbivoros. El costo de estas defensas, en términos de su
adecuacion, se manifiesta en un desvio de energia y nutrientes utilizables para satisfacer
otras necesidades como el crecimiento o la reproduccion. Por esta razén, la presencia de
elementos de defensa serfa justificable en términos de la adecuacion sélo en presencia
de los herbivoros. Asi mismo, los autores sugieren que como consecuencia de este
costo, las plantas que se encuentran bajo algin tipo de estrés ambiental tendrén una
capacidad reducida de asignar recursos para producir defensas reductoras de
digestibilidad, en comparacién con plantas que se encuentran bajo condiciones
ambientales menos limitantes (Rhoades 1976).

Hipétesis de la disponibilidad de recursos/tasa de crecimiento

Basados cn las teorias de la defensa dptima (Rhoades 1979} y de la asignacion de
recursos (ver Begon e al. 1995), Coley er al. (1985) propusieron que, dado que los
recursos asimilados por las plantas son utilizados para su crecimicnio, defensa y
reproduceion, existe un conflicto de intereses entre 1os recursos disponibles y la funcidn

2 la que son asignados. La premisa de esta hipétesis cs que ¢l ambiente fisico al que las
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plantas estin adaptadas determina su capacidad intrinseca de crecimiento {Chapin
1991a). Es por esta razon que la cantidad de recursos disponibles, al definir la tasa de
crecimiento de las plantas, es un factor ambiental que interactia con la intensidad de la
herbivoria, y determina los patrones de defensa de las mismas. Asi, en ambientes pobres
que propician que la tasa de crecimiento de las planias sea baja, la produccién Optima
de defensas deberia ser alta. Esta relacién es consistente con la capacidad de reemplazo
de los tejidos perdidos en plantas con tasas crecimiento lento (capacidad de reemplazo
baja) y rapido (capacidad de reemplazo alta), segiin sus costos de produccion.

Coley et al. (1985) sustentaron empiricamente esta relacién al comparar especies
pioneras (de crecimiento rdpido) que estdn adaptadas a crecer en sitios con alta
disponibilidad luminica, como en los claros caracteristicos de las selvas {ropicales,
Contra especies tolerantes (de crecimiento lento) que crecen en el sotobosque umbréfilo
de la selva tropical en Panamd. Al cuantificar las tasas de herbivoria de especies de
ambos habitos Coley (1982) encontré que las especies tolerantes, que crecen bajo cstrés
luminico, sufren de niveles de herbivoria significativamente menores que las especies de
plantas pioneras, que crecen en sitios con abundancia de recursos luminicos. Asimismo,
los niveles de algunos metabolitos (supuestamente defensivos) que encontrd en el follaje
de dichas especies corresponde con las predicciones de la hipétesis: las plantas de
crecimiento rapido producen menos defensas que las plantas de crecimiento lento.
Hipétesis del balance carbono/nutrientes
Bajo un enfoque mas ecofisiolégico que evolutivo, esta hipétesis predice los patrones de
la variacion fenotipica en la defensa de las plantas en funcién de 1a disponibilidad de
nutrientes. Bryant ez al. (1983) proponen que la produccién de metabolitos secundarios
s¢ debe a la acumulacion de los elementos que exceden los requerimientos del
metabolismo primario. Cuando algn tipo de estrés ambiental disminuye la capacidad
de crecimiento y/o fotosintética de la planta, los elementos que no se encuentran
limitados se acumulan en el individuo y modifican el cociente carbono/nutrientes; como
consecuencia de esta modificacién, los elementos que exceden los r;querimientos del
metabolismo primario son almacenados bajo formas de diversos metabolitos
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secundarios. En particular, cuando la tasa de crecimiento se ve afectada antes que Ia
fotosintética como producto del estrés edafico, el carbono se acumula mas que otros
nutrientes, en forma de metabolitos secundarios como fenoles, terpenoides y taninos
(Hartley y Jones 1997). Varios autores han analizado las distintas funciones atribuibles a
es0s metabolitos secundarios y han encontrado que pueden constituir un almacén de
elementos poco abundantes como el nitrégeno; pueden conformar elementos
aleloquimicos que disminuyen la competencia por los recursos limitantes, actuando va
sea como inhibidores del crecimiento de plantas vecinas o bien como defensa contra el
ataque de organismos patdgenos y herbivoros (ver Gershenzon 1983, Rosenthal y
Janzen 1979).

Bajo este enfoque, las defensas quimicas no representan ningln costo fisiolégico
para la planta (Hartley y Jones 1997, Herms y Mattson 1992), pues no se traducen en
un desvio de recursos para otras funciones fisiolégicas. En este caso, la variacién en los
niveles de defensa de los individuos de una poblacién depende de las normas de
reaccion ocasionadas por la disponibilidad de recursos, la intensidad de la herbivoria y
la capacidad de desarrollar cierta plasticidad fenotipica para modificar sus tasas de
crecimiento y la produccion de compuestos defensivos.

Hipétesis del estrés ambiental

Esta hipotesis, propuesta por White (1984), tiene predicciones que van en [a direccidn
contraria a todas las anteriores. El autor postula que cuando las plantas se encuentran
bajo algin estrés fisiologico, son mas susceptibles al ataque por herbivoros. La
disminucion en la sintesis proteica, ocasionada por la reduccién del tejido fotosintético,
promueve la concentracion de aminoacidos y azicar libre en los tejidos. Esta
concentracion incrementarfa el valor nutricional de los tcjidos para los herbivoros (ver
también Price 1991). Al considerar tan sélo el aspecto fisiologico de las plantas, esta
hipétesis ignora lo que sucede bajo distintas combinaciones de los factores ambientales
que resultan estresantes. Es decir, si la disponibilidad de los recursos limitantes como la
luz, ¢l agua o los nutrientes varian cn magnitudes diferentes, la respuesta fisiolégica de

las plantas puede verse modificada, segin ¢l caso. Otro factor que puecde afectar dicha
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respuesta es la variacion temporal de la presion de seleccion ejercida por los herbivoros,
que puede modificar los costos de la herbivoria, independientemente del estrés
ambiental al que estén sujetas las plantas.

Sin embargo, para conocer Ia relacién entre la disponibilidad de nutrientes y el
incremento en el valor alimenticio de las plantas es necesario determinar las condiciones
ambientales especificas del sistema estudiado. Por ejemplo, Louda vy Collinge (1992)
comprobaron que el incremento en la calidad nutricional de los tejidos ocurre sélo bajo
un esirés ambiental moderado, ya que cuando éste es severo la calidad de los tejidos
disminuye considerablemente por el aumento de los metabolitos defensivos.

Hipotesis de la diversidad quimica

Esta hipétesis trata de predecir los patrones defensivos de las plantas a partir de las
ventajas ecologicas y evolutivas que tienen aquellos individuos que poseen una gran
diversidad de metabolitos secundarios, en comparacién con las que poseen una variedad
menor de estos compuestos. Sus autores proponen una correlacién negativa entre la
riqueza de especies de herbivoros, y por tanto de la presion de seleccién que estos
ejercen sobre las plantas y la diversidad quimica presente en los tejidos vegetales, por el
efecto aditivo de varios compuestos aleloquimicos (Berembaum 1985, Hartley v Jones
1997, Jones y Firns 1991).

Actualmente, también existen otros modelos que tratan de predecir los patrones
defensivos de las plantas integrando la asignacién de los recursos a la defensa con la
funci6n de la diversidad de los metabolitos secundarios y su naturaleza constitutiva o
inducida, con la diversidad de la comunidad de herbivoros y con la vulnerabilidad de las

plantas de ser atacadas (Espinosa-Garcia, en prensa).

Debilidades de las teorfas que predicen los patrones defensivos de las plantas

Todas estas teorias han sido evaluadas por diversos autores (Coley ef al. 1985, Herms y
Mattson 1992, Louda y Collinge 1992, McKey et al 1978, Richardt er al1991,
Roohoméqui et al. 1996). Sin embargo, todas eilas tienen ciertas debilidades que es
necesario subrayar.
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La teoria de la apariencia, por ejemplo, tiene la desventaja de ser completamente
zoocéntrica. Al plantear que la magnitud de la herbivoria depende de 1 apariencia de las
plantas, y de la capacidad de los herbivoros para encontrar su planta-alimento, esta
teoria ignora que ésta varia considerablemente entre especies y tipos de herbivoros (p.
¢j. 4fidos y venados). Ademas, no considera la existencia de variacion intraespecifica en
¢l dafio de plantas con el mismo grado de apariencia. Esta teoria tampoco explica Ia
variacion en los compuestos defensivos de una planta cuando los recursos a su
disposicion son modificados. Si bien los herbivoros pueden ejercer cierta presion de
seleccion sobre los caracteres defensivos de las plantas, es necesario considerar también
el escenario ambiental al que las plantas estén sujetas para sobrevivir.

Las teorias de la defensa 6ptima y de la disponibilidad de recursos/tasa de
crecimiento, planteadas bajo un enfoque macroevohitivo al hacer comparaciones
interespecificas, tienen Ia limitante de comparar distintas historias de vida y/o
filogenéticas, y en ocasiones en distintas regiones; estos elementos pueden representar
variables adicionales potencialmente confundidas en los supuestos de dichas teorfas.

Por otro fado, en una revisién a la teoria de la apariencia y de la defensa éptima,
Fox (1981} hace énfasis en la posibilidad de que 1a cvolucion de las defensas en las
planta haya ocurride, mas que en funcién de los costos de su produccidn, por la
capacidad de los herbivoros para expresar contra-adaptaciones para las defensas que
producen las plantas, dependiendo de la permancencia de una o varias generaciones de
los consumidores en una sola planta.

Grubb (1992) realizé una severa critica a las teorias de la apariencia y de la
disponibilidad de recursos/tasa de crecimiento por estar planteadas con una simplicidad
tal, que deja fuera variables como la arquitectura de la planta, la estacionalidad, la
concentracion de nutrientes en funcién de la presencia de vecinos y los tipos de
herbivoros presentes; todas ellas con una influencia importante en la produccién de
caracteres defensivos. Por otro lado, Berembaum (1995) enfatiza la importancia de

algunos metabolitos primarios, como lipidos, vilaminas y aminoacidos, cn la defensa-



nutricional de las plantas, que tampoco ha sido considerada por ninguna de las teorias
que predicen los patrones defensivos de as plantas.

Las teorfas del balance carbono/nutrientes y del estrés ambiental, que incluyen
comparaciones intraespecificas, explican los patrones defensivos de las plantas desde un
punto de vista fisiologico, sin una interpretacién de las implicaciones ecoldgicas vy
evolutivas de los patrones observados, o en ocasiones sin considerar las variaciones en
la magnitud de dicho estrés.

Finalmente, la hip6tesis de la diversidad quimica trata de predecir los patrones
defensivos de las plantas en funcién de su calidad como alimento para los herbivoros,
sin considerar las causas ambientales que promueven una mayor o menor diversidad y
concentracion de metabolitos secundarios en sus tejidos. Una modificacién a este
modelo como el propuesto por Espinosa-Garcia (en prensa) complementaria esta
hipdtesis para integrar aquellos factores fisiologicos y ecologicos en las predicciones de
la defensa de las plantas.

Para comprender los factores y mecanismos que promueven los patrones de
defensa en las plantas es necesario superar las deficiencias de todas estas teorias, y asi
poder establecer una hipotesis general que incorpore los elementos fisiolgicos,
ecoldgicos y evolutivos necesarios para explicar dichos patrones de manera mas

integral.

Mecanismos que promueven la variacién intraespecifica

en la defensa de as plantas

La seleccién natural actiia sobre la variacién intraespecifica de los caracteres que se
traducen en una adecnacién diferencial y que son heredables. Si bien existen algunos
estudios que han comprobado la existencia de variacién intraespecifica en los niveles de
defensa de las plantas (Edmunds y Alstad 1978, Karban 1989, Langenheim y
Stubblebine 1983, Snyder 1992), pocos trabajos han explorado si las hipédtesis que
predicen los patrones defensivos de las plantas con un enfoque macroevolutivo (i.e.
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basado en diferencias interespecificas) son validas para explicar procesos
microevolutivos originados por las variaciones mtraespecificas de los mismos, y asi
establecer las consecuencias evolutivas de dicha variacion (Louda y Collinge 1992).

Esta pregunta puede ser encarada al observar los patrones de variacién en la
produccién de defensas en un nivel intraespecifico. En un ambiente heterogéneo, o
durante su desarrollo ontogenético, las plantas de una misma especie pueden desarrollar
distintos caracteres ecofisioldgicos que les permiten maximizar su adecuacién bajo
condiciones ambientales determinadas. Para alcanzar este nivel de adecuacion, las
poblaciones vegetales pueden expresar polimorfismos  genéticos o sométicos,
diferenciarse en razas locales {ecotipos), desarroliar algin grado de plasticidad
fenotipica o inctuso iniciar procesos de especiacién incipiente bajo la distincion de
grupos reproductivos aislados (Bell 1989, Harper 1977).

La existencia de estos niveles de diferenciacidn intraespecifica tiene
consecuencias directas sobre el area de distribucién que una especie puede abarcar, al
definir el espectro de condiciones ambientales bajo las cuales su contingente genético
puede ser exitoso (Harper 1977).

La variabilidad con la expresion de estos caracteres puede originarse
principalmente bajo dos mecanismos: por un lado se ha identificado la cxistencia de
normas de reaccion dentro de un gradiente de condiciones ambientales, en el que las
plantas ticnen cierto grado de plasticidad fenotipica para modificar el desarrollo y la
expresion de algunos caracteres (Stearns 1989). Por otro lado, también ha sido
verificada la existencia de caracteres genéticos adicionales que promueven la expresion
de polimorfismos en las poblaciones de plantas (Chapman 1970, Dirzo 1984). Las
ventajas adaptativas de esta variacion genética dependen de la sobrevivencia y éxito
reproductivo de los distintos polimorfismos en condiciones ambientales diversas (Dirzo
y Harper 1982, Harper 1977).

Las teorias e hipotesis sobre las causas de la variacién en los patrones defensivos
de las plantas dentro del marco de la heterogeneidad ambiental pueden explicar dicha

variacién mediante dos mecanismos: en funcion de la expreston plasticidad {enotipica, o
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bien por la presencia de polimorfismos en las poblaciones de plantas, como
consecuencia de Ja diferenciacion genética entre las mismas.

Si existen normas de reaccidn bajo determinadas condiciones de heterogeneidad
ambiental, que reflejen cierta plasticidad fenotipica en el crecimiento y la defensa de los
individuos, podria suponerse que dichos patrones se explican por las razones
mecanisticas expuestas por las hipétesis que tienen una visién ecofisiologica, como la
del balance carbono/nutrientes o la del estrés ambiental (Herms y Mattson 1992). En
cambio, si los patrones de defensa y crecimicnto contrastantes no ocurren debido a la
expresion de plasticidad en un ambiente heterogéneo, puede suponerse que la presion de
seleccidn de las fuerzas ambientales ha propiciado la fijacién genética de ciertos
caracteres que determinan los patrones de produccién de defensas en las plantas. Este
proceso microevolutivo puede ser explicado bajo los supuestos evolutivos de la
hipétesis de disponibilidad de recursos/tasa de crecimiento o de la defensa Optima
(Coley et al 1985, Rhoades 1979).

Bajo cualquiera de estos dos procesos, las poblaciones vegetales pueden
experimentar cambios evolutivos importantes: si existe fijacion genética local de
determinados caracteres de crecimiento y defensa, ésta podria tener el potencial de
formar parte de un proceso incipiente de especiacién. Por otro lado, si lo que origina la
variacion entre poblaciones es la existencia de plasticidad fenotipica, ésta podria ser un
clemento importante en la adecnacion de los individuos v estar sujeta a seleccidn natural
para mantener el éxito de la especie en un ambiente heterogéneo (Bell 1989, Thompson
1991}.
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Preguntas y objetivos

Dado que un ambiente heterogéneo constituye un sisterna conveniente para detectar los
procesos de variacién en los patrones defensivos de las plantas, en el presente estudio
clegi un sistema eddfico heterogéneo de una selva tropical del sureste de México para
poder evaluar la influencia de la variacion ambiental en los patrones de asignacion de
recursos a nivel intraespecifico. Con este fin, seleccioné como objeto de estudio dos
poblaciones de plantas jévenes de Dialium guianense, una especie arbdrea caracteristica
de esa zona que ocurre en diferentes condiciones edéficas. Los individuos de las dos
poblaciones estudiadas crecen, en particular, en dos condiciones edaficas contrastantes:
en un caso los suelos podrian considerarse relativamente mas pobres para el crecimiento
de ias planias que en ¢l otro.

Para evaluar si existe una variacion relevante de la herbivoria entre 1os individuos de
ambas poblaciones, y determinar bajo gqué mecanismos se genera esta variacion, las

preguntas especificas que intenté responder en este estudio son:

1. ¢Existe alguna variacion en las respuestas ecofisiologicas (i.e. de crecimiento y
defensivas) de los individuos de dos poblaciones de D. guianense que crecen bajo
condiciones cdaficas contrastantes?

Una manera de responder esta pregunta ¢s mediante la determinacién del crecimiento

relativo de los individuos y de la cantidad y diversidad de metabolitos secundarios

producidos por los individuos de ambas poblaciones, para asi peder definir sus patrones

de asignacidn de recursos y cémo varian entre ambas poblaciones.

2. (Cuiles son las repercusiones ecologicas que tiene la variacién de los patrones de

asignacion de recursos sobre la interaccion de las piantas de ambas poblacioncs con

sus herbivoros?

—
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Esta pregunta puede ser evaluada en dos niveles: por un lado, al cuantificar la incidencia
de la herbivoria en plantas jovenes de D). guionense de las dos poblaciones es posible
explorar, en principio, si las diferencias en Ia asignacién de recursos de las plantas se
reflejan en su interaccion con sus herbivoros. Por otro lado, al determinar de manera
indirecta la calidad del follaje de ambas poblaciones como recurso alimenticio para
herbivoros generatistas, mediante pruebas de aceptabilidad, puede elucidarse el posible
contraste de la presencia de metabolitos secundarios en el follaje que operan como

defensa contra los herbivoros.

3. ;Bajo cual de los dos mecanismos reconocidos, plasticidad fenotipica o
determinismo gendtico se genera la variacién en las respuestas ecofisiologicas
(crecimiento y defensa) y como consecuencia, en los niveles de herbivoria de las
plantas de ambas poblaciones; y cu4l de las hipétesis disponibles explica mejor, si
existe, dicha variacién?

Una vez detectada la variacion en las respuestas ecofisiologicas de las plantas de ambas
poblaciones, la realizacién de trasplantes reciprocos de plantas jévenes de D. guianense
entre ambos sitios, ¥ la evaluacion del crecimiento y la defensa en los individuos
trasplantados, permitirian determinar si los patrones observados en ambas poblaciones
pueden interpretarse como consecuencia de la plasticidad fenotipica de la especie o de
algin grado de diferenciacion genética entre las poblaciones (Fig. 1). Si los individuos
de ambas poblaciones presentaran un crecimicnto y un dafio por herbivoria mayores en
el sitic de alta disponibilidad de recursos (Aluvicn) que en el de relativamente menor
calidad en ese aspecto (Lomerio), la variacion en los patrones de asignacion de recursos
podria interpretarse como consecuencia de la plasticidad fenotipica de la especie. Si por
el contrario, el crecimiento y la herbivoria fueran mayores en los individuos de ia
poblacion del Aluvion y menores en los del Lomerio, independientemnente del sitio en
donde hayan sido trasplantados, podria intuirse algin grado de diferenciacion genética
enirc ambas poblaciones, que determinaria los patrones de asignacidn de recursos,
independientemnente de la disponibilidad de los mismos en el suelo.
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SITIO
POBLACION Aluvién |  Lomerio
DE ORIGEN

Aluvidn 1\ A \l/ A

I

Figura 1. Prediccion de los patrones del crecimiento y de la herbivoria en las
poblaciones de D. guianense provenientes del Aluvién y Lomerio (poblacién de origen)
en los sitios de trasplante (Aluvién y Lomerio). Las lineas continuas reflejan el
crecimiento y los niveles de herbivoria esperados si hubiese plasticidad fenotipica en los
patrones de asignacion de recursos, mientras que la linea punteada muestra las
tendencias que se explicar{an por una fijacién genética en los mismos.

Lomerio

A partir de la identificacién de alguno de estos mecanismos generadores de
variacion, puede determinarse bajo qué teorfa o hipétesis se explican mejor los patrones
observados. En el caso de que la variacion se explique por la plasticidad fenotipica de
lag plantas, la teoria del balance carbono/nutrienics podria justificar tal variacian; si, por
el contrario, ésta sc explica por algin grado de diferenciacion genética entre las
poblaciones, las premisas de las teorias de la disponibilidad de recursosfasa de

crecimiento y de la defensa Gptima podrian sustentar este patrén.
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SITIO DE ESTUDIO

Realicé este trabajo entre agosto de 1997 y abril de 1999 en 1a Reserva de la Biosfera de
Montes Azules, ubicada en la Se¢lva Lacandona, al sureste del estado de Chiapas,
Meéxico (Fig. 2). La Selva Lacandona, con una extension de 331,200 ha, constituye uno
de los tltimos remanentes de selva alta perennifolia de nuestro pais, y cuenta con 3,400
especies de plantas vasculares conocidas hasta 1995, v un total estimado que sobrepasa
fas 4,000 especies (Martinez y Chiang 1994). El clima que caracteriza esta zona es
célido himedo del tipo Amw™’(i") g, segiin el sistema climtico de Keppen modificado
por Garcia (Medellin 1986). La temperatura promedio anual es superior a los 22° C y de
més de 18° C en el mes més frio. Presenta un régimen de lluvias de veranc con
influencia del monzén. La precipitacion media anual es de 3,850 mm y de 20 mm en el
mes més seco, con lluvias invernales originadas por los llamados rortes, que ocurren
entre los meses de noviembre y febrero, y que aportan entre el 10 y 15% de la
precipitacién anual.

Su geomorfologia se caracteriza por presentar relieves karsticos, derivados de
roca caliza y procesos endogenos. Las principales topoformas presentes en la regién son
las mesetas kérsticas ubicadas por encima de los 600 ms.n.m., los lomerios de baja
altura y las planicies de origen aluvial (Gomez-Pompa y Dirzo 1993).

Si bien la vegetacion presente en la zona retine las caracteristicas para ser
considerada como una selva tropical, la region de Montes Azules estd constituida por un
complejo mosaico floristico-estructural originado por las variaciones en la
geomorfologia, fisiografia y condiciones climaticas. Dentro de este complejo se conocen
varios tipos de vegetacién como la selva alta perennifolia, selva alta o mediana
subperennifolia, selva alta o mediana subcaducifolia, selva de Bravaisia, sabanas,
palmares, tulares y carrizales, entre otros (Dirzo 1991, Mendoza-Ramirez 1997).

Dentro de las especies representativas de la selva mediana, el tipo de vegetacion
predominante en la zona, se encuentran Castilla elastica, Bernouillia flammea,
Brosimum alicastrum y Bursera simaruba; la altura promedio de estas especies varia
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enire los 15 y 25 m. La sclva alta estd caracterizada por especies como Terminalia
amazonia, Swietenia macrophylla, Dialium guianense y Ceiba pentandra, entre ofras;
especies que tienen alturas superiores a los 25 m, aunque algunas presentan arboles
emergentes con alturas de hasta 50 m (Dirzo 1991, Mendoza-Ramirez 1997).

Una caracteristica floristica relevante de la Selva Lacandona es la abundancia de
cspecies de vegetacion secundaria en zonas de regeneracién. Algunas de [as mds
comunes son Cecropia peltata, Schyzollobium parahybum y Ochroma pyramidale (R.
Dirzo com. pers.).

Hacia la parte sur de la reserva se encuentra la Estacién Biologica Chajul
(EBCH; Fig. 2). Esta region se caracteriza por estar rodeada de distintas unidades
geomorfologicas y de vegetacion, que generan una gran heterogeneidad ambiental en
unos pocos kilometros cuadrados. Las variaciones edéficas que presenta la zona de la
EBCH representan una oportunidad ideal para la definicién de sitios con condiciones
edaficas contrastantes. Los suelos de esta zona presentan una heterogeneidad marcada
en sus clementos de origen, fisicoquimicos y orgdnicos, que a su vez determinan el
grado de fertilidad o disponibilidad de nutrientes para las plantas que habitan en los
mismos. En los sitios que rodean a la estacion, pueden encontrarse suelos de tipo
Cambisol, Luvisol, Planosol, Leptosol y Acrisol, entre otros, todos bajo el mismo
régimen climético (C. Siebe, datos no publicados).

Este mosaico de condiciones edaficas promucve una diversidad considerable de
tipos de vegetacion como la selva de vega, selva alta o mediana perennifolia, sabanas y

carrizales, todas dentro de un dmbito geografico restringido y bajo €l mismo régimen

climatico.
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Figura 2. Ubicacién geogréfica de la Reserva de la Biosfera Montes Azules v dela
Estacién Biolégica Chajial (EBCH), en la Selva Lacandona, Chiapas (Modificado de
Mendoza-Ramirez 1997).
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SISTEMA DE ESTUDIO

Para la realizacién de este proyecto escogi  dos sitios con condiciones edaficas
contrastantes en la EBCH (Tabla 1). Uno presenta caracteristicas de aluvién, situado a
pocos metros del rio Lacantin y posee gran cantidad de materia orgdnica que es
acumulada por el cauce del rio; presenta también reservas considerables de fésforo y
potasio y tiene un pH ligeramente 4cido, de 5.87 a 6.68. En el presente estudio me
referiré a este sitio como Aluvion. En contraste, el otro sitio se ubica en un lomerio
adyacente y tiene una acumulacién menor de materia orgénica, reservas de potasio y
fésforo mucho menores v su pH es considerablemente mas 4cido, de 3.83 a 4.86 (Tabla

1). En adelante, me referiré a este sitio como Lomerio.

Tabla 1. Caracteristicas de los suelos de los dos sitios de estudio de la Estacion
Biolégica Chajul (Tomado de C. Siebe, datos no publicados).

Caracteristicas edaficas Aluvién Lomerio
C/N 14.8 12
Reservas de P (mg/Kg) 1270 115
pH 6.68 4.64
Textura

% arena 15.6 66.1
% limo 452 10.9
% arcilla 39.2 23

% materia organica 27.8 11.4

Ambos sitios ticnen, respectivamente, caracteristicas cdaficas contrastantes, quc
desde la perspectiva de la calidad del suclo para ¢l crecimiento de las plantas podrian
considerarse, en términos comparativos, como un sitio rico (Aluvién) y otro pobre

{Lomerio). Existe cvidencia que permite considerar que ambos sitios tienen 1a misma
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disponibilidad luminica. Un estudio previo, (F. Carrillo, en preparacién) no reportd
diferencias significativas en la incidencia de luz directa en ambos sitios (/= 0.18 P=
0.85). Este estudio fue realizado evatuando la luz directa con un lente de ojo de pescado
y cuantificindola en el programa Canopy (Rich 1988). Las medias y las desviaciones
estandar se calcularon a partir de las mediciones tomadas en 40 puntos escogidos al
azar, y estin expresadas como el porcentaje de luz que incide por debajo del dosel en
cuarenta puntos en el Aluvién (0.14 £ 0.06) y cuarenta en el Lomerio (0.13 +0.06).

Los sitios Aluvién y Lomerio se ubican en las cercanias de la EBCH y estén
separados por una distancia lineal de aproximadamente 15 Km, bajo el mismo régimen
climdtico.

En ambos sitios crece el arbo! Dialiwm guionense (Caesalpiniaceae), especie
codominante en el dosel de la selva alta perennifolia de la Selva Lacandona, incluyendo
a la EBCH. Este 4rbol puede alcanzar a medir 45 m de altura y hasta 1.5 m de D.AP.
Presenta contrafuertes delgados y altos, retorcidos en la base. Sus hojas, dispuestas en
espiral, son compuestas, imparipinadas con tres, cinco o siete foliolos, de
aproximadamente 3 em de largo por 2 cm de ancho (Pennington y Sarukhén 1998). Por
ser un drbol que se regenera en el sotobosque puede considerarse de relativamente lento
crecimiento (R. Dirzo com. pers.). Por su abundancia local y por su cardcter
perennifolio puede consideréarsele como una especie aparente (sensu Feeny 1976) y por
lo tanto, dispenible al ataque por fitéfagos. Por todas estas caracteristicas es de
esperarse, segin algunas teorfas discutidas en la introduccién, que fuese una especie
dotada de metabolitos secundarios potencialmente defensivos. De hecho, otra especie
del mismo género (D. guineense) produce saponinas, metabolitos secundarios con cierta
capacidad defensiva al tener un efecto letal para ciertos moluscos (Houghton et al.
1997). Los niveles de herbivoria en D. guianense son relativamente bajos en la zona de
cstudio, en comparacién con el valor promedio de 22 especies representativas de la

Selva Lacandona (R. Dirzo com. pers.).
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METODOS
Crecimiento

Para evaluar la tasa de crecimiento de las plantas jovenes de D, guianense en funcién de
las caracteristicas edéficas de ambos sitios, estimé Ia cantidad de tejido nuevo producido
en 20 individuos durante 174 dias. Dado el lento crecimiento en el didmetro del tronco Yy
de Ia poca definicion de la altura (al depender del desarrolio de la tltima hoia), calculé
el nimero de hojas y foliolos nuevos y el area foliar producida por planta. Todos los
individuos que utilicé en el presente estudio los escogi al azar en cada poblacion a partir
de los primeros 150 brinzales encontrados en cada sitio, que tuvieran al menos 10
foliolos {entre 20 y 40 ¢cm de altura).

Para estimar el 4rea foliar producida por planta, multipliqué el namero de foliolos
producidos en este periodo por el promedio del rea foliar de dicz foliolos por planta.
Para calcular este iltimo, Hevé a cabo un analisis de regresion entre la longitud y el drea
foliolar de 98 foliolos escogidos al azar de ambas poblaciones. Realicé 1a estimacion del
esta ultima con un medidor de areas (Delta-T Devices, Cambridge, Inglaterra).

Ante la imposibilidad de conocer la edad de los individuos y las condiciones de
su crecimiento, estimé ¢l efecto de las posibles diferencias iniciales en el potencial
fotosintético de los individuos, evaluando la hipétesis nula de que el nimero promedio
de foliolos por planta era igual en ambas poblaciones mediante una prueba de ¢ de
Student. Usando esta misma prueba verifiqué que la altura inicial de los individuos de
ambas poblaciones no fuese diferente.

Para conocer la influencia de la calidad del suelo en la expresion de las variables
de crecimiento definidas realicé analisis de varianza (ANDEVA, Zar 1996) con la
correceion de Bonferroni para las variables foliolos nuevos, que normalicé con la
funcién de logaritmo natural, y hojas nuevas que normalice con la transformacién Box-

Cox hojas nuevas “*1/ 0.08 (IMP, SAS Institute Inc. 1996). Para cvalvar las
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diferencias en el 4rea foliar de las plantas de los dos sitios también realicé un analisis de

varianza, normalizando los datos con Ia funcién logaritmo natural.

Metabolitos secundarios

Para determinar el contenido de metabolitos con potencial defensivo en ambas
poblaciones colecté el tejido foliar de 25 plantas escogidas al azar en ambas poblaciones
en el mes de mayo de 1998; para que no hubiera diferencias quimicas ocasionadas por
la edad del follaje, en cada planta colecté la segunda y la tercera hoja mas nuevas
completamente expandidas. Sequé el follaje en un hormno a 40°C por 24 horas (Waterman
y Mole 1994), y después de moler el tejido seco, realicé tres tipos de analisis. Es
necesario aclarar que, con el equipo disponible, la cantidad de tejido requerido para
estos andlisis era mayor a aquella con 12 que podia contar en cada planta. Es por esta
razon que no pude realizar dichos andlisis para cada individuo, por lo que me vi en la
necesidad de mezclar el tejido de todas las plantas en cada poblacion. Como
consecuencia, las diferencias entre las concentraciones de los metabolitos encontrados
no pueden ser analizadas estadisticamente, v s6lo las presento como un resultado
indicativo de las tendencias de esta variable, y con el fin de explorar si los resultados de

esta variable son consistentes con las tendencias encontradas en el resto de este estudio.

Cromatografia de gases y espectrometria de masas

Para evaluar [a diversidad de metabolitos mezclé tres gramos de tejido seco de cada
poblacién con 100 ml de una solucién de diclorometano-metano! 1:1 ¥ asi extraecr los
metabolitos secundarios. Después de una semana, filiré el extracto al vacio y lo
concentré en un rotavapor (Brinkmann RE 1lI, bafio de agua: Buchi 461). Una vez
obtenido el extracto concentrado, llevé una muestra de 6 mg de cada poblacion al
laboratorio de ia Dra. Rachel Mata de la facultad de Quimica, UNAM, en donde
realizaron una cromatografia de gases y una espectometria de masas, con base en sus
procedimientos establecidos para fa bisqueda de metabolitos en extractos vegetales,
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utilizando como disolvente diclorometano-metanol 1:1. Sin embargo los resultados
obtenidos no arrojaron ninguna informacién valiosa, ya que no pudo definirse ia
naturaleza de los metabolitos, ademds de que existe la posibilidad de que cada pico
corresponda a varios metabolitos que no hayan sido separados por la cromatografia. Por

otro lado, al haber realizado solo una repeticién, no puede sacar ninguna conclusion

confiable de estos analisis.

Fenoles totales
Si bien la diversidad de metabolitos defensivos es muy grande y sus funciones ain no
han sido esclarecidas con cxactitud, los fenoles constituyen un grupo que ha sido
identificado como adaptativo, al disminuir o evitar el ataque por herbivoros y patdgenos,
gracias a su toxicidad en general y por sus propiedades antibidticas (Marquis ef al
1978). Es por esta razon que para obtener una estimacion de la asignacion de recursos a
la defensa en ambas poblaciones de D. guianense cuantifiqué la concentracién de
fenoles totales siguiendo el método de Price y Butler (Waterman y Mole 1994). Este
método se basa en reacciones REDOX donde los iones de fenolatos son oxidados e
iones férricos son reducidos a su estado ferroso, formando un complejo de azul Prusiano
con un reactivo ctanogénico, detectable en un espectrofotémetro a 720 nm (Waterman y
Mole 1994). Extraje los fenolatos de 30 mg dec tejido seco y molide cor 3 ml de
metanol; agité por un minuto, filiré esta solucion y agregué otros 3 ml de metanol.
Aforé esta solucidn a 50 ml con agua destilada. Justo antes de la lectura en el
espectrofotometro (Beckman DU 650) agregué a la solucién 3 mt de FeCly y 3 mli de
KsFe(CN)g; agité y medi [a absorbancia a 720 nm. Realicé este anilisis diez veces
tomando submuestras de una muestra compuesta del follaje de cada poblacién.

Calculé la concentracién de fenoles totales a partir de una curva patrén que
realicé bajo ¢l siguiente protocolo. Pesé 10 mg de 4cido galico, que aforé con metanol a
10 ml. De esta solucién tomé 0.1, 0.2, 0.4, 0.6, 0.8 y | ml que aforé a 10 ml con agua

destilada. De cada una de cstas soluciones tomé | ml y aforé a 50 ml con agua



destilada. Agrepué las mismas cantidades de FeCly y de KjFe (CN)s v medi su
absorbancia a 720 nm.

Para preparar la solucion de FeCly pesé 1.3172 g de este compuesto y aforé con
HCI1 0.1M a 50 mi; para la solucién de K;Fe (CN)¢ pesé 0.1325 g de este compuesto y
aforé con agua destilada a 50 ml (Waterman y Mole 1994).

Taninos condensados
Analicé €] contenido relativo de taninos condensados en ambas poblaciones mediante el
método de protoantocianidina (Waterman y Mole 1994). Este método consiste en la
despolarizaci6n de los taninos condensados en butanol, para dar lugar a un producto rojo
de antocianina, que puede ser detectado por espectrofotometria a 550 nm. Debido a que
la curva pairén de este método se realiza con quebracho natural con contenidos de
taninos no estandarizados, el cilculo de la concentracién de taninos condensados es
relativo a la muestra de quebracho que se tiene. Para estudios comparativos, Waterman
y Mole (1994) recomiendan hacer refercncia a las absorbancias de Ja lectura 2 550 nm.

Para realizar este andlisis, pesé 100 mg de tejido seco y molido y agregué 5 ml de
metanol acuoso al 50%. Dejé reposar esta mezcla durante 24 horas para la extraccion de
los metabolitos. Filtré la muestra, tomé 0.5 ml y la mezclé con 7 ml del reactivo de
butanol. Calenté la muestra en un tubo con tapa de teflén durante una hora a 95°C en un
bafio Maria, y después de enfriadas lei su absorbancia a 550 nm en un espectrofotometro
(Beckman DU 650).

Para preparar el reactivo de butanol pesé 0.7 g de Fe,S heptahidratado, y lo
disolvi en 50 ml de HCl IN. Aforé con butanol a un litro. Realicé este analisis ocho

veces tomando submuestras de una muestra compuesta del follaje de cada poblacién.
Herbivoria
Para conocer las repercusiones de la asignacién de recursos al crecimiento y a la

defensa de las plantas de D. guianense en su interaccion con los herbivoros, estimé la
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incidencia de la herbivoria en 20 individuos escogidos al azar de ambas poblaciones en
la época de [luvias de 1997 (agosto) de manera general para cada poblacion, y en dos
ocasiones en 1998; una en época de secas (junio) y otra en época de luvias
(septiembre), en las que cuantifiqué la herbivoria por planta en cada pobiacion. En las
estimaciones de 1998 los individuos fueron los mismos que utilicé para evaluar el
crecimiento. Para evitar que la estimacion de la incidencia de la herbivarfa estuviera
afectada por ¢l dailo foliar ocurrido previo a este estudio, en las estimaciones de 1998
realicé una preseleccion en el mes de febrero de 1998 en la que escogi al azar diez
foliolos por planta a partir de los que presentaran niveles de dafio nulos ¢ minimos.
Calculé los niveles de herbivoria por planta, ¥ en ambas poblaciones mediante el
establecimiento de categorias visuales de dajio foliar en 10 foliclos de cada individuo.
Las categorias de dafio corresponden a las utilizadas por Dirzo y Dominguez (1995),
presentadas en la Tabla 2. Después de definir la categoria de daiio, calculé un indice de
herbivoria IH, que pondera la intensidad de dafo y la frecuencia de cada categoria para

expresar un nivel global del dafio presente en cada planta o poblacién (Tabla 2).

Tabla 2. Categorias de dafio con base en el drea foliar consumida por foliolo.
Tomado de Dirzo y Dominguez (1995).

Categoria de dafio Porcentaje de area
Consumida
0 0
1 0-6
2 6-12
3 12-25
4 25-50
5 50-100

El promedio ponderado de los foliolos en cada categoria de dafio (por poblacion en 1997 o
por planta cn 1998) permite calcular un indice de herbivoria (IH) como: TH= 2 (i - niY/ N;
donde 1= categoria; »#= nimero de foliolos en la categoria i, y M= nimero total de foliolos.
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Para comparar las diferencias en la herbivoria entre ambas poblaciones realicé un
andlisis de y° para las estimaciones de 1997. Para realizar el analisis de contingencia y
calcular los valores esperados utilicé el niimero de hojas de cada categoria de daiio (cf.
Tabla 7), para las plantas de ambas poblaciones. Comparé los valores observados con
los esperados bajo la hipétesis nula de independencia entre las categorias de dafio v las
dos poblaciones, mediante una prueba de 7. En las estimaciones de 1998 obtuve los
indices de herbivoria por planta, lo que me permiti6 estimar, mediante un analisis de
vatianza (Zar 1996) las diferencias en la herbivoria a partir de los promedios y la
varianza de cada poblacién. En estos casos, estimé los indices de herbivoria de las
plantas que como minimo tuvieran cinco foliolos y asi evitar que el indice de herbivoria
sobrestimara los niveles del dafio al tener sub-representadas las categorfas de dafio por
un nimero de muestra muy reducido (menor 2 cinco). Comparé las diferencias en los
indices de herbivoria en cada poblacion bajo la hipétesis nula de que los promedios de

los mismos eran indistinguibles en las dos poblaciones.

Pruebas de preferencia y aceptabilidad

Para comparar la aceptabilidad del tejido de las plantas de ambas poblaciones a
herbivoros generalistas, y evaluar la eficiencia de los metabolitos encontrados en el
follaje o de algin otro carcter no identificado como mecanismos de defensa quimica
anti-herbivoros, realicé dos pruebas de preferencia y aceptabilidad de tipo cafeteria.
Estas pruebas consistieron en ofrecer 2 herbivoros generalistas simultineamente el
follaje de ambas poblaciones, para que expresaran alguna preferencia por alguno de
ellos (Dirzo 1980). Para estas pruebas utilicé como herbivoros generalistas larvas de
tercer estadio de Spodoptere fugiperda (Lepidoptera: Noctuidae) bajo el siguiente

protocolo.
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Con el propésito de estandarizar el apetito de los herbivoros antes de someterlos
a las pruebas de aceptabilidad, tres dias antes de cada experimenio los alimenté ad
libitum con lechuga (experimento 1) y con una dieta preparada con maiz, frijol, soya y
sorgo molidos (experimento 2), utilizada en los laboratorios del CIMMYT (F. Meraz
com. pers.). Las diferencias en estas dietas fueron determinadas por ia disponibilidad del
alimento en cada ocasién, ya que en la primera no tuve acceso z la dicta estdndar ¥ por
esa razon utilicé la lechuga como alimento. Para estos experimentos, 12 h antes de
iniciar las pruebas las larvas fueron mantenidas en ayuno. Analicé estas pruebas de dos

maneras, una usando pruebas de eleccién (preferencia) y otra usando estimaciones del

area consumida (aceptabilidad).

Pruebas de preferencia

Los experimentos que en adelante lamaré 1 y 2 corresponden a pruebas de eleccion, con
oferta simultinea del follaje de plantas jovenes de ambas poblaciones.
Sistematicamente, en cada poblacidn escogi el foliolo terminal de 1a segunda hoja mas
joven (completamente expandida) de un nimero de plantas, seleccionadas al azar,
simifar al de las repeticioncs de cada experimento. Para estos ensayos, coloqué un
herbivoro en el centro de una caja Petri que contenia un foliolo proveniente de una
planta de cada poblacion. Previamente dibujé el contomo original de los foliolos en un
papel filtro colocado en la base de la caja Petri, para facilitar la cuantificacién del srea
consumida al final del cxperimento; también coloqué una porcién de algodén himedo
en cada caja para que las larvas y los foliolos no sc deshidrataran. Para realizar estas
pruebas utilicé 18 y 43 repeticiones y la duracién de la oferta del follaje fue de 40.5 y 21
h, en los experimentos 1 y 2 respectivamente. Determiné el niimero de réplicas en
funcién de la cantidad de larvas disponibles y el tiempo de duracién de cada
experimento a partir de las tasas de consumo de los herbivoros., Una vez concluidos
estos periodos retiré los herbivoros de las cajas Petri y cuantifiqué ¢l drca consumida en
cada foliolo, utilizando un acetato con una cuadricula milimétrica y tomando como

referencia cl drea original dibujada sobre ¢l papel filtro.



Para conocer las diferencias en la eleccidn de los herbivoros por el follaje de
ambas poblaciones, realicé anélisis de contingencia de 2 x 2 en los que utilicé el niimero
de foliolos preferidos y de foliolos no preferidos en cada poblacion. Comparé los valores
observados con los esperados bajo la hipotesis nula de independencia entre la
preferencia por algiin tejido y las dos poblaciones de origen de los foliolos mediante una
prueba de y’. Defini como preferencia €l foliolo con mayor 4rea consumida por cada

larva.

Pruebas de aceptabilidad

Para evalvar las diferencias en los promedios del drea consumida de los foliolos de
ambas poblaciones utilicé pruebas de f pareadas, comparando el area consumida por
foliolo cn cada réplica, bajo la hipétesis nula de que el consumo fize independients de la

poblacion de origen de cada foliolo.

Trasplantes reciprocos

Para explorar si las diferencias en el crecimiento, los metabolitos defensivos y la
herbivoria de las dos poblaciones de estudio de D. guwignense son atribuibles a la
plasticidad fenotipica de la especie, o bien a la posible diferenciacién genética de ambas
poblaciones, realicé un experimenio de trasplantes reciprocos, bajo el siguiente
protocolo.

En ios dos sitios de estudio escogi un espacio de 6 x 10 metros que tuviera
condiciones de luz homogéneas y sin una microtopografia accidentada. En cada parcela
cavé 40 hoyos de 30 cm de profundidad, separados cada uno por { m def vecino mas
Proximo y, en su caso, de las orillas de la parcela.

De un total de 150 brinzales de cada poblacién, que escogi a partir de aquellas
presentes en cada sitio, y que tuvieran al menos diez foliolos, seleccioné 40 individuos
al azar, de los cuales destiné 20 individuos para la parcela de su propio sitio y 20
individuos para la parcela del otro sitio. Una vez seleccionadas las plantas de cada
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poblacion éstas fueron desenterradas con una pala tratando de no lastimar sus raices y
colocadas en bolsas de plastico con su tierra original para evitar su desecacion durante el
transporte. Las plantas fueron transportadas a las instalaciones de la EBCH en donde las
regué y mantuve por una tarde y una noche en el sotobosque. Al dia siguiente fueron
trasplantadas en las parcelas correspondientes, previa eliminacion de la tierra de su sitio
original presente entre las raices. También determiné al azar el destino de las plantas y
su ubicacién dentro de las parcelas. Después de este proceso, cada parcela quedd
conformada por 20 individuos provenientes del sitio Aluvién y 20 individuos
provenientes del sitio Lomerio, todos sometidos al mismo proceso de trasplante y
manipulacion.

Después de un periodo de recuperacién y aclimatacion de cinco meses, inicié la
estimacion del crecimiento y de los indices de herbivoria en las plantas de estas
parcelas, bajo los mismos protocolos que describi anteriormente. La inversién en la
defensa de estos individuos fue inferida a partir de la incidencia en l1a herbivoria, dada Ia
correlacidn negativa entre estas variables que cncontré en la primera parte del estudio
(ver resultados). Realicé la estimacién de la herbivoria en dos fechas (septiembre de
1998 y abril de 1999), pues en la primera de ellas muchas plantas trasplantadas ain no
se recuperaban y tenian menos de cinco foliolos. Las estimaciones realizadas en abril de
1999 permiticron aumentar el mimero de muestra y obtener mayor claridad en los
analisis estadisticos.

Para inferir la existencia de plasticidad fenotipica o la posible diferenciacion
genética de ambas poblaciones a partir de las variables evaluadas, realicé un analisis de
varianza de dos vias (Zar 1996) con cada variable, considerando la poblacion de origen
¥ la parcela como variables independientes, asi como su interaccion. Comparé los
resultados de este andlisis con las predicciones del modelo expresado en la Figura 1.

Llevé a cabo todos los analisis cstadisticos de cste trabajo con los programas de
cstadistica JMP, version 3.1.6.2 (SAS Insitute Inc. 1996), Statistica para Windows,
version 4.3 (Stat Soft, Inc. 1993) y SYSTAT 5.03 para Windows (SYSTAT Inc. 1993).



RESULTAPOS

Crecimiento

Una regresién cuadratica, obtenida para catcular el area foliar producida (mm® de tejido
fotosintético) a partir de la longitud de los foliolos, resulté altamente significativa
(R°=0.91, P=0.001; Fig. 3). Por lo tanto, las mediciones de la longitud de los foliolos
podrian usarse para inferir el area foliar de las plantas de las dos poblaciones y evaluar las
posibles diferencias en crecimiento mediante esta variable.

Durante el periodo de abril a septiembre de 1998 (174 dias) las plantas del sitio
Aluvidn tuvieron un crecimiento mayor que las plantas establecidas en el sitio Lomerio.
El niimero de hojas producidas en este periodo de tiempo fue significativamente diferente
en ambas poblaciones (ANDEVA y comparacién con la correccidn de Ronferronic
Fo36= 5.58, Pracpozs= 0.024; Fig. 4A), mientras que la diferencia en el nimero de
foliolos producidos fue significativa pero no tan marcada (ANDEVA y comparacién con
la correccién de Bonferroni: Fei36= 4.28, Pra-on25 = 0.046; Fig. 4B). El area foliar
también fue significativamente diferente entre ambas poblaciones (£ ;= 4.38, Prapos =
0.04; Fig. 4C). La produccion de hojas, de foliolos y de drea foliar (ue 147, 1.58 vy 2
veces mds alta, respectivamente, on las plantas del Aluvion que en las del Lomerio (Fig.
4). Estas difcrencias fueron indcpendicnies del potencial fotosintético inicial de cada
planta, estimado a partir del nimero de foliolos al iniciar las mediciones en el mes de
abril de 1998. Las plantas del Aluvién tenian en promedio 21.2] £ 3.51 foliolos y las del
Lomerio 17.79 + 2.24, y estas diferencias son estadisticamente indistinguibles (Frag =
0.67, P= 0.42). E! tamadio inicial cstimado por la altura dc las plantas tampoco presento

difcrencias significativas (Flise=1.85, P=0.18).
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Figura 3. Relacion entre la longitud (L) y el 4rea foliar (AF) de foliolos de D. guianense.

Las variables estan relacionadas mediante la funcién In AF=0.19112 + 1.716 InL. N=98
(R’=0.91, P<0.001).
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Al parecer, las plantas de D. guianense del sitio Aluvién tienen una disponibilidad
mayor de recursos, que asignan a la produccion de tejidos fotosintéticos, que las plantas
del sitio Lomerio.

La sobrevivencia de plantas en los dos sitios fue similar, va que a lo largo del
periodo de estudio (entre los meses de febrero y septiembre de 1998) en cada sitio sélo

murid un individuo, probablemente por causas de manipulacion.
Metabolitos secundarios

Fenoles totales y taninos condensadas

La concentracién de fenoles totales fue mayor en las plantas que crecen en sueles
relativamente pobres (Lomerio) que en las que crecen en el sitio de suelos mas ricos
(Aluvién; Fig. SA). Por otro lado, los contenidos relativos de taninos condensados fueron
1.81 mas altosen el follaje del sitio Lomerio que en el del Aluvién (Fig. 3B).

Prucbas cualitativas adicionales evidenciaron la presencia de alcaloides en ambas
poblaciones, sin embargo, éstos no pudieron ser cuantificados para evaluar si existen
diferencias en la concentracién de los mismos en ambas poblaciones. Asi mismo, pruebas
preliminares indicaron la ausencia de taninos hidrolizables en D, guignense (K. Boege,

datos no publicados).

Herbivoria

La incidencia de la herbivoria, en términos del TH, fue consistentemente mayor en
as plantas del Aluvién (Fig. 6). En el censo correspondiente a la época de Huvias de 1997
aglutiné los datos de todas las plantas de cada poblacion en fas categorias de dafio. El
andlisis de ¥’ con el que compare la distribucion de frecuencias de los foliolos de ambas
poblaciones en las cinco categorias de dafio (Tabla 3), reveld claramente la naturaleza de
las diferencias. Es notable un exceso de foliolos intactos en las plantas de! Lomerio,

mientras que en el Aluvion hubo un déficit de los mismos. En contraste,
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los foliolos con dafio intermedio (12-25% del 4rea foliar dafiada) y alto (= 25% del
area consumida) fueron escasos en las plantas del Lomerio, mientras que los foliolos
de las plantas del Aluvion estuvieron sobre-representadas en estas categorias de dafio.
El contraste en estas distribuciones fire altamente significativo (;_2= 14.09, P=0.002) v
se refleja en el TH global de ambas poblaciones (Fig. 6).

Tabla 3. Niimero de foliolos de las plantas de las dos poblaciones de D. guianense en
cada categoria de dafio. Los nitmeros sobre la diagonal corresponden a los valores
observados en agosto de 1997; los nlimeros bajo la diagonal son los valores esperados
bajo la hipétesis nula de independencia entre categorias de daflo y las poblaciones de
la especie en estudio.

Sitio Porcentaje de dafio foliar
0 1-6 6-12 12-25 25-100 z
Aluvién 36/46 32/29 6/7 10/6 11/8 95
Lomerio 56/46 25/29 8/7 2/6 4/8 95
z 92 57 4 12 15 190

Este patrén fue similar en las dos estimaciones de la herbivoria que realicé en la
€poca de secas de 1998 (7=6.71, P=0.01) y cn la de lluvias de 1998 (F=2.32 , P=0.03;
Fig. 6). En estos dos casos pude cuantificar ¢l IH por planta, lo que me permitié
comprobar, mediante up analisis de varianza, que la variacion entre ambas poblaciones

fue mayor que entre los individuos de una misma poblacion en ambos casos.

38



ivoria

Indice de herb

= 14.09 F=6.71 F=2.32

16-  P=0002 P=0.01 P=0.03

14 _i ‘ O Aluvion
- | | Lomerio

12 |

o
o

Lluvias 1998

Figura 6. Indices dc herbivoria cstimados cn las pablaciones del Aluvion y del Lomerio
en dos ¢pocas de lluvias y en una de sccas. En 1997, estimé ¢l indice en gencral para cada
poblacién, (V= 20 plantas cn cada sitio), ¢s por eso que las barras no ticnen ningun
cstadistico que represente la variacion dentro de cada poblacion. Bn junio de 1998, M= 18
en el Aluvidn y N=16 ¢n el Lomerio; v en scplicmbre de 1998, N= 17 en el Aluvion y
N= 14 ¢n ci Lomerio; los valores que sc presentan para 1998 corresponden al promedio +
error estdndar de los indices de herbivoria por planta



Pruebas de preferencia y aceptabilidad

En el primer experimento, las larvas de Spodoptera fugiperda no tuvieron ninguna
preferencia por ¢l follaje de algmo de los dos tipos de planta, pues consumieron jos
foliolos con una frecuencia aproximadamente similar; la ligera superioridad de la
preferencia por el follaje del Aluvidn no fue significativa (=044, P=051; experimento
I, Fig. 7). Sin embargo, al repetir este experimento con un niimero mayor de repeticiones,
en 63.8 % de los casos, las larvas ingirieron una cantidad mayor de tejido de Ios foliolos
del Aluvién que de los def Lomerio (,f= 5.64, P=0.02; experimento 2, Fig. 7).

En un segundo nivel de andlisis, comparé la cantidad de area foliar consumida del
follaje de cada poblacién (Fig. 8). En ambos experimentos el consumo del follaje del
Aluvion fue 144 v 1.45 veces mayor, respectivamente, que el del Lomerio. Sin embargo,
estas diferencias no fueron estadisticamente significativas (experimento 1: f34= 1.57,

P=0.13 y experimento 2: fg4y= 1.16, P=0.11).
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experimento 2, N= 43 repeticiones.



Trasplantes reciprocos

Crecimiento

En el caso de la produccién de hojas por planta (Fig. 9), ¢l ANDEVA de dos vias detectd
un efecto significativo del sitio al que fueron transplantados los individuos (P= 0.003),
mientras que ni la poblacién de origen ni la interaccién de ambos factores tuvieron
efectos significativos en la misma variable de respuesta (P= 022 y P=0.98,

respectivamente; Tabla 4).

Tabla 4. ANDEVA de dos vias par analizar el efecto del sitio del trasplante y la poblacion

de origen sobre la produccion de hojas en el experimento de transplantes reciprocos de
plantas de D. guianense.

Fuente GL  Suma de cuadrados Cuadrados medios F P
Sitio de trasplante | 13.72 13.72 9.35 0.003
Poblacidn de origen | 2.29 2.29 1.56 0.22
Sitio * Poblacién 1 ¢.001 0.001 0.00 0098
Ertor 68 99,78 1.47

En el caso de la produccién de foliolos, los efectos del sitio y de la poblacién de
origen presentaron las mismas tendencias. El sitio donde las plantas fueron
transplantadas tuvo un efecto significativo en la produccién de foliolos {(P=10.001),
mientras que la poblacidn de origen y la interaccién de ambos factores no tuvieron una

influencia significativa en esta variable (P=0.06 y P= (.58, respectivamente; Tabla 5).
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Tabla 5. ANDEVA de dos vias para evaluar el efecto del sitio del trasplante v la
poblacion de origen sobre la produccion de foliolos en el experimento de trasplantes
reciprocos de plantas de D). guianense.

Fuente GL  Suma de cuadrados Cuadrados medios F P
Sitio de trasplante 1 238.50 238.50 12.0 0.001
Poblacién de origen 1 70.80 70.30 356 006
Sitio * Poblacién 1 6.00 6.00 030 059
Error 68 1352.08 19.88

Los individuos de ambas poblaciones desplegaron un crecimiento
significativamente mayor, en Ja parcela del sitio con mayor disponibilidad de recursos
(Aluvidn) que en el que presenta un estrés eddfico mayor (Lomerio), crecimiento
reflejado en la produccion de hojas (Fig. 9) v de foliolos (Fig. 10).

Estos resultados pueden ser evaluados bajo el modelo propuesto al inicio de este
trabajo para predecir Iaé posibles causas de la variacién en el crecimiento de los
individuos de D. guianense. La magnitud del crecimiento de ambas poblaciones en cada
sitio, es compalible con la direccién de las flechas del modelo que interpretan dicha
variacion como producto de una respuesta plastica de los individuos de D. guianense (cf.
Fig. 1).
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Figura 9. Crecimienio de los individuos dc ambas poblaciones en cada una de las
parcelas, expresado por cf promedio + crror esténdar del niimero de hojas producidos cn
174 dias. En la parcela del Aluvién, A= 15 repeticiones del Aluvidon y A= 17 repeticiones
del Lomerio. En la parcela del Lomerto, ¥= 16 repeticiones del Aluvign y N= 17
repeticiones del Lomerio.
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Figura 10. Crecimienio de los individuos de ambas poblaciones en cada una de las
parcelas, expresado por el promedio * error estandar en el ntiimero de foliolos producidos
en 174 dias. En la parcela del Aluvion N=135 repeticiones del Aluvién y N= 17
repeticiones del Lomerio. En la parcela del Lomerio N=16 repeticiones del Aluvién y
N=17 repeticiones dei Lomerio.

Herbivoria

A partir de la diferencia que encontré en los patrones de crecimiento v en la produccidn
de metabolitos secundarios de los individuos de ambas poblaciones, esperaria que la
asignacion de recursos para la produccién de compuestos defensivos fuera en sentido
opuesto al crecimiento. De acuerdo a la primera parte de este estudio, esta inversion de

recursos tendria que verse reflejada en [os niveles de herbivoria de ambas poblaciones.
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El andlisis de varianza de dos vias no detecté efectos significativos del sitio
(P= 0.14), de la poblacion de origen de las plantas (P= 0.49), ni de la interaccion de
ambos factores (P=0.6) en los niveles de herbivoria de los individuos de D. guianense
estimados en septiembre de 1998. Sin embargo, en las estimaciones realizadas en abril de
1999, con un niimero de muestra mayor, el sitio del trasplante tuvo un efecto altamente
significativo en los niveles de herbivoria de ambas poblaciones (P< 0.0001), mientras
que ia poblacién de origen de las plantas y la inferaccién de ambos factores no tuvieron

efectos significativos (P=0.68 y P=0.64, respectivamente) en la magnitud de la herbivoria
(Tabla 7).

Tabla 7. Analisis de varianza de dos vias para detectar los efectos del sitio del trasplante y
de la poblacién de origen, asi como de la interaccién de ambos factores sobre el indice de
herbivoria estimado en abril de 1999 en las plantas trasplantadas. En la parcela del
Aluvidon N= 13 plantas del Aluvién y N= 13 plantas del Lomerio; y en la parcela de
Lomerio N= 14 plantas del Aluvién y N= 15 plantas del Lomerio.

Fuente GL  Sumade cuadrados  Cuadrados medios F P
Sitio de trasplante I 6.84 6.84 2741 0.0001
Poblacién de origen 1 0.04 0.04 0.17 068
Sitio* Poblacion I 0.06 0.06 022 0.64
Error 3% 12.74 .25

Las estimaciones de la herbivoria en abril de 1999 permiten definir las posibles
causas de la variacién en los patrones de asignacion de recursos de las poblaciones de D
guignense estudiadas (Fig. 11). Al cornparar cstas tendencias con el modelo para predecir
los mecanismos que promueven la variacion en los patrones de asignacion de recursos,
propucsto en Jos objetivos de este trabajo (Fig. 1), ¢s factible que los resultados obtenidos
scan compatibles con la interpretacion de una respucsta plastica de las plantas de D,

guianense para producir metabolitos defensivos, que ticnen un cfecto directo cn los

niveles de herbivoria.
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Figura 11. Promedio + error estandar de los indices de herbivoria estimados en abril de
1999 en cada una de las poblaciones trasplantadas en ambos sitios.
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DISCUSION

La variacion edafica entre los sitios Aluvién y Lomerio tuvo una influencia importante en
los patrones de crecimiento y en la produccién de caracteres defensivos en ambas
poblaciones de D. guianense. El hecho de que ambos sitios se encuentran bajo el mismo
régimen climatico y bajo condiciones de disponibilidad iuminica similares, junto con las
pruebas de aceptabilidad, reducen las posibilidades de que las diferencias observadas sean
ocasionadas por factores distintos a fa heterogeneidad edafica. Los resultados de este
trabajo constituyen una evidencia mas de la influencia que puede ejercer el ambiente
abidtico sobre las respuestas ecofisiologicas de las plantas, como el crecimiento y la
produccién de metabolitos secundarios. Como en otros trabajos (Bryant er ol 1987,
McKey et al 1978), la produccion de compuestos fendlicos estuvo correlacionada
negativamente con la cantidad de nutrientes en e} suelo v ¢l crecimiento de las plantas.
Asi mismo, los niveles de herbivoria observados en ambas poblaciones, junto con las
prucbas de preferencia y aceptabilidad realizadas con un herbivoro generalista, sugieren
que la asignacién de recursos al crecimiento y a la produccion de caracteres defensivos
ticne el potencial de alterar fa relacién de las plantas con sus herbivoros a partir de la
modificacion de la calidad de los tcjidos vegetates como alimento para los mismos.

Los resultados del experimento de trasplantes reciprocos resaltaron Ja capacidad
que tenen las plantulas de D. guianense de manifestar cierta plasticidad fenotipica en la
asignacion de sus recursos al crectmiento y a la produccion de caracteres defensivos, en
funcién de la disponibilidad de nutrientes en el suelo.

Cada una de las partes de este estudio se complementan para conformar una
contribucidn hacia el entendimiento de los patrones de variacion en la defensa de las
plantas, cn funcion de la calidad edafica y de sus normas de reaccion para responder 2

distintas posibles presiones de seleccién.
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Crecimiento

La calidad edifica parece ser un elementio determinante para las tasas de crecimiento de
los individuos de ambas poblaciones de D. guianense. Las plantulas del Aluvién,
establecidas bajo una abundancia de recursos mayor, expresaron tasas de crecimiento mas
rapidas en términos de la produccion de hojas y foliolos, que las plantas que crecen bajo
unt mayor estrés de recursos edéficos en el Lomerio. La mayor disponibilidad de algunos
elementos como potasio, fosforo, materia orginica y agua son condiciones mas aptas para
promover el crecimiento de las plantas (Chapin 1991a, Kiltham 1994). Esta es la
situacién correspondiente al sitio Aluvion, en contrasic con las caracteristicas edaficas
del sitio Lomerio. Por otra parte, 1a capacidad de carga del suelo tiene una gran influencia
en la disponibilidad de nutrientes (Stark 1994). La textura del suelo del sitio Lomerio,
compuesta mayoritariamente por arena (66%) deberia tener una capacidad baja de retener
agua y minerales, mieniras que la acumulacion de arcillas, limos y materia arganica en el
sitio Aluvidn tienen un potencial mayor de proporcionar a las plantas un buen reservorio
de nutrientes para su crecimiento.

La correlacién positiva entre las tasas de crecimiento y la disponibilidad de
nufrientes en ambos sitios, podria ser un reflejo de la respuesta ecolofisiologica o
adaptativa al estrés ambiental al que estén sujetas (Chapin 1991b), v asi mantener su
competitividad bajo condiciones de escasez de recursos. El desarrollo de tasas de
crecimiento lentas puede ser explicado por tres mecanismos fisioldgicos: i) una capacidad
baja de capturar recursos, i) una asignacién menor de recursos para el crecimiento,
debido a una inversién mayor en otras funciones que favorecen su sobrevivencia (como la
defensa) o iii) impedimentos internos que limitan el crecimiento, como Ia presencia o la
ausencia de algunas hormonas (Chapin 1991b). Para conocer cual de éstas es la causa de
las diferencias observadas en las tasas de crecimiento de los individuos del Lomerio y del
Aluvidn, es necesario evaluar primero ¢omo fie su asignacion de recursos para otras
funciones fisiolégicas, y las implicaciones de ésta en su interaccidn con los herbivoros.
Esta evaluacién podria ser un componente importante para elucidar en qué medida la
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asignacion de recursos estd sujeta a presiones de seleccion gjercidas en parte por la

actividad de los herbivoros en las dos poblaciones de estudio de D. guianense.
Metabolitos secundarios

La relacion negativa entre la cantidad de compuestos fenodlicos presentes en cada
poblacion y la disponibilidad de nutrientes en sus sitios es congruente con las
predicciones de las hipotesis del balance carbono/nutrientes (Bryant et al. 1983, Richardt
et al. 1991) y de la disponibilidad de recursos/tasa de crecimiento (Coley ef al. 1985). Los
resultados de este estudio sugieren que las plantas que crecen bajo un estrés edafico
mayor en el Lomerio produjeron méas metabolitos secundarios con potencial defensivo
(fenoles y taninos condensados) que las plantas que se encuentran establecidas en sitios
con mejor disponibilidad de nutrientes en el Aluvién. Sin embargo, serfa recomendable
realizar estos analisis por planta, para poder tener una estimacién de la variacion
intrapoblacional y asi comprobar estadisticamente las diferencias sugeridas por los
resultados del presente cstudio. No obstante, las tendencias detectadas son consistentes
con otros trabajos que han demostrado un incremento en fa produccién de compuestos
fenélicos cuando las plantas se encuentran bajo estrés hidrico o de nutricntes (Gershenzon
1983, McKey et al. 1978).

Para comprobar el potencial defensivo de los fenoles y los taninos condensados
encontrados en el follaje de D. guianense, seria necesaria la extraccidn de estos
metabolitos y la realizacion de pruebas de aceptabilidad y de desempefio alimentando
algian herbivoro con una dieta neutra adicionada con distintos niveles de dichos
metabolitos. Por otro lado, para conocer en su totalidad los metabolitos secundarios que
confieren alguna defensa a los individuos de D. guianense, seria necesario realizar un
perfil quimico completo de la especie, que incluyera la deteccion de compuestos voldtiles,
y después verificar la cficacia de los compuestos encontrados contra ¢l ataque por

herbivoros. Con la cromatografia de gases que realicé en este estudio no pude obtener

dichos alcances.



Si bien es dificil deducir los mecanismos ecofisiolégicos o evolutivos que
promueven una correlacion negativa entre la disponibilidad de nutrientes y la produccion
de metabolitos secundarios con algin potencial defensivo, bajo el supuesto de un costo
mherente de los mismos (cf. Chapin ef al. 1987, Herms y Mattson 1992, Simms 1992) es
posible intuir la magnitud de dicho costo en funcién de Ia capacidad de las plantas para
compensar las pérdidas del tejido consumido por los herbivoros. En el caso de D.
guianense, las plantas del Lomerio, que crecen bajo un estrés edafico mayor, podrian
tener una capacidad de compensacion menor que las del sitio Aluvién, como se reflejé en
sus tasas de crecimiento. Segiin los supuestos de la teoria de la defensa optima (Rhoades
1979) y de disponibilidad de recursos/tasa de crecimiento (Coley ef al. 1985), las plantas
defenderian sus tejidos en proporcion directa a las consecuencias de Ia pérdida de los
mismos, y en proporcién inversa a su capacidad de compensacién (Herms y Maitson
1992). Las variaciones en los caracteres defensivos entre poblaciones indicarian que los
efectos (e, los costos ecoldgicos de la pérdida de tejidos) pueden ser diferentes,
dependiendo de la capacidad de compensacién y de la importancia que los teiidos
consurnidos tienen para la adecuacién de las plantas de cada poblacién (English-Loeb et
al. 1997, Simms 1992). A partir de la asignacién de recursos al crecimiento yala
produccién de algunos compuestos secundarios que detecté en ambas poblaciones,
sugiero que el costo de la pérdida de tejido podria ser mayor para las plantas del sitio
Lomerio, que teéricamente tendrian una capacidad de compensacién menor que las del
sitio Aluvion. Un estudio adicional dirigido a evaluar experimentalmente el impacto de la
herbivoria sobre el desempefio de las plantas de ambas poblaciones (cf. Barajas 1998)
podria arrojar luz sobre esta prediccion.

Si las diferencias observadas en la asignacion de recursos en ambas poblaciones se
mantienen bajo los supuestos de la teoria de defensa épiima (Rhoades 1979), los
beneficios de esta relacidn tendrian que verse reflejados en su interaccién con los

herbivoros en condiciones de campo.



Herbivoria

El grupo de los compuestos fendlicos es conocido por sus eficiencia como defensa de las
plantas al reducir la digestibilidad de los tejidos vegetales (Harbone 1993, McKey 1978).
Particularmente, los taninos son considerados como importantes reductores de
digestibilidad, ya que forman complejos con las proteinas vegetales, de manera que éstas
quedan en estado indigerible para los herbivoros (Rosenthal y Janzen 1979, McKey ef al.
1978, Rhoades 1979). Sin embargo, la deteccion de fenoles totales y taninos condensados
en este estudio debe ser interpretada con precaucion. Es necesario considerar que dentro
del grupo de los fenoles existen una gran cantidad de grupos de compuestos con distintos
efectos en los herbivoros; es por esta razon que las concentraciones de fenoles totales
aportan una estimacién general que puede tener multiples interpretaciones, dependiendo
de la presencia de compuestos como falvonoides, taninos y/o cumarinas, entre otros. Ast
mismo, muchos herbivoros han desarrollado adaptaciones para poder alimentarse de
tejidos vegetales con contenidos de metabolitos secundarios, sin que estos les causen dafio
alguno. Por otro lado, también es posible que existan otros factores reductores de la
calidad nutricional de los tejidos, como otros tipos metabolitos secundarios, defensas
inducidas (Karban y Baldwin 1997, Weis 1992), o bien la concentracion de algunos
metabolitos primarios {Berembaum 1995), que no hayan sido cuantificados en cl presente
cstudio y que sean detcrminantes en las tendencias que obscrvé en la herbivoria.

Los indices de herbivoria en las épocas de secas y Huvias fueron significativamente
mayores en las plantulas del Aluvion, las cuales presentaron concentraciones menores de
compuestos fendlicos que las del Lomerio. Esta relacion sugierc la presencia de caracteres
defensivos en el follaje de D guianense, presentes cn mayor cantidad o concentracién en
fos individuos del Lomerio. Sin embargo, es necesario hacer énfasis cn que con los datos
obtenidos cn este estudio no ¢s posible descartar de los indices de herbivoria scan reflcjo
de que las plantas del Aluvidn posean una calidad nutricional superior a las plantas del
Lomerio, en términos de los contenidos de nitrdgeno, fosforo y potasio asimilables para

los herbivoros o de moléculas mds complejas como aminodcidos, lipidos y vitaminas
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(Berembaum 1995). Para poder descartar esta posibilidad, seria necesario realizar analisis
quimicos de los contenidos de dichos compuestos en los tefidos de ambas poblaciones de
D. guianense y asi verificar si existen diferencias en su calidad nutricional.

Es necesario hacer la observacion de que en el presente estudio algunas variables
que pueden tener influencia en los niveles de herbivoria no fueron evaluadas, tales como
la productividad, arquitectura y cobertura de las comunidades vegetales presentes en
ambos sitios asi como la concentracion de nutrientes en relacion a las piantas vecinas de
las plantas estudiadas (Grubb 1992). Sin embargo, si existen diferencias en dichas
variables, €stas pueden ser interpretadas como producto de los contrastes edaficos de
ambos sitios, variable propuesta como deferminante en los patrones de asignacion de
recursos de las plantas del presente estudio.

Algunos autores han propuesto que el nivel de resistencia en las plantas refleja la
disyuntiva entre los beneficios de reducir la herbivoria y los costos de produccion de las
defensas (Simms 1992). La variacion en los niveles de metabolitos secundarios con algin
potencial defensivo y en la incidencia de la herbivoria en ambas poblaciones podria
considerarse como un indicador més de los costos de la herbivoria para los individuos de
cada poblacién, en funcion de su capacidad para compensar los tejidos perdidos. Se
podria esperar que ¢l costo de la herbivoria fuese mayor para las plantas del Lomerio, en
donde parecen estar mejor defendidas quimicamente que en el sitio Aluvidn.
Nuevamente, un experimento de herbivoria controlada (p. ¢j. defoliacion artificial) podria
arrojar luz a esta prediccion.

A pesar del contraste en los metabolitos secundarios en las dos poblaciones, no hay
que descartar la posibilidad de que los distintos niveles de herbivoria sean producto de
una diferencia en la composicién y abundancia de herbivoros en ambos sitios. Para
desechar esta posibilidad, tendrian que realizarse censos de la composicion y abundancia
de Ia comunidad de herbivoros en ambos sitios. Sin embargo, alin cuando existieran tales
diferencias, esta condicién podria ser consecuencia de la calidad nutricional del follaje
disponible para los herbivoros, correlacionada a su vez con la calidad del habitat
influenciada por las condiciones edaficas del sitio. La mayor incidencia de herbivoria en

54



los individuos del Aluvién podria ser un indicador de que en este sitio el follaje tiene una
mayor aceptabilidad (p. ej. menor defensa o mayor valor nutricional) que en el Lomerio.

Bajo este raciocinio, sec esperaria que los experimentos de preferencia y
aceptabilidad como los realizados con el herbivoro generalista S. fugiperda mostrasen una
tendencia compatible con el argumento anterior. El follaje de la poblacion del Aluvion fue
preferido sobre el follaje del Lomerio. Sin embargo, esta preferencia se reflejo tan so6lo
con una tendencia clara, aunque marginalmente significativa en términos del 4rea
consumida. Asi como otros trabajos han evidenciado una relacion directa entre la
aceptabilidad de los tejidos y Ia defensa quimica (p. ej. compuestos cianogénicos; Dirzo y
Harper 1982}, estos datos también podrian ser una evidencia del potencial defensive que
los metabolitos secundarios de D. guianense podrian tener sobre los herbivoros (Dirzo y
Harper 1982, Pimentel 1988, Rhoades 1979, Waterman y Mole 1989).

Los experimentos de preferencia realizados (al menos en parte) y las diferencias
quimicas observadas son una evidencia de que, independicntemente de la composicién de
la comunidad de herbivoros presente en ambos sitios, €l follaje de ambas poblaciones
tiene caracteres defensivos o nutricionales contrastantes, probablemente responsables de
la variacion observada cn la herbivoria de D. guianense cn el sitio de estudio. Seria
recomendable realizar el mismo tipo de pruebas con herbivoros especialistas de D.
guianense, para evaluar si también manticnen los mismos patrones de preferencia. Por
otro lado, para determinar la eficiencia del sistema de defensa en D. guianense también es
recomendable la rcalizacion de pruebas de desempefio y adecuacién de los herbivoros
sometidos a una dieta constante del follaje de ambas poblaciones.

La evaluacién de la magnitud del crecimiento y de la produccién de caracteres
defensivos, como podrian ser los compuestos fendlicos detectados, asi como las
implicaciones de ¢sta en la interacciéon de D. guianense con sus herbivoros, permite
suponer que ¢l desarrollo de tasas de crecimiento lentas en los individuos de fa poblacién
del Lomcrio podria ser originada por cl desvio de recursos para la produccion de
metabolitos secundarios u otros compucstos defensivos que, al parccer, contribuyen a la

disminucion ¢n los niveles de herbivoria detectada en condiciones naturales. Esta
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tendencia seria compatible con las expectativas de la teoria de la asignacién de recursos,

siempre y cuando dicha produccién sea costosa (ver Begon ef al. 1995).
Origen de la variacién: ;Plasticidad fenotipica o diferenciacion genética?

Para determinar el grado en que la heterogeneidad edafica y la herbivoria representan
presiones de seleccion para las plantulas de D. gulgnense, y asi conocer el origen de la
variacién encontrada en los patrones de asignacion de recursos, seria necesaria la
identificacién de los siguientes elementos: i) variacién intraespecifica en el dafio por
herbivorfa y la calidad nutricional del suelo, i) variacién intraespecifica en los patrones
de asignacion de recursos, en este caso destinados a la defensa quimica y al crecimiento; y
ifi) una correlacién entre éstos caracteres y la adecuacién de los individuos (Marquis
1992). La primera parte de este estudio ofrece evidencias de que en ambas poblaciones de
D. guianense se cumplen los dos primeros requisitos. Si bien la tercera condicién no fue
analizada en este proyecto, es importante considerar que Iz disponibilidad de recursos y Ia
herbivoria son conocidas como factores que pueden afectar Ia adecuacién de las plantas
{(McKey 1979, Weis 1992).

A pesar de que en este estudio no evalué la adecuacidn de las plantas de D.
guianense, la asignacion diferencial de recursos que se manifiesta en ambas poblaciones
podria ser un indicio de Ia importancia de un balance adecuado de dicha asignacion, para
obtener una adecuacién maxima en un ambiente heterogéneo. Factores como la herbivoria
y la disponibilidad de recursos podrian ejercer cierta presion de seleccién  hacia la
expresion diferencial de la asignacion de recursos. Cuando estas presiones de seleccion
son de magnitud variable, dependiendo de la combinacién de factores bidticos v abiéticos
con los que las plantas tienen que lidiar, el 4rea de distribucion que una especie puede
abarcar depende del grado de diferenciacion genética o de plasticidad de los individuos
para sobrevivir en un ambiente heterogéneo (Harper 1977).

La especie de estudio, D. guignense, es una especic codominante v de alta
frecuencia en la Selva Lacandona, ¥ se encucntra establecida bajo una gran diversidad de
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condiciones ambientales (Pennigton y Sarukhén 1998). Es posible que, para abarcar un
ambito tan amplio, esta especie tenga un sistema genético basado en la expresién de cierta
plasticidad fenotipica, como consecuencia de determinadas normas de reaccion
expresadas bajo condiciones ambientales especificas, o bien de polimorfismos, producto
de procesos microevolutivos que implican la fijacion genética de ciertos caracteres.

Los experimentos de trasplantes reciprocos de plantulas de D. guianense
permitieron explorar bajo qué mecanismos se mantiene la variacién observada en la
asignacion de recursos de ambas poblaciones. Reiterando las predicciones del modelo
propuesto en los objetivos del presente trabajo (Fig.1), si la variacién en los patrones de
asignacién de recursos depende fundamentalmente de la disponibilidad de los mismos,
esto es, del sitio del trasplante, el crecimiento y la herbivoria observados podrian ser
explicados como producto de una respuesta plastica de las plantas de D. guianense (Fig.
12A); si por el contrario, la variacion se origina en funcién de la poblacién de origen de
las plantulas, independientemente de la disponibilidad de recursos en el sitio del

trasplante, podria supomerse algin nivel de diferenciacién genética entre ambas

poblaciones (Fig. 12B).

(A) B)
SITIO SITIO
POBLACION | Aluvién | Lomerio POBLACION | Aluvién | Lomerio
DE ORIGEN DE ORIGEN
Aluvion /P \l/ Aluvidén A A
Lomerio Lomerio 3 :
Tl vy

Figura 12. Predicciones de las magnitudes del  crecimiento v fa herbivoria en las
poblaciones dec D. guianense trasplantadas, como producto de una respucsta plastica de
las plantas (A) o de la diferenciacion genética entre las dos poblaciones (B). En ambas
posibilidadcs, las negritas indican ¢l factor determinante para la variacion cn [a asignacién
de recursos al crecimiento v en la herbivoria observadas.
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Crecimiento

El despliegue de crecimiento de los individuos trasplantados, expresado en el nimero de
hojas y de foliolos producidos, fue mayor en el Aluvién, sitio con maés disponibilidad de
recursos, que en el Lomerio, en donde las plantas se encuentran bajo un estrés edafico
mayor. Por otro lado, el desplieguc cn el crecimiento de estas plantas fue independiente
de su poblacién de origen. Estas tendencias coinciden con las predicciones del modelo
propuesto para explicar la variacion de los patrones de crecimiento como producto de la
plasticidad fenotipica de D. guianense (Fig. 12A).

Ante las evidencias de la existencia de cierto grado plasticidad fenotipica, que
permite a los individuos de D. guianense expresar tasas de crecimiento diferentes de
acuerdo a la cantidad de recursos disponibles, es posible descartar la posibilidad de que,
en este sistemna de estudio, exista alguna una fijacion genética de los patrones de
crecimiento de las plantulas, bajo los pardmetros evaluados en este estudio. La existencia
de normas de reaccion para las tasas de crecimiento, definidas en funcion de los recursos
que estén a su disposicion, coincide con la afirmacién de Bazzaz ef al. (1987) de que la
variacion intraespecifica en el tamafio de las plantas se encuentra determinada por la

disponibilidad de recursos, mas que por diferencias genéticas entre los individuos.

Resistencia contra los herbivoros
Los resultados de la primera parte de este proyecto reflejaron una relacion consistente
entre la cantidad de dafic y la concentracién de metabolitos secundarios con algin
potencial defensivo. Ademas, ante la posibilidad de que existan otros caracteres de las
plantulas de D. guianense que les confieran alguna resistencia contra el atague de los
herbivoros, inferi la asignacion de recursos para la defensa en los individuos trasplantados
a partir de la estimacion del dafio foliar, que finalmente refleja Ia calidad de los tejidos
como alimento para los herbivoros.

El efecto significativo del sitio del trasplante en los indices de herbivoria
observados en las plantulas de D. guianense apunta hacia la existencia de cierio grado de
plasticidad fenotipica en la expresién de caracteres que determinan la calidad del follaje
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para los herbivoros. En el Aluvidn, los herbivoros consumieron més follaje de las plantas
de D. guianense trasplantadas, independientemente de su poblacion de origen, que en el
Lomerio. Comparando estas tendencias con las predicciones sobre las causas de la
variabilidad en la asignacion de recursos, coinciden con la parte del modelo que explica
dicha variacién por la existencia de plasticidad fenotipica en la expresion de caracteres,
como la produccién de metabolitos secundarios o algin otro caracter defensivo, que

influyen en los niveles de herbivoria observados en el campo (Fig. 12A).

Evaluacién de las teorias e hipétesis sobre los patrones defensivos de las plantas en el

sistema de estudio

Los resultados obtenidos en este trabajo constituyen una evidencia de la influencia de 1a
disponibilidad de recursos en los patrones de asignacion de recursos para la defensa de las
plantas. Al comparar estos resultados con las predicciones de las teorias mencionadas en
la introduccidn, es evidente de que los patrones encontrados para D). guianense en el
sistema de estudio s6lo coinciden con algunas de ellas, mientras que no son compatibles
con otras, como describo a continuacion.

Bajo los supuestos de la teoria de la apariencia (Feeny 1976), las plantas de ambas
poblaciones de D. guianense tendrian la misma probabilidad de ser encontradas y
consumidas por los herbivoros, relacion que deberia verse reflejada en la produccion de
defensas quimicas y, como consecuencia, en niveles de herbivoria similares. El contraste
tentativo en la produccién de metabolitos secundarios v en los indices de herbivoria
encontrados en las poblaciones del Aluvidn y del Lomerio, refleja una carencia en dicha
similitud, por lo que podemos descartar que la teoria de la apariencia explique los
patrones de variacion obscrvados en el sistema de estudio.

La teoria de la defensa optima (Rhoades 1979) suponc una relacion dircctamente
proporcional entre la inversion cn defensas y los costos por la pérdida de los tejidos
consumidos por los herbivoros. Bajo ¢l supuesto de que dichos costos son menores ¢n las

plantas con una capacidad de reemplazo de tejidos mayor, los patrones observados en las
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poblaciones de D. guianense coinciden con esta teoria. Las plantas del Aluvion, que
tendrian un costo menor atribuible a la pérdida de tejidos, invirtieron una cantidad
relativamente menor de recursos en la produccitn de defensas quimicas, en comparacion
con los individuos del Lomerio que, ante su tasa de crecimiento reducida, tendrian una
capacidad menor de compensacién, y por lo tanto un costo mayor por la pérdida de
tejidos. Sin embargo, la teoria de la defensa Optima también postula que, ante los costos
* de la produccién de los metabolitos secundarios, las plantas que se encuentran bajo algin
tipo de estrés tendrian una capacidad reducida de asignar recursos para las defensas del
tipo reductoras de digestibilidad, en comparacién con plantas que sc encuentran bajo
condiciones ambientales menos limitantes. Fsta relacion no se reflejd en los niveles de
compuestos fendlicos encontrados en la poblacion del Lomerio, establecida bajo
condiciones relativamente mas estresantes, que fueron mayores que los de la poblacién
del Aluvién, establecida bajo condiciones ambientales menos limitantes.

Bajo las predicciones de la teoria del estrés ambiental (White 1984), la asignacion
de recursos para la defensa en las planitas del Lomerio, sometidas a cierto estrés
ambiental, tendria que haber sido menor que la de las plantas del Aluvién, establecidas
bajo condiciones menos estresantes. Sin embargo, los resultados de este trabajo apuntan
exactamente en la direccién contraria, pues la poblacién establecida bajo un estrés
ambiental mayor (Lomerio) produjo tentativamente mas compuesios con potencial
defensivo que la poblacién que crece bajo condiciones menos limitantes (Aluvion). Por
esta contradiccion, la teoria del estrés ambiental tampoco explica la variacién en los
patrones de defensa encontrados en el sistema de estudio.

Debido a que en esie estudio no fue posible la evaluacion de la diversidad quimica
del foliaje de ambas poblaciones, la hip6tesis de la diversidad quimica no pudo ser
evaluada bajo los supuestos de [a misma.

Tanto la teorfa de la disponibilidad de recursos/tasa de crecimiento (Coley et al
1985), como la del balance carbono/nutrientes (Bryant et al. 1983) predicen, aunqgue
como comsecuencia de procesos distintos, que la produccion de defensas quimicas
reductoras de digestibilidad es inversamente proporcional a la disponibilidad de
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nutrientes. La asignacion de recursos al crecimiento v a la produccién de metabolitos
secundarios en . guianense en los sitios Aluvién, con una disponibilidad de recursos
alta, y Lomerio, con una disponibilidad de recursos menor, corresponden con dichas
predicciones.

Para definir bajo cuél de las dos teorias puede ser explicada la variacién encontrada
en los patrones de asignacién de recursos en la especie de estudio, fue necesario explorar
si tal variacion se origina como consecuencia de una respuesta plastica de los individuos
de la especie o bien, por la existencia de algin grado de diferenciacién genética entre
ambas poblaciones. Si los patrones de asignacién de recursos para la defensa se
explicaran por la teoria del balance carbono/nutrientes, podria esperarse, al igual que con
las tasas de crecimiento, una plasticidad similar en la produccion de defensas de acuerdo a
" las predicciones de la misma (Fig. 12A); las plantas con alguna restriccién en el
crecimiento producirian més defensas basadas en carbono, que aquellas con menos
limitaciones para crecer. Si por el contrario, la variacién en los niveles de defensa es
producto de la presion de seleccion de 1a herbivoria, a pesar de la costosa inversion en
metabolitos secundarios, se esperaria que los patrones de defensa en las plantulas de
ambas poblaciones no se modificaran, a pesar det cambio en la disponibilidad de recursos
al ser trasplantadas (Fig. 12B).

Los resultados dei experimento de trasplantes reciprocos representan la posibilidad
de que la variacion en los patroncs de defensa fuera ocasionada por la plasticidad
fenotipica de la especie, esto cs, bajo los supuestos de la teoria del balance
carbono/nutrientes (Bryant et al. 1983). No obstante, los resuitados también tienen una
implicacion de seleccion natural, pues para que la plasticidad encontrada en los patrones
de asignacién de recursos de D. guianense sea de relevancia evolutiva es requisito que
exista alguna variacion de dicha plasticidad entre los individuos y que ésta sea heredable
(Bell 1589).

El presente estudio no abarcd la evaluacién de la genética de poblaciones de D,
guianense, ni de la heredabilidad de la variacion cn los patrones de asignacion de

recurses. Sin cmbargo, algunos resultados podrian ser indicio de la imporancia evolutiva
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de la plasticidad encontrada en D. guianense. La existencia de cierta variacién en los
patrones de produccién de metabolitos secundarios, al ser compuestos que pueden
disminuir la aceptabilidad de los tejidos vegetales, podria promover una presion de
seleccién de los herbivoros hacia la expresién de dichos caracteres. Si esta expresion
depende 2 su vez del grado de plasticidad presente en los individuos, ésta puede ser
considerada como un caracter independiente, sujeto a las mismas presiones de seleccion
(Bell y Lechowicz 1994, Thompson 1991).

La difcrencia en la magnitud de las presiones de seleccion ejercidas sobre los
patrones de asignacién de recursos y sobre la plasticidad fenotipica en ambas poblaciones
puede tener repercusiones evolutivas importantes, como el inicio de procesos de
divergencia evolutiva dentro de la especie (Bell 1989), o bien la promocion de la
aparicién de ecotipos, si existen las barreras ambientales necesarias para ello (Futuyma
1986).

Sin embargo, para conocer la dinamica evolutiva de dicha plasticidad fenotipica es
necesario conocer las bases genéticas de la misma, asi como sus respuestas potenciales a
la seleccién (Weis 1992).

La variacién en los patrones de asignacién de recursos en las plantulas de D,
guianense, asi como las normas de reaccién en funcién de la calidad edafica, son
evidencias de la importancia de las estrategias ecofisiologicas de esta especie para
adaptarse a un ambiente heterogéneo, y del papel de éste para promover la variabilidad
dentro de las poblaciones vegetales. Este tipo de respuesta de las plantas es conocida en
varias especies, pero es significativo que en este estudio Ia heterogeneidad ambiental
parece wascender hasta, y covariar con, la interaccién de las plantas con sus herbivoros.

Para poder generalizar los patrones observados en la asignacion diferencial de
Tecursos en D, guionense, tendrian que realizarse las mismas estimaciones v
eXperimentos en un nimero mayor de sitios con caracteristicas similares a las del Aluvién
y Lomerio, y asi obtener réplicas de las estimaciones por poblacién. Asimismo, para
dilucidar Ia adaptabilidad de esta especie a un ambiente heterogéneo seriz recomendable
realizar estudios de flujo génico, asi como de los factores ecoldgicos que tienen alguna
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injerencia en su reproduccion y distribucion, como sus mecanismos de polinizacién y

dispersion.
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