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RESUMEN

Para abordar el estudio de la interaccidon planta-herbivoro primeramente se analizd la
composicion, estructura y diversidad floristica del bosque mesdfilo de montaia de
Gomez Farias, Tamaulipas, considerando dos tipos de habitats: el bosque maduro y
los claros de regeneracién natural, Fu‘eron seleccionados 10 transectos que totalizaron
1,000m? dentro de cada héabitat. En cada transecto se seleccionaron todos los
individuos cuyo diametro a la altura del pecho (DAP) fuera = 1.0 cm. El bosque maduro
presentd 42 especiés (30 arboles, ocho arbustos y cuatro lianas), representados por
540 individuos. En tanto que los claros tuvieron 35 especies (24 arboles, ocho
arbustos y tres lianas) y representados por 1,014 individuos. El cociente
individuo/especie dei bosque maduro fue 2.3 veces menor que en los claros, Io cual
argumenta una mayor diversidad floristica que los claros. La diversidad floristica
{indice de Shannon-Wiener) para los claros fue de H’ = 0.845 y para el bosque maduro
de H' = 0.801, esta diferencia no fue significativa (Huichenson; P= 0.20}. La similitud
floristica (indice de Sérensen) expreso que el 67% de las especies se comparten en
ambos habitats. Para determinar cuales son los principales consumidores de follaje, se
llevd a cabo un analisis a nivel de la comunidad, considerando muestras de foliaje
provenientes de |os estratos: arbéreo, arbustivo y herbaceo en las dos épocas del afio;
lluviosa y seca. Para definir en principio, los agentes responsables del dario foliar (con
base en las cicafrices foliares), ée analizé visualmente el tipo de dano causado por
insectos, patdgenos y vertebrados, asi como por sus interacciones. Adicionalmente, se
analizd en las dos épocas el nivel de daiio foliar en 46 especies representativas del
bosque mesofilo provenientes de ambos tipos de habitats. Estas especies quedaron
integradas por 27 arboles, nueve arbustos, dos lianas y ocho hierbas. A las 46
especies se les analizaron los parameiros foliares de dureza, pubescencié y agua,'asi
como su relacién con el dano foliar. De todo el dafo foliar encontrado en 15,684 hojas,
el principal fue el causado por los insectos (53.0%) y por la asociacién de insecto-
patdgenos (33.1%). La época lluviosa fue la de mayor impacto en el dafo foliar
(83.3%), en tanto que en la seca la frecuencia fue de 85.9%. El dafio por herbivoros
vertebrados fue marginal, apenas el 0.5%. La herbivoria promedio para las 46
especies fue de 5.96%. El consumo foliar realizada por los insectos fue tres veces mas
intenso en la época lluviosa (8.97 + 3.16%), respecto a la época seca (2.94+ 1.54%) y
estadisticamente significativa (P< 0.0001). Los tres atributos fisicos cuantificados
(dureza, pubescencia y agua foliar) presentaron alta variabilidad entre épocas y la
mayor discrepancia se observé entre épocas: lluviosa vs. la seca. El contenido de

agua foliar fue 12,7% mayor en la liuviosa que en la seca y la densidad de
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pubescencia fue 6.5 mayor en las lluvias y la dureza fue mayor en la época seca
(0.84g) que la lluviosa. La herbivoria y los tres parametros foliares se correlacionaron
con un 50% de la varianza. En adicion fueron analizadas seis especies de alta
representatividad en el ecosistema, con historia de vida diferente: tres pioneras
(Liquidambar styraciflua, Cercis canadensis y Perymenium ovalifolium y tres tolerantes
"a la sombra (Quercus germana, Clethra pringlei y Podocarpus reichei), sobre estas
gspecies se llevé a cabo un analisis de tasa diaria de herbivoria de largo plazo,
considerando tres estaciones del afio: inicio de lluvias, final de lluvias y seca. En estas
estaciones se evalué también la tasa de crecimiento, Ia dureza, la pubescencia y el
agua foliar de cada una. En las seis especies estudiadas se observé un claro patrén
de variacion temporal, en el sentido de que la herbivoria es alta en el inicio de |a época
“de lluvias, intermedia hacia el final de la misma época y baja en la época de sequia.
En general, este patrén es mas marcado entre las especies pioneras que en las
tolerantes. Durante la estacion seca hubo una reduccién considerable respecto al
jnicio de la lluviosa. Para |a especie pionera L. styraciflua esta reduccidn fue cinco
veces mas pequefia (0.13% dia™), para otra pionera (C. canadensis) fue 3.4 veces
menor (0.13% dia™). Para el resto de las especies (P. ovalifolium, P. reichei y Q.
germana) dicha reduccion se manifesté en dos veces con 0.17% dia™, 0.09% dia™ y
0.1% dia™, respectivamente. Las diferencias entre las estaciones, las historias de vida
y las especies fueron significativas (P< 0.0001). El promedic anual de herbivoria
acumulada para las seis especies fue de 10.8% para inicio de lluvias, 15.5% al final de
las lluvias y 6.1% para la epoca seca. El incremento en altura para las especies
pioneras fue 4.9 veces mayor que las especies de crecimiento lento o tolerantes. Las
especies pioneras tuviercn un promedio anual de crecimiento en altura de 1.18 m, &l
cual fue significativamente mas alto (P< 0.0001) que el registrado para las especies
tolerantes (0.24 m; 4.9 veces mayor). Los atributos foliares contra la herbivoria se
correlacionaron por el 81% de |a varianza y para cada parametro fue: agua (r’=
0.0004), dureza (= 0.53) y pubescencia (%= 0.0084). En adicién al estudio de estos
parametros, se llevé a cabo un andlisis quimico sobre el contenido de fenoles foliares
~de estas especies durante la época lluviosa y relacién con la herbivoria en hojas
jovenes y maduras del bosque maduro y claros. La concentracion fendlica promedio
de las seis especies fue de 103.28 mg/g peso seco. Las especies tolerantes tuvieron
1.9 veces mayor cantidad de fenoles (136.32 mg/g) que las pioneras (70.24 mag/g) y
esta diferencia fue significativa (P<0.0001). Los resultados de dos regresiones
mostraron que sélo el 12% que la varianza en la herbivoria es atribuible a la

concentracién de fenoles para las especies pioneras. Sin embargo, para la especies
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tolerantes esta relacién se explica por mas del 70%. Finalmente, fueron evaluados los
herbivoros asociados a las seis especies estudiadas dentro del bosque mesofilo de
montafia. Del total del follaje analizado el 81.8% correspondié a lepidépteros. Esto
sefialé al Orden Lepidoptera como el grupo predominante en el consumo de follaje de
eétas especies. Posterior a esto, y con la finalidad de establecer el grado de
generalismo y/o especificidad de los lepidépteros con las especies vegetales se llevé a
cabo dos experimentos: uno de campo y otro de laboratorio. Estos experimentos
consistieron en excluir las larvas ascciadas a cada hospedero in. sity y tratar de
localizarlas en campo sobre ofro hospedero y en el laboratorio, ofrecer follaje los
lepidépteros (previamente recluidos en jaulas entomoldgicas) de las especies
emparentadas filogenéticamente. Se registraron nueve especies de |epidépteros
alimentandose sobre las seis especies vegetales. Los lepiddpteros quedaron
‘representados por l1as siguientes familias: Geometridae, con cinco especies (56%);
Noctuidae, con dos especies (22%); y Arctiidae y Hesperiidae con una especie cada
una (22%). Tres de las especies vegetales presentaron soélo una especie de
lepiddptero asociado: Q. germana con un geometrido (no identificado), P. reichei con
el geometrido Anisodes gigantula, y L. styraciflua con el noctuido Hyperia variabilis.
S.obre las tres especies restantes se identificaron dos lepidopteros para cada una; P.
ovalifolium con Oleus cafavius (Hesperiidas) e Hyperia varabilis (Noctuidae); C.
canadensis con los geométridos Microgonfa sp. v Oxydia sp. y C. pringlei con
Halysota fugilinosa (Arctiidae) y Melese russata (Geometridae). Se ohservé mayor
especificidad para las especies tolerantes que para las pioneras, ya que hubo una
sobre-representacion de los muy selectivos entre las especies tolerantes, y de los
herbivoros mas generalistas en las especies pioneras (y* = 56.4; P< 0.001). El
consumo de follaje promedio de estos herbivoros, también fue mayor en las especies
pioneras 9.5% que en las tolerantes 3.4%. Finalmente, la herbivoria por lepidopteros
mostré una variacion significativa entre especies de plantas, en la que la fuente
sobresaliente de la variacidn es la historia de vida de las plantas. Las plantas pioneras
maostraron un nivel de dafio 2.8 veces mayor que las plantas tolerantes. Estos
hallazgos son compatibles con las expectativas de la teoria de la disponibilidad de
recursos, que postula que las plantas adaptadas a vivir en ambientes de alta
- disponibilidad de recursos tienen tasas de crecimiento altas que demandan una
asignacidén limitada de recursos hacia la defensa, en contraste con las especies
tolerantes. Esto es complementario con el estudio sobre las caracteristicas quimicas
(fenoles totales) y a ecologia de las plantas pioneras y tolerantes enconiradas en este

bosque mesdfilo de montana.



ABSTRACT

This study of plant herbivory began by our analyzing the composition, structure and
floral diversity of the deciduous forest in the mountains near Gomez Farias
Tamaulipas, in two types of habitats: mature forest and cleared areas left to naturai
regeneration. Ten transects fotaling 1,000 square meters were established within each
habitat. All vegetation in each transect was selected for the study in which the diameter
at breast height (OBH) was = 1.0 cm. The mature forest contained 42 species (30
trees, 8 shrubs, and 4 vines), representing a total of 540 individuals. The cleared area
left to natural regeneration contained 35 species (24 trees, 8 bushes, and 3 vines) and
contained a total of 1,014 individual plants. The number of individuals per species from
the mature forest was 2.3 times less than that of the cleared area, demonstrating that
‘the mature forest had the greatest floral diversity. The floral diversity (Shannon-Wiener)
‘for the cleared area was of H' = 0.845 and for the mature forest was H' = 0.801, and
this difference was not significant (Hutchenson; P = 0.20).. The floral similarity
(Sorensen index) showed that 67% of the species was shared between the two
habitats. To identify the principle consumers of foliage, an analysis at the community
level was conducted by taking foliar samples from the following strata: tree, bush and
herbs in the rainy and dry periods of the year. To determine the agenis responsible for
foliar damage (insects, pathogens, and. vertebrates), foliar scars were visually
inspected. Additionally, foliar damage was analyzed within the two periods for 46
representative species from both types of habitats. These species represented 27
trees, 9 bushes, 2 vines and 8 herbs. Foliar parameters analyzed were toughness,
pubescence, and water. These parameters were related to foliar damage. Of the total
foliar damage found in 15,684 leaves, the principle cause was that of insects (53.0%);
whereas, insect pathogens constituted 33.1% of the damage observed. The major
impact on foliar damage occurred during the rainy period {83.3%), whereas, the
frequency during the dry period was of 65.9%. Damage by vertebrate herbivores was
marginal at only 0.5%. Average herbivory for the 46 species was 5.96%. The amount of
foliage damaged by insects was three times greater in the rainy season (8.97 £ 3.16%)
compared to the dry season (2.94 + 1.54%), and this finding was statistically significant
(P< 0.0001). The three physical atiributes quantified (foughness, pubescence, and
foliar water) were highly variable hetween the two periods. Foliar water was 12.7%
greater in the rainy period than in the dry period, and also the density of pubescence
was 6.5 times greater in the rainy period, However, toughness was greater in the dry

period {0.84g) than in the rainy period. Herbivory and the three foliar parameters



correlated with 50% of the variance observed. In addition, six species highly
represented in the ecosystem with different life histories inciude three pioneer trees
(Liguidambar styraciflua, Cercis canadensis and Perymenium ovalifolium) and three
shade tolerant trees (Quercus germana, Clethra pringlei and Podocarpus reichei), were
analyzed fo determine the long-term daily rate of herbivory, over three time periods
(seasons of the year: initiation of rain, end of rain, and end of the dry season). In these
seasons or periods, the rate of increase in foughness, pubescence and the foliar was
determined for each. A clear pattern of temporal variation was observed in these six
species. Herbivory was more pronounced during initiation of the rainy season,
intermediate during the end of the rainy season, and minimal during the dry season. in
general, this pattern is more marked between the pioneer species compared with the
tolerant species.- During the dry season there was a considerable reduction with
respect to initiation of the rainy season. For the pioneer species L. styraciflua this
| reduction was five times less (0.13% daily "), and for the other pioneer species (C.
canadensis) it was 3.4 times less (0.13% daily ~). For the remaining species (P.
ovalifolium, P. reichei and Q. germana) the reduction was two times less with 0.17%
daily =, 0.09% daily ~', and 0.1% daily ', respectively. The differences between these
seasons and the life histories and the species were significant (P< 0.0001). The
average annual herbivory accumulated for the six species was 10.8% for initiation of
the rainy season, 15.5% at the end of the rainy season and 6.1% for the dry season.
The increase in height for the pioneer species was 4.9 times greater than the slower,
tolerant species. The pioneer species had an average annual increase in height of
1.19m which was significantly taller (P< 0.0001) than that recorded for the tolerant
species (0.24 m; 4.9 times less). The leaf attributes that repelled herbivory correlated
with 81% of the variance, and for each parameter was as follows: water ( = 0.0004),
toughness ( = 0.53) and pubescence (7 = 0.0064. In addition to the study of these
parameters, a chemical analysis was conducted on the content of foliar phenols of
these species during the rainy season and the relation with herbivory of the young and
mature leaves of the mature forest and the clearings. The average phenol.
concentration of the six species was 103.28 mg/g dry weight. The tolerant species had
1.9 times more phenocls (136.32 mg/g than the pioneer species (70.34 mg/g), and this
difference was significant (P< 0.0001) Results of the two régressions showed that only
12% of the variance in herbivory is attributable to the concentration of phenols for the
pioneer species. However, for the tolerant species this relationship explained more
‘than 70% of the variance. Finally, herbivory of the six species studied within the

deciduous forest was evaluated. Of the total leaves analyzed, 81.1% corresponded to
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the order Lepidoptera. This finding suggests that members of this order are the
predominant consumers of leaves for the six species. Following this, and with the
objective of establishing the degree of generalists and/or specialist of Lepidoptera with
the vegetation, two experiments were conducted, one in the field and the other in the
laboratory. These experiments consisted of excluding the larvae associated with each
host in situ and trying to locate in the field the-other hosts, and in the laboratory,
offering leaves to the lepidopterans (previously confined in entomological cages) of
phylogenetically related species. Nine species of Lepidoptera were recorded feeding
on the six species of vegetation. The most significant families representing the order
l.epidoptera were five species of Geometridae (56%), twa species of Noctuidae (22%)
and one species each of Arctiidae and Hesperiidae (22%). Three of the plant species
had only one species of Lepidoptera associated with them: Q. germana with a
geometrid (not identified), P. reichei with the geometrid Anisodes gigantufa and L.
styracifiua with the noctuid Hypera varabifis. Of the three remaining species, two
Lepidoptera were identified for each: P. ovalifolium with Oleus calavius (Hesperiidae)
and Hypena variabilis (Noctuidae); C.- canadensis with the geometrids Microgonia sp.
and Oxydia sp.; and C. pringlei with Halysota fugilinosa (Arctiidae) and Melese russata
(Geometridae). More specificity was observed for the tolerant plant species than for the
pioneer species, and the herbivores were more generalist with the pioneer species
than with the tolerant plant species (x* = 56.4; P< 0.0001). The average amount of
leaves consumed by these berbivores also was more for the pioneer species (9.5%)
than for the tolerant species (3.4%). Finally, lepidopteran herbivores showed a
significant variation between plant species, which is cbviously a result in the life history
of these plant species. The pioneer species demonstrated a level of damage 2.8 times
. greater than the tolerant species. These findings are compatible with the expectations
of the theory of resource availability and piant antiherbivore defense, which basicaily
states that plants adapt to live in an environment that makes efficient use of the
resources for maximum growth when only limited resources are needed for defense, a
situation that does not exist with the tolerant species. This finding is supported by the
other study herein regarding the chemical characteristics (total phenols) and the

ecology of the pioneer and tolerant plants found in this cloud forest.



PRESENTACION

La organizacién de la presente tesis se basa en siete capitulos independientes, los
cuales incluyen: una introduccidn general, cinco capitulos que describen ¢l trabajo
metodolégico empleado y los resultados obtenidos, asi como una discusion general.

En el primero se presenta el marco tedrico y los fundamentos-que soportan el
estudio de la interfase planta-herbivoro.

El segundo describe la composicion, diversidad y estructura floristica del sitio de
estudio, considerando los dos tipos de habitats representativos (bosque maduro y fases
de regeneracion natural sensu claros). Esto proporciona la informacion basica necesaria -
sobre las principales especies que conforman al bosque mesdfilo de montafa (BMM), vy
las posibles diferencias entre habitats. En este segundo capitulo, se presenta la esencia
del estudio floristico-ecolégico necesario de las especies, para llevar a cabo los estudios
de herbivoria. Las especies representativas se definieron con base en atributos tales:
como el valor de importancia, las formas de crecimiento de las especies, y su historia de
vida.

En el tercer capitulo se analizan los patrones generales de herbivoria del BMM
(considerando Ia totalidad de las especies obtenidas en el anterior capitulo), estratos de
fa vegetacion (arbdreo, arbustivo y herbaceo), las épocas del afio (lluviosa y seca), la
historia de vida (pioneras y tolerantes), las formas biclogicas de crecimiento (arboles,
arbustos, lianas y hierbas), y las caracteristicas fisicas del follaje. Este analisis a nivel
comunitario se basa en mediciones instantaneas de la herbivoria sobre 46 especies
representativas del BMM.

En el cuarto capitule se analizan las tasas de herbivoria (mediciones a largo
plazo) con un juego de seis especies selectas: tres pioneras de rapido crecimiento
(Cercis canadensis, Perymenium ovalifolium y Liquidambar styracifiua), y tres tolerantes
de crecimiento lento {Quercus germana, Clethra pringlei y Podocarpus reichei) definidas
a partir del censo del ség undo capitulo. Estas especies son caracteristicas y de alto valor
de importancia ecoldégica para el BMM. Se analizan las caracteristicas fisicas, como
posibles atributos defensivos asi como su variacién espacial y temporal. '

En el quinto capitulo se analizan ciertas caracteristicas quimicas foliares
(concentracién de fenoles totales) para las seis especies, su variacién con la edad de las

hojas (jovenes y maduras) y los habitats estudiados (bosque maduro y fases
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sucesionales de regeneracion natural). Se analiza, ademas, la relacidn entre dichas
caracteristicas y la herbivoria de las especies.

El sexto capitulo {publicacion en la revista Acta Zooldgica Mexicana (n. s.), 1999,
78:103-118) aborda un estudio sobre la especificidad y herbiveria de insectos
lepidépteros en las especies selectas esludiadas en los capitulos cuatro y cinco.
Estableciendo un marco comparativo entre las especies de crecimiento répidd {pioneras}
y las de crecimienio lento (tolerantes), asi como su relacién con la preferencia de los
herbivoros sobre las historia de vida de las plantas.

Finalmente, el séptimo capitulo presenta una discusidn géneral que integra lo

mas relevante de los resultados obtenidos en el presente estudio.
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INTRODUCCION GENERAL




CAPITULO |

INTRODUCCION GENERAL

1.1 La herhivoria

El fenémeno de la herbivoria ha sido estudiado profundamente por diversos autores
durante varias décadas, y ha sido reconocido como un tema de especial interés para el
entendimiento de las interrelaciones bidticas (Harper 1969, Rockwood 1973, Wolda y
Foster 1978, Windle y Franz 1979, Rausher y Feeny 1980, Crawley 1983, Dirzo 1984,
Coley ef al. 1985, Dirzo y Miranda 1981, entre muchos mas). Las revistas intemacionales
mas prestigiadas que enfocan temas sobre ecologia (Ecofogy, Oikos, Journal of Ecology,
entre otras) reconocen el tema como de especial interés y han destinado incluso,
volumenes enteros sobre este tépico (e.g., Ecology 76 (4), 1995).

La herbivoria en las comunidades naturales, reducs el crecimiento y la
reproduccién de las plantas que son consumidas, influyendo en aspectos tan
determinantes como son la competencia y la composicién de la comunidad (Crawley
1983, Dirzo 1987). Por su impacto negative sobre la adecuacion de las plantas, los
herbivoros han sido considerados como importantes agentes selectivos en la evolﬁcién
de las plantas (Ehrlich y Raven 1964, Feeny 1976, Rhoades y Cates 1978, Marquis
1984). '

Diversas teorias han sido desarrolladas para fratar de entender la respuesta de la
planta ante el fendmeno de la herbivoria (Fenny 1976, Rhoades y Cates 1976, Rhoades
1879, McKey 1879, Coley et al. 1985, principalmente). Dichas teorias han sido y son
actualmente confrontadas de manera experimental por observaciones de- campo,
contribuyendo a su evaluacidn, y en su caso, a su fundamentacion.

Aungue el tema ha sido profundamente abordado, existen lagunas considerables
en su conccimiento. Una de ellas es que la mayoria de estos estudios han sido
enfocados principalmente hacia los trépices humedos y algunas zonas tempiadas, y muy
pocos han sido orientados hacia otros tipos de ecosistemas, como son los ecosistemas
tropicales de montafia, especificamente los bosques mesdfilos de montafia, bosques de
niebla o selva nublada (Puig 1993). Otra consideracién es gue en-ei pasado, la mayoria

de estos estudios fueron orientados desde una perspectiva zoocéntrica (Dirzo 1984), El



presente estudio pretende ser el primer intento conocido hasta el momento para
entender el fendmenc de la herbivoria en una comunidad de bosque mesdfilo de
montafa. |

La presente investigacion fue dirigida a explorar los patrones de herbivoria en el
bosque mesdfilo de la Reserva de la Biosfera £/ Ciefo en Tamaulipas (RBC), México. E!
interés y la particularidad-de un estudio como este se basa, entre otras, en las siguientes
razones;

1.1.a El bosque mesdfilo es un ecosistema critico para México. Por ejemplo,
apenas contribuye con.un poco menos del 1%, de la superficie de un pais con 2 millones
de km? de territorio nacional. Sin embargo, su diversidad floristica y el grado de
endemismos que contiene son proporcionalmente altos (Dirzo 1992, Rzedowski 1992). A
nivel global, este tipo de ecosistema es muy restringido en extension y poco conocido
cientificamente.

+1.1.b. Este tipo de vegetacion, dentro de la RBC, constituye el limite norte de su
distribucién en el Continente Americano, y es de esperar que la influencia boreal (en
términos del efecto latitudinal y. climéatico) de esta localidad le imprima caracteristicas
especiales a diversos procesos ecoldgicos, tales como las interacciones planta-
herbivoro. Debido, entfre ofras cosas, a la afinidad de sus elementos floristicos coh
arigen tanto fropical como templado).

1.1.c. En general, este tipo de ecosistema es de los menos estudiades {no sdlo
en México) particularmente, desde el punto de vista de las interacciones tréficas.
Especificamente, en México, no se ha generado un solo estudio de interacciones planta-

herbivoro.

1.2. Planteamiento tedrico

En la actualidad, se cuenta con &l conocimiento de que la herbivoria ejerce un
considerable impacto negativo sobre las plantas en escalas de fiempo ecoldgico vy
evolutivo (Coley et al. 1885). Se ha sefialado que el nivel de consumo de follaje por
herbivoros en las especies silvestres de comunidades naturaies es de una magnitud del
10% anual {Coley 19282, Lowman 1983, Dirzo 1987, Ndfez-Farfan y Dirzo 1985, Filip et
al. 1995). También se menciona que los herbivoros ejercen una fuerza selectiva sobre
las plantas al incrementar su mortalidad, o al afectar su desempefio, ya que ingieren

biomasa que inicialmente pudo haber sido destinada para las funciones metabdlicas
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basicas del crecimiento y la reproduccion (Coley et al. 1983).

Sin embargo, la herbivaria no es de la misma magnitud para todas las especies
de plantas. Por ejemplo, se sefala que los consumos por herbivoros en algunos bosques
tropicales varian entre 0.0003 a 0.8% del area foliar consumida por dia, dependiendd de
la especie de arbol (Mattson 1980, Coley 1983). Las diferencias en los niveles de
consumo dentro de una misma comunidad de plantas pueden deberse, a las diferencias
genéticas existentes entre las especies (Coley ef al. 1885), asi como a variacién
impuesta por el ambiente. '

Estas diferencias han sido estudiadas desde la perspectiva de |a variacidn en el
sistema defensa-ataque, entendiéndose por defensa a las caracteristicas fisico -
quimicas que las plantas poseen con su diferenciacion cuantitativa y por ataque, a la
posibilidad que. tienen los herbivoros de consumir follgje, dependiendo de las defensas
asi como del estado nutrimental de |a planta y su apeticibilidad.

El presente estudio es una aproximacion para abordar el estudio de la herbivoria,
considerando por un lado una de las teorias que se basan en la interpretacion del
binomio defensa-ataque, y por otro lado, la prediccion que para el bosque mesofilo en el
presente estudio se formuld basado en las teorias mas reconocidas en |la actualidad.

Una de las confribuciones que mas aceptacion ha tenido enire la comunidad
cientifica estudiosa de las interacciones planta-herbivoro es la “Teoria de Ia
disponibilidad de los recursos y la defensa de la planta contra-herbivoros”, desarmroliada
por Coley ef af. (1985). Basicamente, esia teoria intenta interpretar el porqué las
especies difieren en sus niveles de resistencia y/o susceptibilidad para con los
herbivoros, ya que si las plantas poseen &l potencial de defenderse, ;jporqué muchas
especies sufren tan aitos niveles de herbivoria? Coley ef al. - (1985) sugieren gue la
seleccidn favorece a las plantas que tienen tasas bajas de crecimiento y altos niveles de
defensa en ambientes con mas baja disponibilidad de recursos. En cambio, las plantas
que poseen tasas de crecimiento mas rapidas y bajos niveles defénsivos son favorecidas
bajo condiciones de alta disponibilidad de recursos. '

De acuerdo a numerosas observaciones en ecosistemas tropicales, aquellas
especies que haﬁ sido definidas como tolerantes a la sombra {(propias de las fases
maduras del bosque) son las que poseen bajas tasas de crecimiento, fotosintesis,
respiracion y recambio de la lamina foliar. De acuerdo a ia hipotesis de disponibilidad de

recursos, estas especies tolerantes presentaran menor tasa de herbivoria y mayor
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inversion en compuestos quimicos secundarios defensivos. Por el contrario, las especies
definidas como pioneras o helidfilas (propias de las fases de regeneracidén natural del
bosque), presentardn mayores tasas de crecimiento, fotosintesis, respiracion, y recambio
de |a lamina foliar. Estas especies pioneras, sufriran mayores niveles de consumo foliar y
haradn una menor inversién en compuestos quimicos secundarios de defensa (Coley et
al. 1985).

Como sustento de lo anterior; en alg-unas selvas tropicales (e.g. Barro Colorado,
Panama, Los Tuxtlas, México) las especies pioneras llegan a ser consumidas varias
veces mas rapidamente por insectos que las especies tolerantes en el mismo
microhabitat (Coley 1983, Dirzo 1887).

1.3. El ecosistema de estudio

El bosque mesdfiic de montafia (BMM) de Gémez Farias, Tamaulipas, se encuentra
ubicado en la porcidn noreste del estado. Se concentra dentro de un macizo montafioso
de la Sierra Madre Oriental (SMO), delimitado entre los 22° 55 30" y 23° 25' 50" N, v los
997 05'50" y 99°26°30” W. Este ecosistema estd circunscrito en ia Reserva de la Biosfera
El Cielo (RBC), area natural protegida integrada al programa MAB-UNESCO desde 1986.
Dicha reserva cuenta en total con 144 ,530.5 ha, y abarca las dos vertientes de |a SMO,
en lo que se conoce como Sierra de Cucharas o de Guatemala. Su extensién comprende
cuatro municipios: Gémez Farias, Jaumave, Llera y Ocampo (Sanchez-Ramos 1994).
Este compiejo montafioso forma una estructura divergente en la SMO, que consiste de
varias colinas orientadas en direccién norte-sur, caracierizadas por sus pendientes
pronunciadas, en donde las altitudes pueden variar de 300 a 2,100 m en menos de siete
kildmetros (Rzedowski 1992). La altitud del sitio de estudio es de 1,230 m.

El BMM se encuentra en una de las zonas nlcleo de la RBC, zonas consideradas
y destinadas por decreto a la conservacién ecoldgica y estudios bioldgicos. La
temperatura promedio es de 19.4°C con precipitacidn entre 2,000 y 2,500 mm, asi como
la presencia constante de nubes duranie todo el afic (Puig ef al. 1987). Los suelos son
basicamente litosoles y rendzinas. La topografia es carstica, presentando hundimientos
de varios metros de diametro, io que origina una gran variedad de microhabitats para la
zona {Sanchez-Ramos 1994), _

En esta region, el BMM alcanza la mayor latitud norte de su di'stribut:ién en el

pais, con excepcién de algunos manchones de extensidén muy reducida localizados
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sobre las canadas de -1a SMOQ, al norte del sitio de estudio. La ubicacion entre tres
provincias bioticas a nivel nacional y entre las regiones biogeograficas neartica y
neotropical, a nivel continental, la hacen un excelente laboratorio natural, principalmente
para estudios de biogeogréfia, ecologia y biosistematica (Puig ef al. 1987).

A pesar de su potencial, este ecosistema ha sido pobremente estudiado a la
fecha. Especificamente, en estudios sobre [a interaccion planta-animal, solamente se
han abordado desde una dptica zoocéntrica aspectos de plagas forestales y sisternatica
de insectos. La mayor parte de los estudios se han dirigido hacia la sistematica vegetal y
de vertebrados. En el estudio de |la herbivoria incluso, a nivel mundial, no se conoce un
solo trabajo en este tipo de ecosistema.

1.3.1. Estudios prospectivos. Se consideraron los siguientes  aspectos para la
obtencion de la informacion basica sobre la herbivoria y las interacciones planta-insecto
de manera prospectiva :

Para lograr la interpretacion de las interacciones planta-herbivoro, se partié dei

principio de conocer el estado de la herbivoria, sus agentes causales, asi como la
magnitud de su impacto. Cabe sefialar que esto se hizo a través del gradiente altitudinal
abarcando tres tipos de vegetacion (bosque tropical subcaducifolio, bosque de mixto de
encino y BMM). Finalmente los estudios a detalle fueron llevados a cabo en el BMM de la
RBC. Por lo tanto, lo anterior se sustenta en las siguientes fases:
1.3.2. Los agentes de dafio foliar. Dentro del BMM brobablemente la herbivoria.més
importante es la efectuada por los insectos, seguida posiblemente por fa efectuada por
algunos vertebrados del sotobosque ya gue, reconociendo ftres estratos (arbéreo,
sotohosque y herbaceo) se tiene el siguiente conocimiento:

1.3.2.a. No existe la evidencia de folivoros vertebrados arbéreos, excepto algunos
herbivoros ocasionales como son cinco especies de ardillas: ardillon (Spermophilus
variegatus), ardilla voladora (Galucomys vofans) y las ardillas arboricolas (Sciurus
aureogaster, S. deppi, y S. alfeni) (Sosa 1987). ,

| 1.3.2.b. En el sotobosque, existen dos espeéies de cérvidos: venado cola blanca

(Odoicoileus virginianus) y venado f{emazate (Mazama americana) relativamente
abundantes, asi como una especie de pecari considerada frecuente (Djcotyles tajacu)
(Sosa 1987).

1.3.2.c. Para e estrato herbaceo existen dos especies de conejos (Sylvilagus

brasifiensis y S. floridanus) (Sosa 1987).
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Considerandoe el anterior contingente de herbivoros vertebrados, seria de esperar que los
insectos jugaran un papel importante en el consumo de follaje en los-tres estratos del BMM,

mientras que los vertebrados podrian tener algun impacto sélo en el sotobosque.

1.4. Objetivos

Este proyecto tiene como objetivo central conocer los patrones generales de la
‘interaccion planta-herbivoro, en las especies de plantas mas representatilvas de los
habitats mas importantes en el bosque mesdfilo: bosgue maduro y parches de
regeneracion natural (clar_os). Para -abordar este objetive, se plantearon los siguientes
objetivos especificos: |

1.4.a. Determinar las especies mas representativas de los dos habitats
predominantes del BMM, con la finalidad de llevar a cabo estudios de herbivoria a mayor
detalle.

1.4.b. Determinar la variabilidad en el dafo por herbivoros, en funcién de la
vari-abi[idad estacional (época seca y himeda), de la variabilidad entre habitats, y de la
variabilidad intraespecifica e interespecifica.

1.4.c. Conocer los principales grupos de herbivoros involucrados en el consumo
de follaje en las especies mas representativas dentro de esta comunidad vegetal.

1.4.d. Conocer los mecanismos de defensa fisica (ie. dureza y pubescencia
foliar) y quimica (i.e. fenoles totales) en funcion de la variabilidad de las historias dé vida
de un grupo de planias représentativas selectas.

1.4.e: Determinar si los resultados obtenidos se ajustan a la hipotesis de Ia
disponibilidad de recursos para las plantas (Coley et a/. 1985), poniendo a prueba esta
hipdtesis como un marco de referencia tedrico que explica la variacion interespecifica en
la herbiveria.

Para la aproximacion hacia tales objetivos, se plantearon las siguientes
actividades espécificas:

a). Se ubicaron sitios permanehtes de muestreo, considerando los dos tipos de
hébitats naturales representativos de este ecosistema (e! bosque maduro vy la etapa de
regeneracién natural, caracterizadas por claros de la vegetacio’ﬁ).

b). Se definieron las especies ecolégicamente mas importantes, desde la
perspectiva de la caracterizacidn y composicion floristica de! bosque mesdfilo. Dicha

definicion (basada en la densidad, la frecuencia y la masividad de las especies),
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constituyd |a base metodoldgica para seleccionar las especies representaﬁvas, sobre las
cuales se orienté el estudio de la herbivoria.

_ c). Fueron detemminadas las formas biolégicas de todas las especies vegetales
presentes en los tres estratos diferenciales del bosque, y analiz&dndose la herbivoria en
las especies de dichos estratos.

d). Se llevd a cabo una seleccion de las especies de plantas por su historia de
vida (picneras y tolerantes) con el fin de tener un sistema de especies contrastables que
permitiese poner a prueba hipdtesis ecoldgico-evolutivas de herbivoria, tales como la
interaccidén planta-herbivore y teorias de defensa de las plantas.

e). Se caracterizaron los principales grupos de herbivoros, en los ires estratos
diferenciales del bosque (arbdreo, arbustivo y herbaceo).

f). Se analizé el nivel de herbivoria (en medicidn instantanea) durante la época
lluviosa {mayo-septiembre), y durante la época seca (octubre-abrif) para todas. las
especies resultantes del censo floristico. ]

g). Fueron comparadas las técnicas de medicidn de la herbivoria en campo, en
particular, métodos instantaneos (herbivoria en pie) y métodos a largo plazo (tasas de
herbivoria). ‘ _

h). Se determiné mediante pruebas de gspeéificidad, la variabilidad que ocurre
entre herbivoros generalistas y especificos en relacién a la historia de vida de las plantas
(picneras y tolerantes).

i) Finalmente, mediante analisis quimicos foliares se compard la historia de vida

‘de las plantas y la concentracion de fenoles totales en relacion con la herbivoria y los

habitats estudiados.

1.5. Hipotesis

Considerando que no existe en la literatura especializada un solo trabajo de herbivoria’
en un ecosistema como el bosgque mesdfile fue necesario definir, en principio, los
patrones generales de la herbivoria para esta comunidad floristica. Con'lo anterior, este
trabajo se abordd tomando en cuenta dos aspectos principales. Por un lado, analizar los
patrones generales del consumo foliar en las principales especies pioneras y tolerantes,
considefando su variacion temporal en mediciones instantaneas, asi como los atributos
fisicos-defensivos de la hoja y‘ por otro, llevar a cabo estudios de largo plazo en

mediciones de las tasas de herbivoria sobre las especies seleccionadas con distinta

15



historia de vida, considerando los atributos defensivos fisicos y quimicos de las plantas.

Las predicciones que se formularon (basadas en la teoria antes mencionada),
comparando especies de crecimiento rapido y lento (pioneras vs. tolerantes), fueron:

1.5.a. Que existiera cierta diferencia, en cuanto a la disponibilidad de recursos,
entre los habitats contrastantes en cuanto a su disponibilidad de fuz.

1.5.b. Que las especies pioneras resultaran mayormente consumidas, respecto a
las folerantes, en las mediciones instantaneas y de largo plazo (tasas de herbivoria). -

1.5.c. Que las especies picneras mostraran menor concentracién de compuestos
secundarios defensivos.

1.5.d. Que existieran diferencias en la edad de [a hoja y la concentracion de los
compuestos secundarios defensivos, v que esta diferencia se refleje en la herbivoria
analizada. '

1.5.e. Que la diferencia &n el nivel de herbivoria entre patrones de crecimiento y
habitat caracteristico de las especies se encontrara asociado a la concentracién de

compuestos secundarios.
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CAPITULO 1l

EL BOSQUE MESOFILO DE MONTANA, GOMEZ FARIAS
TAMAULIPAS, ESCENARIO PARA EL ESTUDIO DE LA
HERRBIVORIA

2.1 INTRODUCCION
2.1.1. EI bosque mesdéfilo. El bosque mesdfilo de montana, BMM (Miranda 1947,
Rzedowski y McVaugh 1966, Rzedowski 1978), también conocido como bosque de
neblina o selva nublada (Puig 1993), bosque deciduo temp!ado"(Rzedowski 1966,
bosque obréfito de altura (Lauer 1988), o bosque nuboso (Gomez 1986) es un
ecosistema complejo que mezcla elementos vegetales de afinidades templadas y-
tropicales, sobre todo en localidades ubicadas hacia el limite de su distribucion
boreal, como el caso de México. A nivel mundial, Ia superficie que este ecosistema
cubre es apenas una pequefia proporcion de la superficie terrestre (0.3% ca. 500,000
km2, ver Stadimiller 1987). En el Continente Americano este ecosistema se
encuentra distribuido entre los 23°N y los 25°S (Webster 1995). Los patrones de
distribucién geografica de los taxa de bosques nublados neoctropicales han tenido
gran influencia de la reconexion floristica entre América del Sur y América del Norte,
a través de un considerable numero de migraciones reciprocas de taxa andinos (e.g.
Drimys) hacia el norte v de taxa cordilleranos (e.g. Jugfans) hacia el sur. Las
fluctuaciones climaticas ocurridas en el Pleistoceno llegaron a afectar en gran medida
a los bosques mesdfilos 0 nubosos en cuanto a su posicién altitudinal y latitudinal
(Webster 1995).

El endemismo que ocurre en estos ecosistemas se puede considerar bajo a
nivel genérico, pero alto a nivel especifico, lo cual sugiere una especiacion rapida y
reciente (Webster 1993). Lo anterior se apoya por el hecho de que los BMM son
centros de especiacion alopatrica y alto endemismo para el género Magnolia, para
México y Cenftroamérica, y que estos ecosistemas albergan 17 especies endémicas -
distribuidas en cinco provincias regionales de Mesoamérica (cf. Vazquez-Garcia
1990, 1995). En cuanto al endemismo de vertebrados se conoce poco, sin embargo
se registra en el BMM de Per( en un area que corresponde al 2.8% del territorio
peruano, a 17 especies de mamiferos endémicos (70.0%), 29 especies de aves

(4.8%) y 42 especies de anuros (7.0%) (UNEP 1991). Es decir, que para la fauna:
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vertebrada peruana (considerado como uno de los doce paises megadiversos, UNEP
1991) el BMM alberga el 14.1% (90 especies) de vertebrados endémicos (Leo 1995).
Ofras estimaciones a nivel mundial sugieren que este ecosistema alberga el 10% de
las especies de aves cuyo ambito de distribucion se restringe al BMM (Long 1995).

El BMM es considerado critico para México, ya que si bien apenas confribuye
con un poco menos del 1% de la superficie del territorio nacional, su diversidad
floristica y grado de endemismos son desproporcionadamente 'altos (Dirzo 1992,
Rzedowski 1992). Adicionalmente, este ecosistema sufre en la actualidad una
constante reduccidon en su superficie por efectos antropdgenos, tales como la
agricultura, principalmente cultivo de café (Coffea arabica L.), o la extraccidon forestal
maderable (e.g. Quercus spp., Liquidambar styraciflua, Acer skutchii, entre otras) y no
maderable {e.g. Chamaedorea radicalis y C. elegans) (Ortega y Castillo 1996). Dicha
reduccion fue drastica en las dos Ultimas décadas, ya que el area ocupada a nivel
nacional en 1971 era de 1'716 110 ha (0.86% de la superficie del pais; Flores ef al.
1971, Rzedowski 1978) y para 1991 se reportaron 142 371 ha con una tasa de
reduccién promedio de 78 687 ha por afio (SARH 1992, Ortega y Castillo 1996). Esto
lo constituye en un ecosistema con alta prioridad de ser ecolégicamente protegido y
cientificamente estudiado.

En nuestro pais este tipo de ecosistema se encuentra en forma de manchones
discontinuos tanto en la Sierra Madre Oriental como en la Occidental. Su distribucion
tiene lugar por la vertiente del Atldntico en fragmentos de [as superficies montafiosas
de Tamaulipas, Veracruz y Qaxaca. Por la vertiente del Pacifico se localizan
pequefias porciones que recorren desde Sinaloa hasta Chiapas, siendo en este
ultimo estado donde se encuentra, en la Sierra Madre de Chiapas, la superficie mas
extensa y conservada (Dirzo 1994). |

Debido a la ubicacidn latitudinal en nuestro pais, y en contraposicién con los
bosques de niebla sudamericanos, los de México poéeen, como atributo distintivo
desde el punto de vista biogeografico, la concurrencia de una considerable cantidad
de especies de afinidad nortefa, especies de distintiva afinidad tropical, y especies
de distribucion restringida a México (Dirzo 1994, Rzedowski 1992). En general, se
trata de comunidades situadas en habitats montafiosos donde predominan climas
himedos en altitudes que oscilan entre los 600 y 2000 m (Rzedowski 1978).

En Tamaulipas, este tipo de 'vegetacién se encuentra ubicado en lo que se
conoce como Reserva de la Biosfera El Cielo, al suroeste del estado y constituye el

limite nortefio extremo de la distribucién boreal en el Continente Americano (Martin
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1955, 1958, Rzedowski 1978, Puig 1976, Dirzo 1994). En esta regién el BMM abarca
una superficie de 100 km?* (Puig y Bracho 1287).

De los estudios floristicos que han sido desarrollados especificamente en el
BMM de Gémez Farias, destacan principalmente los de: Miranda y Sharp (1950),
Sharp et al. (1950), Hemandez X. ef al. (1951), Martin (1958), Lof (1980), Puig ef al.
(1983), Puig y Bracho (1987), Ponce de Leodn (1989), Dent (1992) y Puig (1993). A
partir de estos estudios se ha puesto de manifiesto la especial conjuncién de
elementos floristicos, ya si bien es sabido que en &l confluyen caracteristicas de
bosques de climas tropicales y templados, ahora se reconoce mas de un aspecto que
se comparte con ambos tipos de bosques, ya que: i) se estima que el porcentaje de
area que se abre por la produccién de claros anualmente (25%) mantiene una
notable similitud con la que ocurre en comunidades templadas (Runkle 1982, Arriaga
1987), aunque la tasa de caida de arboles (2 arboles/ha/ano) es relativamente mayor
a la de estas comunidades (Brewer y Merrit 1978, Amriaga 1987), y /) |la tasa de
produccion anual de claros y el area cubierta por estos son similares a las reportadas
para algunas comunidades tropicales (Arriaga 1987).

Sin embargo, quedan muchos aspectos bicldgicos -por estudiar en este
ecosistema, tanto a nivel local como global. Dos temas esencialmente descuidados
en el estudio del BMM, son j) el de la caracterizacion cuantitativa de la diversidad
floristica que permita establecer comparaciones entre sitios representativos de este
tipo de vegetacion, y con otros tipos de comunidades que permitan ayudar a entender
mejor su biologia, funcionamiento, y contribuyan a generar bases para su
conservacion, y i) el analisis de las interacciones ecologicas asociadas a la variacion
espacial de la composicién floristica y la dindmica de la regeneracion.

2.1.2. La regeneracion natural en el BMM. El BMM puede verse como un mosaico
de parches de vegetacion en diferente estado de madurez. En Goémez Farias la
regeneracion depende de los claros naturales, producto de la caida de arboles. La
alta tasa de caida de arboles se explica por un lado por la ubicacion latitudinal, en
donde predominan los vientos alisios del Golfo de México, y por otro por los suelos
pedregosos y someros caracteristicos de esta zona (Puig 1993). Con la apertura de
un claro se inicia el ciclo de la regeneracidon natural (Brokaw 1985b). En los claros
naturales el crecimiento rapido de la vegetacion da lugar a la colonizacién por parte
de especies demandantes de luz y, después de varias décadas, al restablecimiento
de parches maduros de vegetacion dominados por arboles tolerantes a fa sombra,

junto con algunos demandantes que logran alcanzar el dosel (cf. Whitmore 1982},
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Se considera que en una comunidad vegetal las perturbaciones locales, tales
como la caida de arboles, inducen a la formacién de habitats contrastantes, y que
esta heterogeneidad afecta a las especies en las posibilidades de continuar en uno o
varios de los microhabitats formados (Martinez-Ramos 1985). Lo anterior sugiere la
seleccidén de atributos conducentes a la evolucién de especies con historia de vida
contrastantes y distinguibles, con una dicotomia simplificada, en especies pioneras
(helidfilas, o demandantes de luz) y tolerantes a la sombra (Bazzaz y Pickett 1980,
Whitmore 1982).

También se han sefialado estos claros como parte fundamental de los
procesos promotores de la diversidad y de la regeneracion, en los cuales se
establece un estado dinamico de la comunidad bajo un sistema particular de
regeneracion natural (Whitmore 1975). La apertura de un claro llega a modificar las
condiciones microambientales de su porcion interna, generando por consecuencia
gue ocurra una restriccion en el éxito competitivo de las especies que llegan a
colonizar incrementandose de esta forma la diversidad (Strong 1977, Connell 1978).

La frecuencia con que ocurren estos claros es estacional y espacialmente
variada (Martinez-Ramos 1985). En el tiempo, por ejemplo, para ef BMM de Gomez
Farias, al igual que [a region de Los Tuxtlas (Sarukhan 1878), la mayor frecuencia
ocurre durante la incidencia de "nortes” invernales, viéndose muy afectada por ia
presancia constante de ciclones, ya que en la costa de Tamaulipas llegan el 34% de
las tormentas tropicales que inciden en el Golfo de México (Jauregui 1987). En el
espacio, la variacién depende de la topografia, la exposicién y el tipo de suelo entre
ofras cosas. En cuanto' a la magnitud del éreét afectada se conoce, por ejemplo, que
una selva alta perennifolia posee en promedio cerca del 6% de su superficie ocupada
por claros de seis 0 menos afics de edad (Hallé ef al. 1978), mientras que para el
BMM de Gomez Farias, Arriaga {1987) consigna un area de 1.02% de la superficie
ocupada por claros naturales. La misma autora registré un promedio de 19 claros por
hectarea y un tamario promedio de 111 m2.

En el caso de las selvas, la dindmica de apertura de |os claros produce que el
dosel de éstas adquiera una estructura heterogénea en el espacio horizontal y
vertical. En esta estructura, factores como la luz, el agua, el biéxido de carbono y los
nutrimentos pueden variar fuertemente (Martinez-Ramos 19285). En las selvas la luz.
decae exponencialmente a medida que atraviesa el dosel estratificado hasta llegar al
suelo con solo un 0.1 a 2% de su radiacién total (Schultz 1960, Bjorkman y Ludlow
1972). Aungue no hay datos cuantitativos para el BMM, es esperable un patron de

disponibilidad luminica similar. En términos generales, la intensidad luminica y su
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duracién es mayor en los claros que en el sotobosque, y como regla general, el grado
de contraste micrometerecidgico entre claros y sotobosque, aumenta con ef tamario
del primero (Brokhaw 1985a). ‘

La dinémicé de formacion y cierre de claros, y la variacion en historias de vida
de las plantas asociadas a dicha dinamica constituyen un sistema ideal para el
estudio de la ecologia evolutiva de la herbivoria a la luz de las teorias de la variacion
en la disponibilidad de recursos y la asignacion diferencial de recursos para la
defensa por parte de las plantas (véase Cap. |V). Un predmbulo importante en estos
estudios es la deteccidn, y en su caso, la caracterizacion de los habitats contrastables
en cuanto a su disponibilidad de un recurso critico en ios bosques meséfilos de
montaa: la luz.

Por lo anteriormente expuesto, en el presente estudio son analizados dos
tipos de habitats representativos del BMM y contrastables en cuanto a la
disponibilidad luminica para las plantas: bosque maduro y claros de perturbacién
natural. Esta caracterizacion se enfoca en dos sentidos: a) en la composicion
floristica y estructura , y b) considerando algunas caracteristicas fisicas y biologicas (i.
e. luz, y volumen foliar). Se espera con esto, por una parte, ofrecer una descripcién
del escenario ecolégico en que se da la interaccion planta-herbivoro en el BMM en
esta localidad, y por ofra, detectar especies representativas de condiciones
contrastables en cuanto a su demanda juminica. Dichas especies son el foco de
interés de los capitulos subsecuentes en los que se analiza la relacién entre
herbivoria e historias de vida adaptativas de las plantas.

Los objetivos especificos de la presente investigacidn fueron los siguientes:

a) Conocer la composicion fioristica y estructura del bosque meséfilo tomando -
en cuenta los dos tipos de habitats extremos en cuanto a la disponibilidad de luz. Un
corolario de esto seria Ia definicidon de las especies de mayor valor de importancia de '
cada uno (considerando sus formas bioldgicas e historias de vida), de entre las
cuales se seleccionard una muestra para los analisis de herbivoria (cf. Cap. Ili).

b) Determinar la diversidad floristica del BMM, considerando tanto el basque
maduro como claros naturales, con la finalidad de establecer un panorama’
comparativo de |a diversidad v 1a estructura entre ambos habitats.

¢) Conocer ciertos atributos ambientales comparativos en los dos tipos de
hébitats: la cantidad de follaje del dosel, la intensidad luminica y la tension edafica

‘superficial (dureza del suelo).
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2.2 EL SITIO DE ESTUDIO

2.2.1. Caracteristicas generales. El BMM de la Reserva de |la Biosfera "El Cielo”
(Fig. 2.1) se encuentra ubicado en la porcion suroeste del estado de Tamaulipas en
México. Se trata de un macizo montanoso de la Sierra Madre Oriental, delimitado
entre los 22° 55 30" y 23° 25 50" N y los 99° 05 50" y 99° 26’ 30" W. El area
conocida como “Rancho del Cielo”, que es el sitio especifico de est-udio, se ubica
entre los 23° 06' 13" N y los 99° 11" 33" W. Esta localidad se considera como Ia
distribucidn mas nortena de este ecosistema para en Republica Mexicana (Martin
1955, 1958). Comparativamente, Ei Cielo contiene mayor nimero de elementos
floristicos templados que tropicales (Vazquez-Garcia 1995). Es considerado, junto

con el BMM de Teocelo en Veracruz, intermedio en cuanto a la diversidad genérica

“de arboles (50 géneros) y de diversidad especifica (67 especies) respecto a otros

BMM de diversidad floristica extrema como son: i) El Triunfo, Chiapas, con mayor
numero de géneros y especies de arboles (88 géneros y 143 especies), i} Ocuilan,
Morelos y el Valle de México con menor numero de especies de &arboles (30
especies), y iii) Cerro Viejo, Jalisco con 40 especies (Vézquez-Garcia 1995).

El sitioc abarca las dos vertientes de la mencionada Sierra Madre Criental, en
lo que se conoce como Sierra de Cucharas o de Guatemala, y que comprende a los
municipios de Gomez Farias, Jaumave, Llera y Ocampo, en el estado de Tamaulipasr
(Sanchez-Ramos 1994). Este complejo montafoso forma una estructura divergente
en la Sierra' Madre Oriental, que consiste en varias colinas orientadas en direccion
narte-sur, caracterizadas por sus pendientes pronunciadas, en donde las altitudes
pueden variar de 300 a 2,100 m en menos de 7 km {Rzedowski 1992). La altitud del
sitio de estudio varia de 1200 a 1235 m.

El bosque meséfilo tiene una temperatura promedio de 13.8°C, con
precipitaciones que oscilan entre 2,000 y 2,500 mm. Se reconoce la presencia
constante de nubes durante todo el afio, lo cual permite encontrar valores de
humedad relativa del 90% (Puig y Bracho 1987). _ _

Los suelos son basicamente litosoles y rendzinas. La topografia es carstica,
presentando hundimientos de varios metros de diametro, 10 que origina una gran
variedad de microhabitats en la zona.(Ml-Jir 1936, Heim 1940).

Las épocas de precipitacion en el BMM de Gémez Farias se pueden
reconocer con un buen margen de certeza, y han sido divididas como lluviosa (mayo-
6ctubre) y seca (nov'iembre-abril) (G. Sanchez y R. Dirzo obs. pers.). La Tabla 2.1

resume los datos climaticos de Puig y Bracho (1987) y presenta los propios para los
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Figura 2.1. Localizacién del bosque mesdfilo en Goémez Farias Tamaulipas,
México y ubicacion de los sitios de estudio de la Reserva de la Biosfera El
Cielo. Los nameros 1-10 corresponden a los sitios del bosque maduro, y las
letras A-J a los claros de regeneracion.
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anos del presente estudio. La temperatura para estos Ulimos datos fue medida
utilizando un higrotermografo y la precipitacién con un pluvidmetro de aluminio No.
5100-451 A de tripié con receptor de 7" A

Tabla 2.1. Precipitacion y temperatura en el bosque mesofilo de Gémez Farias,

Tamaulipas. Temp. = temperatura, Precip.= precipitacion.

Parametro climatico Puig y Bracho Presente estudio
(1987)
Afos considerados 1972-1983 1995 1996
Temp. media anual (°C) 13.8 19.4 18.7
Temp. del mes mas caliente (°C) 34.4 35.2. 33.6
Temp. del mes mas frio (°C) 2.2 -3.1 20
Precip. anual (mm) 2,622.4 ' 2,090 2,602
Precip. época lluviosa (mm) 1740.4 (69%) 1274.9 (61%) 1873.5 (72%)

Precip. época seca (mm) 782 (31%) 815 (39%) : 728.5 (28%)

Para el periodo del presente estudio (1994-1887) el clima tuvo en promedio
19.05°C de temperatura mensual con 2,346 mm de precipitaciéh anual. El afio de
1996 fue considerablemente mas lluvioso que 1995, y ligeramente mas lluvioso que
el promedio de 1972-83 por la presencia de varios ciclones y tormentas fropicales. La
variacion esfacional en los dos afos de estudio fue bien marcada, como es la norma
en la zona (Puig y Bracho 1987). La presencia de heladas se registra de noviembre a
febrero (Puig y Bracho 1987). Es de esperarse que estas variaciones climaticas
confieran variaciones ecologicas importantes a este sitio, como ﬁ)uede ser que no
permita el establecimiento de taxa tropicales propios del bosque tropical
subcaducifolio (Puig y Bracho 1987) que se localiza altitudinalmente abajo del bosque
mesdfilo en la zona de estudio.

2.2.2. Floristica y fisonomia. En general la fisonomia de este tipo de bosques esta
dada por los grandes arboles, algunos de los cuales sobrepasan los 50 m de altura,
con troncos de hasta mas de dos metros de didmetro a la altura del pecho (DAP),
principalmente en especies del. géneré Quercus. En los segmentos del bosque
maduro, es notable la gran densidad de plantas lefiosas, entre las cuales las lianas
mantienen una representacion mas bien baja. Aungue algunas plantas pierden el
foilaje durante la época seca, la comunidad se presenta como perennifolia (94% de

los arboles mantienen su follaje).

27



En el BMM maduro de |a Reserva de la Biosferé "El Cielo” la densidad arbérea
promedio reportada por Puig et al. (1987) es de 1,169 ind. ha™, lo cual sugiere que se
trata de un bosgque denso. Este se compone basicamente de cuatro subestratos
segun Puig (1993). El subestrato del dosel de 15 a 25 m de alturg, estd caracterizado
por Clethra pringlei (S. Wats), Liquidambar styraciflua (L.) Acer skutchii (Rheder),
Cercis canadensis var, mexicana (L.}, Quercus sartorii (Liebm.) y Q. germana {Cham,
et Schlecht.). El subestrato arbdreo de 10 a 15 m de altura, se conforma por Carya
ovata (Mill.) var. mexicana (Engel.) Manning, Magnofia tamaufipana (A. Vazguez),
QOstrya virginiana (Mill.), Podocarpus reichei (Bucholz et Gray), Meliosma oaxacana
(Standl.), Turpinia occidentalis (Swartz} G. Don y Tifia houghii (Rose). Existen ofros
elementos arbéreos que no son de gran dominancia, sin embargo su importancia
racdica en que poseen una distribucion restringida para México, tales como Fagus
mexicana (Mart.), Abies vejari (Martinez), A. religiosa (Kunth) Schir. & Cham, Juglans
mollis (Engelm.) y Taxus gfobosa (Schlecht.}, principalmente. E| subestrato arbustivo
se compone de arboles de baja altura o arbustos tales como Eugenia capuli
(Schlecht. et Cham.) Berg., Rapanea myricoides (Schl.) Lundell, y Temstroemia
sylvatica (Schl. et Cham.). Este estrato es rico en especies aunque no muy denso en
el caso del bosque maduro. El subestrato herbaceo presenta una riqueza limitada de
especies, entre las que destacan: Bomarea hirtefla (Kunth) Herbert, Phytolacca
icosandra (L.), asi como Hoffmannia strigillosa (Hemsl.), Pilea pubescens (Liebm.),
Salvia sp., Elephantopus mollis (Kunth), Gibasis peflucida (Mart. & Gal.) D. Hunt, y
Tripogandra aff. palmeri (Rose) Woodson. El gremio de helechos adquiere una
densidad tal en estos tipos de bosques que no puede compararse con la de ningun
otro ecosistema de Meéxico (Dirzo 1994). En el sitio de estudio este grupo esta bien
representadc  numéricamente auﬁque con relativamente pocas especies,
principalmente de los géneros Asplenium y Polypodium (Lof 1980). Las epifitas estén
représentadas por especies de las familias Orchidaceae, Bromeliaceae y Piperaceae
asi como helechos. Las especies trepadoras caracteristicas son Vitis tiliifolia (Humb.,
_ & Roem. ex Schult.), Smifax bona-nox (L}, S. cordifolia (Humb. & Bonpl. ex Willd}, S.
fatapensis (Schitdl), Marsdenia macrophylia (Humb. & Bonpl. ex Schult. E. Fourn.), y
Passiflora incarnata (L.). |

En los sitios perturbados las especies mas abundantes son: Cnidoscolus
multifobus (Pax.) Johnst., Urera caracasana (Jacq.) Griseb., Bocconia frutescens (L.),
Pteridium aquilinum (L.) Kuhn, Senecio spp. y Trema micrantha (L.) Blume, junto con
Liquidambar étyraciﬂua que llega a formar manchones considerables en cultivos
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abandonados (Puig ef al. 1987). En estos sitios perturbados los eétratos herbaceos y
arbustivos son mas diversificados y exuberantes {(Puig 1993). Las especies helidfilas
que se ven favorecidas incluyen a Sofanum spp., Hoffmania strigiflosa (Hemsl.) y
Psychotria erythrocarpa (Schitdl).

2.2.3. Fauna. La fauna presente en este ecosistema es mixta, de origen neartico y
neotropical, destacando la presencia de felinos como Felis onca, Felis yagouaroundi,
Felis concolor y Felis weidii, canidos como Canis fatrans y ofras especies
sobresalientes como el oso negro Ursus americanus (en su distribucion mas surefia),
y ofras especies como Musfela frenata, Mephitis macroura, Procyon lotor, Didelphis
marsupialis, Nasua nasua, Odocoifeus virginianus, Mazama americana y Tayassu
tajacu {(Sosa 1987). La rigueza en cuanto al numero de especies de murciélagos es
de 23 especies, equivalente al 18% de las reportadas para México (Arita 1993). De la
avifauna (sélo para el BMM) se conocen 105 especies, gue equivale al 20% de [as
consignadas para ioda la Reserva de |la Biosfera “El Cielo”. De éstas, el 14% son
aves migratorias y el 86% restante son residentes permanentes del BMM (Grant v
Faaborg 1997). Algunas aves representétivas son: Crax rubra, Penelope
purpurascens, Trogon spp. y Campephilus guatemaltensis (Grant y Faaborg 1997).
Las serpientes mas comunes son Crofalus durissus, C. lepidus y Bothrops afrox
(Sosa 1987). En suma, se trata de un bosque que conjuga especies de afinidades
tropicales y templadas y de diversidad notable, dadas su posicion latitudinal y
elevacién.

2.3. METODOLOGIA

Mediante la utilizaciéon y el analisis interpretativo de fotografias aéreas de escala
1:25,000, el mapa de vegetacion de la regidn de Gémez Farias elaborado por Puig vy
Bracho (1987), asi como recorridos de campo dentro y en las inmediaciones del sitio
denominado Rancho del Cielo, se definié 1a ubicacién y cdordenadas {con un
geoposicionador Ensing} de la superficie que compone al bosque maduro. Dicha
superficie fue considerada a partir de la presencia de los elementos floristicos tipicos
dominantes de este habitat, asi como de las dreas que mostraban poca perturbacion
natural, antropogénica y la estructura tipica del bosque maduro (Puig et al. 1987). El
area total del bosque maduro en esta zona fue medida (35.5 ha), mapeada y
cuadriculada con el fin de llevar a cabo una selecccion aleatoria de los sitios a
estudiar. Con los recorridos de campo y las fotografias "aéreas, ademas, se

detectaron y marcaron areas de perturbacion natural, en forma de claros del dosel,
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producto de la caida de arboles.

2.3.1. Caracterizaci6n de la vegetacion. En la zona del bosque maduro, utilizando
una tabla de numeros aleatorios se seleccionaron 10 puntos a lo largo de los
senderos, a partir de los cuales se trazé un transecto en cada uno. Dichos transectos
consisten en un rectangulo de 2 x 50 m {100 m?), abarcando un total de superficie
muestreada de 1,000 m?, siguiendo el métedo de Gentry (1982). Los 10 transectos
fueron identificados numéricamente (1-10) quedando definidos como sitios de bosque
maduro (Fig. 2.1).

Adicionaimente, de todos los claros de regeneracion natural detectados fueron
seleccionados 10 al azar (identificados por letras A-J) (Fig. 2.1). En todos los casos,
fos claros fueron producto de perturbaciones naturales generados por la caida de
arboles sobremaduros (seniles) o de pobre anclaje. En los 10 claros se establecié,
igualmente, un area de cense de 1000m? en su totalidad. De estos claros se
determind la edad ¢ afio de la apertura del claro. Seis fueron de agosto de 1991 y
cuatro de agosto de 1994, coincidentes con la presencia de un cicldn y una tormenta
tropical, respectivamente (J. Cordoba, com. pers.). En cada caso se determind la .
especie de arbol que origind el claro, la forma geométrica del mismo y la superficie,
tomando en cuenta la apertura del dosel mas el drea adyacente que llegaba hasta la
base de los arboles que circundaban el claro y la distancia de estos hacia el centro
del claro {(Runkle 1982).

En ambos tipos de sitio (bosque maduro y claros) se censaron y determinaron
taxonémicamente todos aquellos individuos cuyo DAP (diametro a la altura del pecho,
1.3 m) fuera = 1.0 cm. Con estos datos se calculd, para cada especie, {a densidad
(nimero de individuos en 0.1 ha), la frecuencia (nimero de transectos en que
aparecio la especie/10), y la dominancia [suma del area basal de todos los individuos
de la especie f], para con ello calcular ios valores relativbs de los tres parametros
(i.e., densidad, frecuencia y dominancia) por cada especie. Con la suma de estos
valores relativos se obtuvo el valor de impoertancia (V1) para cada especie en cada
tipo de habitat (Lott et al. 1987, Keel ef al. 1993).

Para facilitar la relodalizacién subsecuente de las plantas censadas en los 20
sitios permanentes, éstos fueron delineados utilizando cuerdas plésticas
fosforescentes y resistentes a las condiciones del medio. Todas las plantas censadas
(con DAP = 1.0 cm) fueron marcadas con etiguetas de aluminio, apertandoles una
identidad numérica a la cual cdrresponde una base de datos con las especificaciones

del tipo de habitat, DAP, especie, nlimero o letra de sitio y fecha.
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2.3.2. Diversidad floristica ecoldgica. Con los datos obtenidos de los censosl
floristicos en cada grupo de habitats por separado (bosque maduro y parches
naturales) se calcularon los indices de diversidad de Shannon-Wiener (H’), y se
realizaron pruebas de comparacién de las posibles diferencias significativas entre
habitats. Para ello se utilizé 1a prueba de Hutcheson (Zar 1984).

También se consideré [a similitud floristica de los dos tipos de habitats, con-
base en las especies exclusivas y especies compartidas, usando el indice de
similitud de Sérensen mediante la ecuacién- [Cs =2 (j) / A+B], donde j = numero de
especies compartidas, y A y B = nimero de especies en los sitios por comparar.

Adicionalmente, se agrupd el arbolado en seis categerias diamétricas

arbitrales. Se llevd a cabo un andlisis de contingencia (X%), bajo el supuesto de
independencia entre los tamafos diamétricos y el tipo de habitat. Se agruparon dos
tamarfios de DAP: los menores, correspondientes a las categorias de 1-3, y los
mayores, de categorias 4-6.
2.3.3. Caracterizacion de los habitats. Ademas de la caracterizacion floristica-
estructural de los sitios del bosque maduro y de los claros de regeneracién, se
cuantificaron otras caracteristicas que pudieran ser pertinentes a la |uz de |a teorfa de
la disponibiiidad de recursos y su relacion con la herbivoria propuesta por Coley ef al.
(1985).

2.3.3.1. Disponibilidad luminica. Para evaluar la disponibilidad [uminica de los
habitats se utilizé un medidor de luz (Luxdmetro-401025, con un sensor de 13 mm.,
0.5"), tomando cinco lecturas en cada tipo de habitat (con un sortec aleatoric de
posiciones x/y para los claros y de puntos a lo largo del centro del rectangulo, para el
caso del bosque maduro) en la época lluviosa. Todas las lecturas fueron tomadas a
las 17:30 h £ 15 min debido a razones técnicas de la sensibilidad en el medidor de
luz. Las lecturas se consideraron en luxes (1 lux = la cantidad de luz que recibe Tm?
uniformemente por 1 lumen). A |as lecturas obtenidas en cada tipo de habitat (50
lecturas x 2 habitats; n = 100 mediciones), se les comparé primero utilizando un
analisis de varianza (ANDEVA) de una via (Zar 1984); Posteriormente, por regresion
lineal se analizd la relacion entre la cantidad de luz recibida (variable dependiente)
con la superficie (m?) de los claros naturales (variable independiente) y la superficie
constante del bosque maduro. '

2.3.3.2. Follaje en el dosel. Con la finalidad de establecer las diferencias en la
cantidad de follaje (c_apas de vegetacion entre el suelo y la parte superior del dosel,

véase Woodward 1987), que podrian afectar la disponibilidad luminica de las plantas
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entre habitats y entre épocas, se midié el indice de area foliar {IAF) en los dos tipos
de habitats, utilizando un analizador de follaje (Plant Canopy Analizer LI-COR 2000},
adaptado con un sensor dptico (LAI-2050) de ojo de pez. Para cada transecto o claro
se obtuvo un indice de area foliar, producto de diez lecturas interiores por una lectura
par a cielo abierto. La posicién del punio de las médiciones fue al azar (cf.
disponibilidad luminica). Las mediciones fueron realizadas en las dos épocas (lluviosa
y seca). La muestra quedo representada como sigue (10 lecturas x 2 habitats x 2
épocas; n = 40 lecturas). A los indices obtenidos por tipo de habitat y por épocas, se’
les analizd utilizando un Analisis de Varianza {ANDEVA) de dos vias y su interaccion
(Zar 1984). _

2.3.3.3. Suelo. Con la finalidad de explorar si, ademas de los posibles
contrastes luminicos de los habitats, exisie una variacion significativa entre la tension
superficial de los suelos de los habitats estudiados (va que la tension superficial esta
asociada a su vez a la disponibilidad inmediata de agua para las plantas), se llevaron
a cabo mediciones de la dureza del suelo utilizando un penetrometro de suelos
convencional (considerando la presidn ejercida en un punto en kg!cmz), con base en -
cinco lecturas por sitio (100 por cada hébitat). Las lecturas se tomaron en puntos
elegidos al azar (cf puntos A y B). Las mediciones fueron realizadas en la época
seca, por motivos practicos (menor humedad en el suelo que- facilita el uso del
penetrémetro). A las lecturas obtenidas (n = 200), se les compard utilizando un
ANDEVA de una via (Zar 1984).

2.3.3.4. Definicion del tipo de historia de vida de las especies. Se realizé tal
definicion de las especies con base en dos criterios: i} si la especie a clasificar
contaba con una descripcién de historia de vida en los trabajos floristicos que se han
desarrollado para este sitio de estudio en particular (Puig y Bracho 1987, Puig. 1993},
y i} corroborar, en campo, si la especie era factible de ser localizada en el bosque
maduro (cerrado) y con luminosidad limitada desde su etapa de plantula o planta
juvenil. La ausencia consistente de estas plantas en estas condiciones denotarian
~ que se trata de una especie demandante de luz o pionera. Por otra parte, si en e
bosque cerrado se encontraba la especie a definir desde sus etapas de plantulas y

juveniles se les considerd como tolerante.

2.4. RESULTADOS Y DISCUSION

‘Se encontraron un total de 1,554 plantas con un DAP = 1.0 cm en los 20 sitios de los

dos tipos de héabitat dentro del BMM de Gomez Farias.- Estas plantas estan
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representadas por 51 especies, perienecientes a 33 familias. La Tabla 2.2 resume la
informacion numerica de la diversidad y estructura de los dos habitats estudiados.

(Para la informacion detallada véanse los Apéndices 2.1y 2.2).

Tabla 2.2. Caracterizacion floristico-estructural de los habitats estudiados en ¢l
bosque mesdfilo de la Reserva de |a Biosfera El Cielo. Datos acumulados y promedio
de 10 parcelas de 1,000 m2.

Area basal Especies Especies
Habitat S N N/S (m?) compartidas exclusivas H
Bosque
maduro 42 540 128 27.23 28 16 0.801
Claros
naturales 35 1014 299 16.55 26 g 0.845
Total 51 1554 304 ° 4378 - - -

S= especies, N= individuos, H' = indice de Shannon-Wiener

2.4.1, Comparacion floristico-estructural entre habitats

2.4.1.1. Bosque maduro. Este tipo de habitat presenid un mayor nimero de
especies (1.2 veces mas) que los sitios perturbados, pero con un menor nimero de
individuos (1.8 veces menos), y con un area basal mayor (> 27 m), asi como 1.7
veces mas especies exclusivas (38 vs. 25%) (cf. Tabla 2.2). El cociente
individuos/especies s 2.3 veces menor que en los claros, lo cual refuerza la visién
de mayor diversidad floristica del bosque maduro, al existir individuos dentro de
especies mejor representados y distribuidos.

Entre las 42 especies de este habitat, representadas por 540 individuos
pertenecen a 26 familias destacan, en representatividad por su nimero de especies,
las familias Fagaceae (con Quemus'germana, Q. xalapensis y Q. sartorif), Rubiaceae
(Exostema mexicana, Rhandia laetevirens y Psychoina papantlensis), y Myrtaceae
(Eugém‘a capull y E. acapulcensis). Aungue estas familias se encontraron en los dos
tipos de habitats, cuatro estuvieron solamente representadas en el bosque maduro:
Sapindaceae (Sapindus saponaria), Magnoliaceae (Magnolia tamaulipana),
Flacourtiaceae (Xylosma flexuosum) y Rutaceae (Zanthoxylum clava-herculis). Las

formas biolégicas de las especies estuvieron distribuidas como sigue: 71% arboles

(30), 19% arbustos (8) y 10% lianas (4). En el bosque maduro, los arboles en su .
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conjunto, constituyeron el 56% de la densidad de las especies (302 individuos) y
aportaron la gran mayoria del area basal {(73%). Combinando los tres parametros
estructurales, los arboles sobresalen con un 67% del valor de importancia (V1) total,

seguidos por los arbustos con un 27% y las lianas con solamente el 6% (Fig. 2.2).

BO e
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Arboles Arbustos Lianas

Formas biologicas

Figura 2.2, Valor de importancia de |as formas biolégicas en los habitats estudiados

del bosque mesdéfilo de montafia de Gémez Farias, Tamps.

El Apéndice 2.1 contiene los valores de densidad, frecuencia y dominancia
obtenidos para cada una de las especies dentro del bosque maduro. A partir de este
analisis se calculd el Valor de Importancia (VI) para todas las especies y la Fig. 2.3
muestra las 10 especies con el mayor VI. En este analisis, destacan por su
abundancia (138 individuos = 25.5%) y dominancia relativa {(23.6%) Eugenia capuli,
un arbusto tipico del sotobosque y dominante que aicanzd el primer lugar por su VI
(VI = 55.6). Con menor densidad, pero con dominancia relativa alta, quedaron bien
representadas las especies del género Quercus (Q. germana= 18.5%; Q. xalapensis=
11.2% y Q. sarforif= 10%). El conjunto de esfe género presentd en total 85 individuos,
lo cual lo sefiala (como grupo genérico) en un lugar considerable de la composicién

floristica de esta comunidad. El valor de importancia de ias especies de este género
ocupd el 23% del total de las especies, representado por: Q. germana= 27.03
(segundo lugar, con 17 individuos), Q. xalapensis= 23.4 (tercer lugar, con 37
individuos) y Q. sartorii= 15.9 (quinto lugar, con 10 individuos). Otro arbol tolerante y
representativo del bosque maduro, Clethra pringlei, presentd una dominancia relafiva

de 6.4%, con una considerable cantidad de individuos (36= 7% del total). Esta
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especie obtuvo la cuarta posicién en valor de importancia, equivalente a 5.7% del
total. Una especie abundante y codominante de los estratos inferiores, Me!ios‘nia
caxacana, con 23 individuos (4.3% del total), obtuvo el sexto lugar en |a jerarquia del
valor de importancia (VI= 14.9, 5% del total). Finaimente, una especie comun helisfila
y dominante en las etapas de regeneracion natural, Liquidambar styraciflua, presentd
14 individuos (2.6% del total), con dominancia relativa de L:':.O%, ocupando el séptimo
lugar (V1= 10.9, 3.6% del total). Especies con altas densidades, pero con dominancias
relativas bajas fueron Meliosma ocaxacana (23 individuos= 5.25%), asi como Vitis
tilifolia, una liana caracteristica del bosque maduro (22 individuos= 0.81%});
Perymenium ovalifolium (23 individuos= 1.32%) y Turpinia occidentalis (23
individuos= 0.92%). Una especie tipica del BMM, Podocarpus reichei, presentd 25
individuos (4.6% del total) en el sitio No. 10 con un VI= 9.2 (3.1% del total) y una
dominancia relativa de 1.9%. Otra especie tipica del bosque mesdfilo y endémica
para la regién de Gdmez Farias (Vazquez-Garcia 1990), Magnolia tamaulipana,
presentd solamente dos individuos {(dominancia relativa = 3.08 %) y tuvo el lugar No.
20 (V1= 4.13, 1.3% del total). '

Las diez esprecies con el valor de importancia (V1) mas alto acumulan el 65.6%

del total, y la distribucion muestra una apariencia de “J” invertida (cf. Fig. 2.3) de la
cual Eugenia capuli es claramente la mas dominanie (VI= 55.6), seguido por Quercus
germana y Q. xalapensis (Vi= 27.03 y 23.42, respectivamente). Las siete especies'
restantes presentan una disminucién muy gradual en su VI: Clethra pringlei (17.12),
Q. sarforii (15.87), Meliosma oaxacana (14.88), Liquidambar styraciflua (10.94),
Perymenium ovalifofium (10.95), Vitis tilifolia (10.92), y Podocarpus reichei (9.22).
La distribucién de frecuencias de DAP de las plantas se presenta en la Fig. 2.4. En el
bosque maduro la distribucién de las frecuencias esta uniformemente representada
por las seis categorias y aunque hay 128 individuos de la categoria 1 {24%), también
estan representadas categorias como 1a 4, 5, y 6 (que son arboles de gran
envergadura), con 103 (20%), 468 (9%) y 39 (V%) individuos, respectivamente. Esto
sugiere, al menos desde el punto de vista diamétrico, que se frata de un bosque
maduro que representa la fase climax de este tipo de ecosistema en este sitio, pero
que, sorprendentemente, presenta una regeneracion limitada, con pocas plantas de
tallas menores (e.g. Podocarpus reichei).

2.4.1.2. Claros de regeneracion natural. Los claros de regeneracion natural
sostienen una mayor cantidad de individuos (1,014} y un menor nimero de especies .

(35) que las def bosque maduro (42; Tabia 2.2). También presentan menor area basal
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(16.55 m?) y menor numero de especies exclusivas (17.6%), con marcada similitud
floristica al bosque maduro (51% de especies compartidas).
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Figura 2.3. Valores de importancia (V!) de las principales "especies del bosque
mesofilo de montafia maduro de Gémez Farias, Tamps.
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Figura 2.4. Distribucién de frecuencias de tamafio {clases diamétricas) de las plantas

(DAP > 1.0 cm) en el bosque maduro y claros del bosque mesdfilo de montana de
GOAmez Farias, Tamps. '
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Los sitios de estudio en este tipo de habitat presentaron un total de 35
especies integradas en 27 familias. Estas se presentaron las siguientes formas
bioldgicas: 24 arboles (68%), ocho arbustos (23%) y tres lianas (9%), con una
densidad de 1.01 individuos / m2. Los arboles en conjunto agruparon el 63% del valor
de importancia, los arbustos el 32% y las lianas solamente el 5% de [a totalidad en
este habitat (Fig. 2.2).

Siete familias se registraron exclusivamente en los parches de regeneracion
natural: Myrcinaceae (Rapanea myricoides), Berberidaceae (Berberis hartwegii),
Papaveraceae (Bocconia frutescens), Celastraceae (Wimmeria concolon),
Anacardiaceae {Rhus virens), Lauraceae (Nectandra sanguinea) y Juglandaceae
(Carya ovata var. mexicana).

En el Apéndice 2.1, se presentan los datos estructurales y los valores de
importancia de las especies registradas dentro de los claros de regeneracién. En
estos sitios destaca por su abundancia (145 individuos) y dominancia relativa de
14.08% una especie pionera, Psychotria papantlensis. Con menor densidad (126
individuos), pero con dominancia relativa alta (10.57%) se encontré a Rapanea
myricoides, un arbusto helidfilo y abundante de orillas de caminos (cf. Puig 1993).
Eugenia capuli, que en el bosque maduro se presentd como |la mas abundante y de
mayor dominancia, en estos sitios ocupo el tercer lugar con 113 individuos, pero con
una dominancia relativa menor que en el bosque maduro (9.18%). La especie
Liquidambar styraciflua presentd un fotal de 89 individuos con una dominancia
relativa de 6.65%.

En este fipo de habitat el complejo genérico Quercus se mostré muy diferente
respecto al bosque maduro en cuanto al niamero de individuos y dominancia relativa:
Q. germana= 37 individuos, dominancia relativa= 5.98%, Q. xalapensis= 48
individuos, con dominancia relativa= 3.87%, y Q. sartorii= 36 individuos, y dominancia
relativa= 3.99%. Esto muestra que aunque con densidades considerables, se trata de
conglomerados de individuos pequerfios o juveniles que se encuentran compitiendo
en la fase regenerativa del bosque.

Otras especies tolerantes y dominantes o codominantes del bosque mesofilo
que se encontraron dentro estos sitios fueron: Exostema mexicana (28 individuos, y
dominancia relativa= 4.29%), Podocarpus reichei (28 individuos, dominancia relativa=
3.26%), y Clethra pringlei (32 individuos, y dominancia relativa = 3.08%). Cercis
canadensis, especie pionera, caracteristica de sitios abiertos y caminos en el BMM y

de amplia distribucion (Puig 1993) estuvo bien representada en este tipo de habitat
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(24 individuos, y dominancia relativa = 3.20%).

Las diez especies con gl valor de importancia (VI) mas alto se muestran en la
Fig. 2.5 y Apéndice 2.2. Estas acumulan el 60.6 % del total del V| de |las especies de
los claros. El dominante principal es Psychotna papantlensis, con un VI= 33.02,
seguido por un codominante de estos sitios de regeneracion, Rapanea myricoides
(Vi= 28.15), y en tercer lugar surge Eugenia capuli (VI= 24,97, que ocupé el primer
sitio para el bosque maduro). Al igual que en el bosque maduro, las siete especies
restantes presentaron una disminucion gradual en su VI (Liguidambar styraciflua=
20.58, Quercus germana= 14,79, Perymenium ovalifolium= 14.11; Q. xalapensis=

12.72, Clethra pringlei= 11.39, Podocarpus reichei= 11.18 y Q. sartori i= 11.15).

Valor de Importancia

Especies

Figura 2.5. Valores de importancia de las principales especies de claros de

regeneracion natural del bosque mesofilo de montafia de Gémez Farias, Tamps.

La distribucién de frecuencias de DAP de las plantas de los claros (Fig. 2.4}
mostré un patrén contrastante con el del bosque maduro. El histograma acusa .una
distribucién muy sesgada hacia la categoria de menor tamafio (646 individuos= 64%),
lo cual indica que la mayoria de |las plantas presentes se encuentran en etapa juvenil
{1-3.0 cm de DAP). En la siguiente categoria (3.1-5.0 cm) se encontraron un total de
222 individuos (424 menos que la primera= 22%); 90, 43 y 13 individuos representan
a las categorias 3, 4 y 5 respectivamente. Finalmente, la categoria de los DAP

mayores (> 18.0 cm) estuvo ausente en este habitat. Esto enfatiza la etapa de
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desarroilo de este habitat en vias de regeneracion natural.

En el analisis de contingencia para analizar la independencia entre tamafios
diamétricos y tipo de habitat, se advierte un patrén significativo, habiendo sobre-
representacion de diametros menores en los claros de la vegetacion (958) y mayor
cantidad de individuos de talla mayor (188) en el bosque maduro (x’= 228.4; P <
0.001) con n = 1554 individuos. '

2.4.2. Diversidad floristica y similitud entre habitats. La diversidad de los habitats
fue considerada con base en las 42 especies y 540 individuos con los cuales quedé
representado el bosque maduro, y las 35 especies y 1,014 individuos de los claros de
regeneracion natural (ver Tabla 2.2). El indice de similitud de Sérensen fue de 67%,

por lo que ambos habitats comparten una buena parte de las especies. El bosque

‘maduro presentd siete especies exclusivas mas que los claros (16 vs 8). Las

especies exclusivas del bosque maduro fueron mayormente tolerantes (88%) que
pioneras (12%). En cambio, en los claros naturales el namero de las tolerantes (56%)
fue mas similar al de las pioneras (44%). En cuanto a las especies compartidas en
ambos grupos de habitats, las tolerantes tuvieron un confingente mas representado
(69%) que las pioner_as (31%) (ver Apéndice 2.3).

En cuanto a los indices de diversidad de Shannon-Wiener (H') para los dos
habitats (Tabla 2.2), aun cuando el valor del Indice fue aproximadamente 4% mayor
en los claros de regeneracion natural (0.845), que en el bosque maduro (0.801), esta
diferencia resultd estadisticamente indistinguible (f = 1.963; 0.10 < P < 0.20).

Con hase a la descripcidn floristico-estructural, se resalta que los claros de
regeneraciéon natural constifuyen un ambiente caracterizado por una mezcla de
gspecies tipicas del bosque maduro, en conjuncién con especies exclusivas de los
claros, demandantes de luz. Las primeras en su gran mayoria estan representadas
por individuos del bosque maduro, presentes cuando se abrid el claro (la llamada
regeneracion de avanzada; Martinez-Ramos 1985). Las segundas corresponden a las
especies pioneras que colonizan los claros. Se ha considerado a los claros como
promotores de la diversidad vegetal (Martinez-Ramos 1985). Por ejemplo, la caida de
arboles puede mantener una diversidad elevada cuando el régimen de la
perturbacion ocurre a niveles intermedios entre: i) aquél que expresa perturbaciones
de alta frecuencia temporal que eliminan una fraccion elevada de la comunidad, y i)
el régimen de perturbacién de baja frecuencia temporal en cuyas condiciones una
fraccic‘:n pequefia de especies de alta competitividad domina la comunidad (Connell
1978).
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2.4.3. Comparacion de las especies mas importantes en Jos dos habitats. La
Tabla 2.3 muestra las especies de mayor valor de importancia en los dos habitats
estudiados. Las diez especies mas importantes en el bosque maduro también
estuvieron presentes en los claros, aungue con posiciones jerarquicas diferentes. Si
hien ninguna de las especies tuvo el mismo valor de importancia en los dos sitios,
tres tuvieron posiciones relativamente cercanas (Eugenia capuli, Podocarpus reichei y
Perymenium ovalifoliurn). Otras en cambio, adquirieron posiciones notablemente
contrastantes; tal es el caso de Vilis fififolia, Meliosma oaxacana, Quercus sarforii y
Psychotria papantfensis, Esta Gltima, que ocupd el primer lugar de importancia en los
claros, aparecid en posicion 17 en el bosque madure. Asimismo, Rapanea
myricoides, que fue la segunda especie mas importante en los claros, no se presentd
en los transectos del hosque maduro. Otfras especies de menor jerarquia ecoldgica,
también contrastaron notablemente entre sitios (p.ej. Rhamnus caroliniana). En
resumen, aungue hay cierta similitud floristica, desde el punto de vista ecolégico los
dos tipos de habitat se muestran como entidades de gran contraste,

Ademas, dentro de los claros, el estrato herbaceo fue muy abundante, donde
dominaron algunas especies como Hoffmannia sitrigifiosa, |la cual es una especie
positivamente fotosensible y altamente adaptable a las condiciones de apertura de
claros en el BMM de Tamaulipas (Ponce de Ledn 1987). En concordancia con esto,
Hoffmannia strigillosa na aparecié en los transectos del bosque maduro analizados.

En la Tabla 2.3, se hace también una comparacion de las especies de mayor
importancia de este estudio y la importancia relativa de las mismas, segin el estudio
de Puig ef al. (1987) para la misma zona. Se cobserva que hay cierta similitud
floristica, y de hecho la posicién relativa es la misma en una especie (Turpinia
occidentalis), y cercana a ofras (con respecto al bosque maduro). Aun mas, las nueve
especies de mayor valor de importancia en el estudio de Puig ef al. (1987) estuvieron
entre las primeras 14 especies del bosque maduro. Esta similitud en la importancia de
las especies es similar, pero menos marcada, en el caso de los claros. La similitud
detectada se hace mas notable si se considera que Puig et al. (1987) utilizaron un
area de muestreo superior al doble de la del presente estudio (le. 22 500 m?),
aunque dichos autores utilizaron la cota minima de 5.0 cm DAP para las plantas a
incluir en el censo. Por ofra parte, con el método de Gentry (1982) utilizado en el
presente estudio, enconiré 51 de las 54 especies reportadas en el estudio de Puig ef
al. (1987}, en menos de la mitad del area muestreada y utilizando 1.0 cm DAP como

cota minima. Incluso, en el presente estudio se obtuvieron 21 especies diferentes
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respecto al de Puig et al. (1987), aunque hay que considerar que elios reportan seis
especies desconocidas. Es decir, que la similitud entre ambos estudios oscila entre el
39-50%. Esto sugiere que la metodologia adoptada, para los propésitos del presente
estudio, resultd satisfactoria.

2.4.4. Caracterizacién del/ ambiente fisico de los dos hédbitats. En términos de la
disponibilidad luminica, la comparacién espectral de la luz dentro de los sitios

maduros, principalmente en las selvas, es rica en color rojo lejano y pobre en rojo, ya

que el follaje cambia la composicion espectral de la luz al transmitida o reflejarla. El

follaje también impide la radiacion directa del suelo de la selva madura, por lo que
ésta tiene una temperatura constante. Dicho aspecto cambia con la formacién de un

claro, ya que la porcidn roja del espectro iuminico que ilega al piso de la comunidad

se incrementa, cambiando la relacidn rojo/rojo lejano, en una proporcién que depende

de la magnitud del disturbic del dosel. La temperatura del suelo muestra una amplia
variacién que dependera del tamano del claro, de la orientacidn y de 1a estacion del
afno (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia 1985).

Los dos tipos de habitats fueron caracterizados en la cantidad de follaje y
disponibilidad luminica entre épocas, asi como en la dureza del suelo. La Tabla 2.4
muestra los datos promedio de estas caracteristicas. El indice de area foliar (1AF)
mostrd diferencias marcadas entre épocas para los dos habitats. Para el bosque
maduro este valor fue 55% mas alto en la época lluviosa, respecto a la seca, y para
los claros fue 60% mayor en lluvia, respecto a la epoca seca. En el bosque maduro,
el ambito del IAF para la época seca (2.9) fue mayor que en {a época iluviosa (1.0).lo
cual define a este habitat como un sitio mas oscuro durante la época lluviosa. En los
claros el IAF fue también mayor en la época lluviosa, ligeramente mayor a la variacion
estacional del bosque maduro. El dmbito de variacién entre clares mostré un patrén
contrastante al de la variacion entre sitios de bosque maduro, En los claros el ambito
de la epoca liuviosa (1.8) fue muy cercano al de {a época de sequia (2.0). En global,
las diferencias en {AF entre habitats fueron significativas (ANDEVA: Fy x= 8.67; P=
0.0056). La disponibilidad luminica de los habitats, considerando ambas épocas fue
significativamente diferente entre habitats (F 5= 71.45; P> 0.001). Los claros reciben
mas de dos véces mayor cantidad luminica respecto al bbsque maduro (Tabla 2.4).
La variacion estacional para cada tipo de habitat también fue estadisticamente
significativa en el bosque maduro (F ;5= 8.67; P= 0.0056), y en los claros (F1 5= 24.1;
= 0.0001). No obstante, fa interaccion habitat y época no resulto significativa (Fi ze=
1.67; P=0.204).
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Tabla 2.3.- Valor de importancia (VI) ecoldgica de las principales especies

encontradas en dos tipos de habitat del bosque mesdfilo de montana, Gémez Farias,

Tamaulipas, y comparacién con algunas de las especies mas importantes detectadas
en ef estudio de Puig ef al. (1987).

Especies reportadas
Eugenia capuli
Quercus germana
Quercus xalapensis
Clethra pringlef
Quercus sartoni
Mefiosma caxacana
Liguidambar styraciflua
Perymenium ovalifolium
Vitis tilifolia
Podacarpus reichei
Turpinia occidentalis -
Exostema mexicana
Ternstroemia sylvatica
Rhamnus caroliniana
Eryobotria japonicum
Meliosma alba
Psychotria papantlensis

Rapanea myricoides

Este estudio

bosque maduro
1

W o ~ O o b oW M

— =3 =k =k a4 A A
~N G O kR W N 2 O

parches naturales
3
5
7
8
10
20

27

19
13
14
34
22

Puig et al. (1987)
todo el BMM

5

4

27

-~ N W

13

La dureza del suelo tomando en cuenta ambas épocas, por su parte,-fue

ligeramente menor en el bosque maduro (1.4 veces menos), respecto a los sitios de

regeneracion. Sin embargo, esta diferencia no fue estadisticamente significativa entre
habitats (F19s= 2.20; P= 0.14) (Tabla 2.4).

2.4.5. Separacion de especies por historias de vida. En el bosque maduro el 79%

de las especies identificadas fueron tolerantes a la sombra y el 21% fueron pioneras

o helicfilas. El 87% del valor de importancia (V!) lo- acumularon las especies

tolerantes y solo el 13% remanente cormrespondid a las pioneras (Tabla 2.5). En el

bosque maduro las especies tolerantes fueron predominantemente arboles (81%),

con solo tres arbustos y tres lianas. Las plantas pioneras en este habitat estuvieron
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representadas por arboles (33%), cinco arbustos (56%) y una liana (11%). En los
claros fas especies tolerantes tuvieron una distribucion similar por forma biologica a lo
encontrado en el bosque maduro: 16 (76%) fueron arboles, tres especies (14%)
fueron arbustos y dos especies (10%) fueron lianas. En coniraste con el bosque
maduro, en los claros las especies pioneras fueron predominantemente arboies (8 =
57%), sequidas de arbustos (5 = 36%) y una especie de liana.

En los claros, el 60% de las especies identificadas fueron tolerantes, y el 40%
fueron pioneras. El 45% del valor de importancia (V) lo aportaron las especies
pioneras y el 55% las tolerantes (Tabla 2.5). Estos datos apuntan a [a predominancia
de especies tolerantes en este bosgue, situacion similar a la encontrada en selvas
tropicales (cf. Martinez-Ramos 1985}, Como se podria esperar, esta tendencia es un
poco mas marcada en el bosque maduro. Un andlisis de contingencia bajo el
supuesto de que la distribucién de especies pioneras y tolerantes es independiente
del habitat demostrd una sobre-representacion de especies pioneras en los claros y
‘un exceso de especies tolerantes en el basque maduro. Sin embargo, esta tendencia
resultd sélo marginalmente significativa (3% = 3.14; P=0.07).

2.4.6. Relacién entre la diversidad floristica y la precipitacién, Con el fin de poner
en perspectiva la diversidad floristica de este sitic con respecto a otros BMMs, se
intentd relacionar la diversidad floristica respecto a la precipitacién pluvial anual. Esto
se basa en el enfoque de Gentry (1982), en el cual se encontrd una relacion
significativa entre la riqueza de especies y la precipitacic'm considerando 0.1 ha de
superficie y a los individuos cuyo DAF es > 2.5 cm, mediante la ecuacion y= 56.76 (x)
- 1.2 utilizada inicialmente para bosques tropicales. Para la presente comparacion
fueron considerados 41 bosques mesodfilos de América, comprendidos en siete
paises que incluyen a México, Centroamérica y Sudamérica analizados por Gentry
(1993). Para °El Cielo” se consideraron los dos habitats representativos (bosque
maduro y claros de regeneracion natural). La relacién entre {a precipitacion y la

riqueza de especies de bosques mesdfilos neotropicales se presenta en la Fig. 2.7,
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Tabla 2.4. Caracteristicas luminicas y de la dureza del suelo de los dos tipos de

habitat del bosgue mesédfilo, Gémez Farias, Tamaulipas. Los datos son promedio +

D.E. de 10 réplicas para cada tipo de habitat (ver detalles en los métodos).

ILAF. LAF Dureza del suelo  Radiacion solar
Habitat (época seca)  (lluviosa) kg/cm? (luxes)
Bosque maduro 1.7+03 3.1+£1.2 0.97 £0.37 81.5+4486
Ambito 2.9 1.0 1.1 152.4
Coeficiente de 17.8 38.7 38.1 547
variacion
Claros 1.3+£0.5 2.15+0.47 1.37+04 187.5+80.4
Ambito 2.0 1.8 1.1 180.8
Coeficiente de 384 21.8 29.1 32.2
variacion
Luz (y) = £9.952 + 49163 * Superficie
Correlacién: r =.68429
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Figura 2.6. Relacion entre el tamaiio de los claros y la disponibilidad luminica (Juxes)

en el bosque mesofilo de montafia de Gomez Farias, Tamps.
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Tabla 2.5. Niumero de especies (S) y Valor de Importancia (V| acum) de las especies

con diferente historia de vida del bosque mesodfilo de montafia, Gomez Farias,

Tamps.
Especies Tolerantes Especies Pioneras
Habitat S VI acum. (%) S Vi acum. (%)
Bosgue maduro 33 87 9 . 13
Claros 21 45 14 55
Simbologia = X México e El Cielo A Centroamérica 0O Sudamérica
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Figura 2.7. Relacion entre la diversidad floristica y la precipitacidon en bosques
meséfilos de montana del Contfinente Americano. Los datos corresponden a Gentry
(1995) y a este estudio. La linea corresponde al modelo inicial de Gentry (1982)
correspondiente a selvas tropicales (y = 56.76 (x) — 1.2).

Considerando el modelo inicial de Gentry (1982) para bosques tropicales, y
comparando los bosque mesdfilos, destacan dos aspectos. Primeramente, los BMM
en general, quedan por abajo de la regresion de los bosques iropicales; esto es
principalmente notable en aquellos silios que comesponden a México. y América
Central. Es decir, comparados con selvas de precipitacién equivalente, los BMM
parecen ser comunidades empobrecidas floristicamente. Por otra parte, considerando
los bosques mesdfilos de montafa por si mismos, es evidente que su riqueza de
especies guarda una relacién muy pobre con |a precipitacion (Fy 3= 3.32; P=0.076), y
el poder explicativo de la liuvia es casi nulo (12 = ,0784). Esto muestra diferencias con

otro tipo de sitios, por gjemplo los bosques del Neotropico seco de México y el
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Namero de especies

resto de Latinoameérica, en donde el 23% de |a varianza en la diversidad se explica
por la variacion en la precipitacion (Trejo 1998).

Los datos de la Fig. 2.8 sugieren que la variacién en la diversidad podria
explicarse al menos en parte por la latitud. Un andlisis de regresién entre estas
variables {Fig. 2.8) result¢ significativo (Fy30= 16.67; P= .00023), donde el 31% de la
diversidad floristica se explica por la variacion latitudinal de los sitios estudiados (r* =
0.318). Es decir, los BMMs muestran el patron tipico de reduccion en la diversidad
con el aumento de la latitud (Krebs 1985).

De los 41 bosques mesdfilos analizados a la escala de 0.1 ha, El Cielo ocupa
los lugares No. 37 (claros naturales) y No. 38 (bosque maduro)} en el numero total de
especies. También es el No. 33 (claros naturales) y No. 34 (bosque maduro) en el
nimero de familias taxonémicas. La relativa pobreza floristica del bosque mesdfilo El
Cielo, puede deberse, enire otras razones a: /) que la latitud del area estudiada
corresponde a la distribucién del limite norte de este tipo de vegetacién para el
Continente Americano (23° 06" N y 89° 117, i} a la marcada estacionalidad del sitio,
con seis meses secos donde apenas ocurre ef 31% de [a Huvia (130 mm por mes) y
otros seis meses con altos vaiores de precipitacion (69%; 300 mm por mes); y i) que
la presencia de fuertes heladas y temperaturas bajas (-2.2° C, temperatura minima
durante el mes mas frio) caracteristicas del sitio estudiado (Puig y Bracho 1987).

Especies (y) = 97.076 - 2.840 * Latitud

Correlacion: r = -.5627
Regresidn a 95% de confid.
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Figura 2.8. Relacion de la diversidad floristica con la latitud en 41 bosques mesdfilos
de montafia de América.

e = BMM de “El Cielo”.
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2.5 CONCLUSIONES
El bosque mesdfilo maduro y los claros naturales constituyen dos unidades

particularmente distinguibles en: i) su floristica y estructura, asi como en el némero de
especies asociadas, y ii) especies compartidas y especies exclusivas. Los andlisis y
mediciones aplicados, revelan que los dos habitats representan un estado maduro y
uno de sucesion natural. En el primero, las frecuencias diamétricas mayores estan
mejor representédas, mientras que las de menor talla predominan y tipifican al
bosque en regeneracién. Algunas caracteristicas fisico-ecoldgicas estudiadas en el
presente trabajo (cantidad de follaje y disponibilidad luminica, principalmente) revelan
las fuertes diferencias entre ambos habitats, de manera que el bosque madure es un
ambiente mucho mas umbrdéfilo. Asociado a esto, algunas especies diferenciables en
su historia de vida (tolerantes y pioneras) predominan de manera diferencial en cada
tipo de hébitgt: las pioneras t.ienen suU mejor representacion en los claros.

El bosque mesdfilo, como ecosistema, no se ajusta a [a prediccion inicial de
Gentry {(1982) y validada posteriormente (Gentry 1988, 1992, Clinebell Il ef al. 1995)
para los bosques tropicales, en cuanto a que la diversidad floristica. aumenta con ia
precipitacién. Sin embargo, si se mostré una relacion significativa entre la latitud y ta
riqueza de las especies; es decir, a medida que las latitudes son extremas hay una
tendencia hacia la reduccién de la diversidad floristica, similar a la obtenida por
Gentry (1995).

La caracterizacion ecoldgica lograda en el presente estudio constituye la base
para la definicidn de la heterogeneidad ambiental y |a definicion de especies con
historias de vida contrastantes asociadas a tal heterogeneidad. Tal situacidn
constituye a su vez el escenario base para poner a prueba hipdtesis ecolégico-

evolutivas de [a herbivaria en este tipo de ecosistema.
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Apéndice 2.1. Valor de importancia de las principales especies presentes dentro
bosque mesdéfilo de montana maduro de Gémez Farias, Tamaulipas.

del

Especies
Eugenia capuli
Quercus germana
Q. xalapensis
Ternstroemia sylvatica
Bignonaceae
Lonchocarpus sp.
Perymenium ovalifolium
Russellia sp.
Vitis tilifolia
Exostema mexicana
flex discolor
Rhamnus caroliniana
Rhandia laetevirens
Physalis melanocystis
Meliosma alba
Rubiaceae
Sapindus saponaria
Podocarpus reichei
Trichila havanensis
Meliosma oaxacana
Prunus serotina
Magnolia tarnaulipana
Quercus sartorif
Turpinia occidentalis
Clethra pringlei

Familia
Myrtaceae
Fagaceae
Fagaceae
Theaceae
Bignonaceae
Fabaceae
Asteraceae
Scrophulariaceae
Vitaceae
Rubiaceae
Aquifoliaceae
Rhamnaceae
Rubiaceae
Solanaceae
Sabijaceae
Rubiaceae
Sapindaceae
Podocarpaceae
Meliaceae
Sabiaceae
Rosaceae
Magnoliaceae
Fagaceae
Staphylleaceae
Clethraceae

Zanthoxylum clava-hercufisRutaceae

Psychotria papantlensis
Erybotria japonica
Eugenia acapulcencis
Liquidambar styraciflua
Cornus excelsa

Cercis canadensis
Cestrum oblongifolium
Lysiloma sp.

Bernardia interrupta
Cnidosculus multilobus
Senecio lanicaulis
Senecio sp.

Smilax bonanox
Xylosma flexuosum
Quercus sp.

- Meliosma iodex

Rubiaceae
Rosaceae
Myrtaceae
Hamamelidaceae
Cornaceae
Fabaceae
Solanaceae
Fabaceae
Euphorbiaceae
Euphorblaceae
Asteraceae -

-Asteraceae

Liliaceae
Filacourtiaceae
Fagaceae
Sabiaceae

H. v.

A4 A4V TV A4 T AT ATV A—A—AAd A4 44444 T4 4444 T A4 444

Dens. Dens. Dom.

Dom. Frec. Frec.
abs. rel.
10 6.71

abs. rel. abs. rel
138 2556 636 23.36
17 3.15 504 18.51
37 6.85 305 11.20
15 278 31 114
7 130 7 026
1 0.19 1 004
23 426 38 132
4 0.74 4 015
22 407 22 081
20 3.70 43 158
7 130 7 026
15 2.78 36 132
5 083 5 0.8
4 074 4 o015
6 111 69 2.53
<] 1.11 6 022
3 056 8 022
25 483 52 1.9
© 3 056 4 015
23 426 143 525
16 278 20 073
2 0.37 84 3.08
10 - 1.85 - 272 9.99
23 426 25 0.92
3% 6.67 175 6.43
2 0.37 11 040
14 259 18 068
15 278 16 0.59
3 0.56 3 oM
14 259 136 4.99
4 074 5 018
3 0.56 6 022
1 0.19 3 011
1 0.19 2 007
1 0.1 2 0.07
1 01g 2 007
5 1.11 7 026
1 019 2 0.07
4 074 5 0.18
1 0i¢ 2 0.07
1 018 2 007
1 019 4 015
540 100 2723 100

1

8
8
5]
3
1
8
1
9
5
4
5
1
3
3
3
3
A
3
8
2
1
<]
3]
B
1
4
4
2
5
3
2
1
1
1
1
2
1
1
1
1
1
4

5.37
5.37
4.03
2.0
Q.67
5.37
0.67
5.04
3.36
2.68
3,36
0.67
2.01
2.
2.01
2.01
2.68
2.1
5.37
1.34
0.67
4.03
4.03
4.03
0.67
2.68
2,68
1.34
3.36
2.01
1.34
0.67
0.67
0.67
0.67
1.34
0.67
0.67
0.87
0.67
0.67
9 100

V.l

55.82
27.03
23.42
7.94
3.57
0.89
10.95
1.58
10.92
8.64
4.24
7.46
1.78
2.0
5.66
3.34
2.79
9.22
2.72
14.88
4.85
413
15.87
9.20
17.12
1.45

" 5.84

6.05
2.01
10.94
2.94
2.12
0.97
0.e3
0.93
0.93
271
0.93
1.60
0.93
0.93
1.00
300

Lugar

13
21
42

az

12
19
14
30
24
17
22
25
10
28

18
20

11

33
18
15
29

23
28
35
36
37
38
27
39
31
40
41
34

Total =

Simbelogia: H.v. = Historia de vida (P = pionera, T = Tolerante); Dens. abs. =
Densidad absoluta; Dens, rel. = Densidad relativa; Dom. abs, = Dominancia absoluta;

Dom. rel. =

Dominancia relativa; Frec. abs.= Frecuencia absoluta; Frec. rel. =

Frecuencia relativa; V.|. = Valor de Importancia. Los nimeros con negritas expresan
los 12 primeros lugares de importancia para el hosque maduro.
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Apéndice 2.2, Valor de importancia de las principales especies presentes dentro del
bosque mesdfilo de montafa, en claros de regeneracion natural, en Gémez Farias,
Tamaulipas. ‘

Dens.Dens.Dom. Dom. Frec Frec. V..
Especies Familia H.v. abs. rel. abs. rel. abs. rel. Lugar

Psychofria papantlensis Rubiaceae P 145 14.30 233 1408 9 4.684 33.02 1
Rapanea myricoides Myrcinaceae P 126 12.43 175 10,57 10 5.15 28.15 2
Eugenia capuff Myrtaceae T 113 4114152 918 9 464 2497 3
Liquidambar styraciflua Hamamelidaceag P 89 8.78 110 665 10 515 2058 4
Trichifa havanensis Meliaceae T 36 355 48 290 9 484 1109 11
Quercus germana Fagaceae T 37 365 99 598 10 515 1479 &
Perymenium ovalifolium Asteraceae P 43 424 78 471 10 515 14.11 6
Exosterna mexicana Rubijaceae T 28 276 711 429 5 258 963 13
Quercus xalapensis Fagaceae T 48 473 64 387 8 412 1272 7
Smilax mollis Liliaceae T 20 197 28 169 5 258 6&.24 17
Ternstroemia sylvatica  Theaceae T 25 247 32 193 8 412 852 14 .
- Quercus sartorii Fagaceae T 36 355 86 3989 7 381 1115 10
Senecio lanicaulis Asteraceae P 18 1.78 5 338 & 258 774 15
Smifax bonanox Llliaceae P 14 138 35 211 6 309 659 16
Clethra pringlef Clethraceae T 32 316 51 308 10 515 1138 8
Eugenia acapulcensis Myrtaceas T 16 158 18 108 5 258 3524 21
Wimmeria concolor Celastraceae P 13 128 26 157 6 3.09 595 18
Cercis canadensis Fabaceae P 24 237 53 320 10 515 1072 12
Meliosma caxacana Sabiaceae T 16 1.8 19 115 5 258 530 20
Erybotria japonica Rosaceae T 8 079 17 103 5 258 439 22
Cnidosculus mulfifobus  Euphorbiaceae P 6 059 14 085 3 1455 298 28
Turpinia occidentalis Staphyliaceae T 18 178 26 1.57 4 208 541 19
Podocarpus reichei Podocarpaceae T 28 276 54 326 10 515 1118 9
Nectandra sanguinea Laureaceae T 8 079 14 085 4 2086 3.70 26
Carya ovata var.mexicanaJuglandaceae T 10 099 21 127 3 155 380 24
Rhus virens Anacardiaceae T 13 1238 19 49145 3 1556 2398 23
lfex discolor Aquifoliaceae T 12 118 34 205 1 052 375 25
Vitis tilifolia Vitaceae T 15 148 16 097 2 1.03 348 27
Rhandia lastevirens Rubiaceae T 6 059 7 042 2 103 205 29
Cofubrina eliptica Rhamnaceae T 4 03% 5 030 2 103 173 31
Cornus disciflora Cornaceae T 1 010 2 @042 3 155 177 30
Berberis hartwegii Berberidaceae P 3 030 4 024 2 103 157 32
Bocconia frutescens Papaveraceae P 1 010 3 018 1 0562 083 33
Cestrum oblongifolium  Solanaceae T 1 010 2 012 1 052 073 35
Rhamnus carofiniana Rhamnaceae P 1 010 3 @18 1 0.52 080 24
Total= 1014 100 1655 100 184 100 300

Simbologia: H.v. = Historia de vida (P = pionera, T = Tolerante}, Dens. abs. =
" Densidad absoluta; Dens. rel. = Densidad relativa; Dom. abs. = Dominancia absoluta;
Dom. rel. = Dominancia relativa; Frec. abs.= Frecuencia absoluta; Frec. rel =
Frecuencia relativa; V.I. = Valor de Importancia. Los nimeros con negritas expresan
los 12 primeros lugares de importancia para el bosque maduro.
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Apéndice 2.3. Especies exclusivas y compartidas de los habitats estudiados (bosque
maduro y sitios de regeneracién natural) del bosque mesdfilc de montafia, Gdmez

Farias, Tamauiipas.

Bosgue maduro

Claros de regeneracion

Compartidas

Bignonaceae
Lonchocarpus
Russellia sp.

Physalis melanocyslis
Meliosma alba
Rubiaceae

Sapindus saponaria
Prunus serofina
Magnolia tamaulipana .
Colubrina eliptica
Lysiloma sp.
Bernardia interrupta
Senecio sp.

Xylosma flexuosum
Quercus sp.
Meliosma jodex

16 especies
exclusivas

Rapanea myricoides
Smilax molfis

Wimmerfa concofor
Nectandra sanguinea
Carya ovata var.mexicana
RAus virens

Xanthoxylum clava-herculis
Berberis hartwegii
Bocconia frutescens

9 especies exclusivas

Psycholria papantiensis
Eugenia capuli
Liguidambar styracifiua
Trichifa havanensis
Quercus germana
Perymeniurm ovalifolium
Exosterma mexicana
Quercus xalapensis
Ternstroemia sylvatica
Quercus sartori
Senecio lanicaufis
Srniftax bonanox
Clethra pringlei
Eugenfa acapuicensis
Meliosma oaxacana
Erybolria japonica
Cnidosculus muftifobus
Turpinia occidentalis
Podocarptis reichef
Cercis canadensis

Hex discolor

Vitis filifolia

Rhandia laefevirens
Cornus disciflora
Cestrum oblongifolium
Rhamnus caroliniana

26 especies compariidas
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CAPITULO IlI

PATRONES EMERGENTES DE LA HERBIVORIA EN EL FOLLAJE
DE UN BOSQUE MESOFILO

3.1. INTRODUCCION

3.1.1. La herbivoria. La herbivoria es un fendmeno omnipresente en los ecosistemas
naturales. El carbono que las plantas fijan fotosintéticamente es destinado a ser
consumido por los herbivoros cuando el tejido vive, y cuando ha muerto, por los
organismos detrivoros y saprofitos (Crawley 1983). Al parecer, los herbivoros consumen
‘las mas altas proporciones de la produccién primaria neta (PPN) cuando los ambientes
naturales son mas productivos (Andrzejewska y Gyllenberg 1980). Se estima que 10% de
la PPN de una comunidad vegetal es consumida por los herbivoros, en tanto que el restante
90% es degradado por los descomponedores (Crawley 1983, Karban y Baldwin 1997). La
herbiveria puede afectar la riqgueza v la abundancia relativa de las especies, siendo los
herbivoros determinantes de la heterogeneidad espacial (Crawley 1983). También se
considera que la herbivoria es un fendmeno que afecta negativamente el desempefio y
adecuacion de las plantas, en términos de su crecimiento, reproduccion y sobrevivencia
(Rockwood 1973, Marquis 1884, Dirzo 1984a, Hendrix 1888, Howe 1990, Obeso 1993,
Nuafiez-Farfan y Dirzo 1991, Escarré et al. 1996). Finalmente, se sabe que los herbivoroes,
bajo un régimen cambiante de luz/nutrientes, influyen en el ciclo de nutrientes en los
ecosistemas (Schowalter 1981).

La evidencia apunta a que de 53 drdenes son herbivoros facultativos, entre
vertebrados e invertebrados, integrados como sigue: 15 drdenes de insectos, 13 de
mamiferos, 12 de aves, uno de aracnidos, y otros 12 érdenes de invertebrados (Crawley
1983). Sin embargo, con habitos estrictamente defoliadores existen sélo cuatro érdenes
de insectos y siete drdenes de mamiferos (Crawley 1983).

Diversos estudios a nivel de la comunidad vegetal (Odum y Ruiz-Reyes 1970,
Leigh y Smythe 1978, Johnstone 1981, Wint 1983, Dirzo 1987) revelan la importancia de
los insectos como principales rerhovedores de follaje, en magnitudes que van desde el
6% del area foliar consumida (Johnstone 1981), hasta defoliaciones que superan el

consumo en mas del 12% (Wint 1983).
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Los niveles de herbivoria en los sistemas naturales tropicales son mas altos que
en los templados (Coley y Barone 1996). En los bcsques templados latifoliados, cerca
del 7% de la produccion anual de hojas es consumido. Sin embargo, para los bosques
tropicales la herhivoria es significativamente mayor (Lowman 1895). Por ejemplo, en los
bosques tropicales hitmedos, las especies tolerantes a la sombra pierden anualmente el
11% de su area foliar, una cantidad gque es 50% mds alta que &n los bosgques templados.
Las especies propias de los bosques secos, y aquellas que requieren claros en bosques
hamedos experimentan niveles de dafo mucho mayores (48%; Coley y Barone 1996).
Algunas otros estudios a nivel de la comunidad vegetal han registrado los siguientes niveles
de consumo foliar: para el hosque tropical de [a Isla Barro Colorado en Panama, 21% (Coley
1990), en los bosques de Eycalyptus spp. en Australia, de 20 a 60% (Springett 1978), en los
bosques templados de Australia, de 5 a 10% (Reichle et al. 1973), y para los bosques
tropicales de Panama, de 7 a 9% {(Leigh y Smythe 1978).

Como se observa, el nivel de variacidn en los estimados de la herbiveoria ocurre
con gran magnitud. La herbivoria suele ser especialmente importante en los ecosistemas
tropicales estacionales, ya que estos exhiben una marcada variacién en la cantidad de
lluvia, que frecuentemente restringe el crecimiento de las plantas (Reich y Borchert
1984). Para la mayoria de las especies vegetales en estos ecosistemas, la época
lluviosa es el periodo en el cual los recursos para el crecimiento, la reproduccién, el
mantenimiento, y la sobrevivencia son generados para la siguiente época (la seca). Por
tanto, el consumo de follaje por herbivoros en estas épocas, puede tener severas
consecuencias (Dominguez y Dirzo 1994).

Una consideracién importante de la herbivoria tropical descrita recientemente es la
asociacion que ocurre entre el dafio por herbivoros v los patégenos, donde los insectos
actlan como agehtes vectores facilitadores del dafio por patégenos (Dirzo 1987). Esta
_asociacion en la selva de Los Tuxtlas, Veracruz es de la magnitud de 10.5 a 20% en las
especies de mayor representatividad ecologica (Dirzo 1987).

En el estudio de la interaccion planta-animal se ha revelado la existencia de ciertas
caracteristicas proximas de la planta que se comelacionan con la herbivoria, tales como: la
evasion, la repelencia, el retardo, la restriccion o la localizacién de la infestacion o dafio
producidos por insectos e, incluso la tolerancia, mediante un réapido revérdecimiento y
recuperacién después del dafio (Maxwell y Jennings 1984). La diversidad de las

caracteristicas defensivas de las plantas demostradas es enonme (Rosenthal y Janzen
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1979, Whittaker y Feeny 1971). Dentro de éstas, ocupan un lugar importante las defensas
fisicas, principalmente la dureza y |la pubescencia foliar (Howe y Westley 1988, Coley 1983,
Coley y Aide 1991). Asimismo, es importante la calidad nutricional de la planta. Un aspecto
fundamental para determinar la calidad de la hoja es la determinacion del contenido de agua
foliar entre las especies y su variacion estacional (Coley 1983, Filip ef al. 1995).

Los aspectos sefalados con anterioridad definen los patrones emergentes de la
herbivoria a nivel de la comunidad vegetal. Estos han sido estudiados ampliamente en
bosques templados (Bray 1964, Schowalter et al 1981, Lowman 1984, Schowalter
1989), en bosques tropicales perennifolios (Leigh y Smythe 1978, Leigh y Windsor 1982, .
Coley 1983, Dirzo 1987, Nlfez-Farfan y Dirzo 1991), en bosques tropicales
subcaducifolios (Filip et al. 1995), y en sistemas aridos o secos {Fox y Morrow 1983). Sin
embargo, para los bosques mesdfilos de montafia (BMM) estos patrones practicamente
son desconocidos, Por fo tanto, es destacable la importancia del estudio de la interaccion
planta-insecto en los BMM, especificamente en la herbivoria y sus consecuencias en la
comunidad.

Con el fin de describir los patrones basicos de la herbivoria en bosques mesdfilos
de montafia a través de este estudio se intenta responder a las siguientes cinco
interrogantes: (a) ¢cuales son los principales herbivoros responsables de la defoliacion
en el BMM de Tamaulipas?, (b) scudles son los niveles de herbivoria en las especies de
mayor representatividad de los tres estratos (arboreo, arbustivo y herbaceo) del BMM?,
(c) ¢.como es la variacion de la herbivoria entre las diferentes especies y sus formas de
crecimiento?, (d) ;de qué magnitud es la variacion temporal (épocas lluviosa y seca), en
la herbivoria de este ecosistema? y (e) ¢sexiste una corrglacion entre los niveles de
herbivoria, la dureza, pubescencia y contenido de agua foliar de las especies bajo

estudio?

3.2. EI SITIO DE ESTUDIO

El BMM de la regién de Gdmez Farias, Tamaulipas, México se ubica en la porcién
sudoeste del estado, dentro de un macizo meontaficso en |0 que corresponde a la zona
nucleo No. 1 de la Reserva de la Biosfera El Cielo (RBC), en la Sierra Madre Oriental
(SMQ). Este tipo de vegetacién, en la reserva, se restringe a 200 km? en el‘ piso
altitudinal de los 800 a los 1200 m, el resto del area esta ocupada por bosque tropical
subcaducifolio, bpsque de encino-pino, bosques de pino y matorral xerdfilo (Puig y
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Bracho 1987). La RBC se ubica entre los 22° 55" 30" y 23° 25’ 50" N, y los 98° 05’ 50" y
99° 26’ 30" W. La altitud del BMM estudiado es de 1,130 m, en la localidad conocida
como Rancho del Cielo, cuyas coordenadas son 23° 06' 013" Ny 99° 11' 43" W,

El BMM registra una temperatura promedio de 19.4°C con promedio de
precipitacién entre 2,000 y 2,500 mm, asi como la presencia constante de nubes durante
todo el aﬁo_ La temperatura media es de 21.2°C. Durante el presente estudio (1994-
1996) se registrd un promedic de 2,042 mm de precipitacién anual. De acuerdo con la
clasificacion de Koppen (modificada por Garcia 1873} &l clima es templado hiimedo (con
férmula Cfa). Los suelos son basicamente litosoles y rendzinas. La {opografia es
carstica, presentando hundimientos de varios metros de didmetro, to que origina una
gran variedad de microhabitats en la zona (Sanchez-Ramos 1994). -

Los elementos floristicos que caracterizan al BMM han sido descritos en el Cap. Il
y por Puig ef al. (1987). Este bosque de montafia s& compone basicamente de cuatro
estratos. En el nivel arbéreo (de_‘12 a 25 m de altura) predominan Acer skutchii, Cercis
canadensis var. mexicana, Clethra prnglel, Liquidambar styraciflua, Magnolia
famaulipana, Podocarpus reichei, Quercus sartorii ¥ Quercus germana, entre otros.
Existen otros elementos arbéreos que no son de gran dominancia, sin embargo su
importancia radica en que poseen una distribucién restringida a México. Entre estos
destacan: Carya ovafa var. mexicana, Fagus mexicana, Abies vejar, A. religiosa, Juglans '
mollis y Taxus globosa, principalmente. El segundo estrato (de 6 a 12 m de altura) lo
representan Mefiosma oaxacana, Turpinia occidentalis, entre otros, y el tercer estrato (1-
6 m) presenta especies como Eugenia capuli y Temstroemia sylvatica. El estrato mas
bajo (< 1 m) es muy denso y contiene una considerable variedad de hierbas (Serqania
sp., Bomarea sp., Phylolacca icosandra, Gibasis peflucida, Urera caracasana, Filea
pubescens y Hoffmania strygillosa), helechos de los géneros Asplenium y Olypodium, y
algunas trepadoras (Smilax bona-nox, S. Mollis y Vitis berfandier). Los habitats
representativos dentro del BMM son el bosque maduro y los claros de regeneracién
natural {producto de la caida de arboles sobremaduros) con especies caracteristicas de
ellos. La fauna presente en este ec;osistema se considera mixta en cuanto a su origen,
neartico y neotropical, y en general bien conservada (J. Vargas com. pers.; véase Cap.

.
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3.3. METODOLOGIA

3.3.1, Folivoros, Para determinar qué animales son los principales consumidores de follgje,
se llevé a cabo un andlisis_a nivel de la comunidad, considerando muestras de follaje
provenientes de los tres estratos de vegetacion (arbéreo, arbustivo y herbaceo) en las dos
épocas de! afio (lluviosa y seca). Para definir los agentes responsables del dafio se analizé
visualmente el tipo de dario, con base en las cicatrices foliares. La asignacion de los agentes
de dafio con base a dichas cicatrices foliares, se hizo con base en la experiencia generada
en este y ofros sitios (Dirzo 1987, Sanchez-Ramos et al. 1999). Para ello, se reconocieron las
siguientes categorias de dafo foliar el causado por insectos {f), por patdégenos (F) 6 por
vertebrados (V), asi como la posible combinacion de estos dafios: [+ P, [+ V. V+ PV + [
Ademds se mantuvo un programa de observacion consistente de herbivoros en el follaje
como parte de este y otros estudios que forman parte de |a tesis (Sanchez-Ramos ef a/. 1999
y Caps. lli y V). Los datos obtenidos fueron analizados en un diagrama de frecuencias &
interacciones, y para analizar la poéible asociacidén entre los agentes causales de dafio al

follaje y los patogenos se utilizéd la prueba de 2.

La determinacidn de la fauna de fitéfagos fue analizada por estratos, quedando
el protocolo del analisis como sigue: |

3.3.1.1. Estraio arbdreo. Se efectué un muestrec de follaje sobre nueve de las
principaies especies arbdreas del bosque mesdfilo maduro que en su conjunto
conforman cerca del 50% del valor de importancia determinados con base a los censos
de vegetacion (ver Cap. ). Las especies seleccionadas fueron: Quercus germana, Q.
xalapensis, Q. sartoni, Meliosma ocaxacana, Podocarpus reichei, Liquidambar styraciflua,
Exostema mexicana, Turpinia occidentalis y Clethra pringlei. Se tomo una muestra
masiva de follaje, proveniente de al menos tres y maximo seis individuos adulios de cada
especie. A partir de lo anterior, se selecciond una muestra al azar de las hojas por
especie, Esta seleccion se basd en la enumeracion de hojas, provenientes de la colecta
masiva de las especies tomada de las diferentes partes de la copa: alta-externa, media-
externa y baja-externa, por razones metodolégicas y de esfuerzo de colecta. El niimero
colectado superd, en todos los casos {a muestra requerida. De la muestra anterior, se
extrajeron 100 hojaé al azar por cada especie (cf. Dirzo 1987). Lo anterior se realizd

durante las dos epocas del afio (septiembre de 1994 para la lluviosa, y febrero de 1995
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para la seca). La muestra analizada quedo representada por 1,800 hojas (n = 9 especies
x 100 hojas x 2 estaciones).

3.3.1.2. Estrato arbustivo. Para este analisis se utilizaron cinco transectos de 2 x
50 m (500 m?®), ubicados aleatoriamente dentro del bosque maduro (utilizados en el Cap.
I, para el andlisis floristico-estructural). En éstos fueron incluidas todas aquellas plantas
con altura = 50 cm y DAP (didmetro a la aitura del pecho) de < 1 cm. Este analisis (tal
como se describid para el caso de los arboles), se realizé durante las dos épocas del afio
considerandose, para este caso, 20 hojas seleccionadas al azar de cada individuo
presente en el transecto (siempre y cuando reuniera las caracteristicas de la altura y
DAP} (Dirzo 1987). La muestra total analizada fue de n= 5,040 hojas y quedo
representada como sigue: 2,680 hojas en septiembre de 1994, durante la época lluviosa,
y 2,360 hojas en febrero de 1995, durante la época seca.

3.3.1.3. Estrato herbaceo. En ocho de los transectos de 2 x 50 m trazados dentro
del bosque maduro fueron marcados al azar dos cuadros de 1 m® en cada uno (16 m?
analizados). Dentro de cada cuadro se seleccionaron todas las plantas con una altura <
50 cm. Fueron contabilizadas el total de las plantas y de las hojas dentro de cada uno de
los cuadros. Dentro de este estrato se analizé una muestra de n = 8, 844 hojas, divididas
en 4,914 hojas en octubre de 1994 (época lluviosa), y 3,930 hojas en enero de 1995
(época seca). La variacidn numérica de las hojas, en los estratos arbustivo y herbaceo,
varic debido a la disponibilidad de follaje presente en cada época y cada sitio de
muestreo.
3.3.2. Niveles de herbivoria en las especies mas representativas. De todas las
especies detectadas en muestreos floristicos de los dos -habitats representativos (bosque
maduro y su fase de regeneracién natural) se consideraron las 34 especies con valor de
importancia = 1.0% para el BMM, entre arboles y abustos. Estas especies constituyeron
en su conjunto ca. 90% del valor de importancia (ver Cap. ). Adicionalmente, fueron
seleccionadas cuatro especies arbdreas que son representativas de este ecosistema, v
que escaparon en los censos de vegetacion {Acer skufchii, Desmodium sp., Dyospirus
riojae y Dendropanax arboreous), y ocho herbaceas tipicas del estrato infe-rior del bosque
(Borr_zarea sp., Salvia sp., Phylolacca icosandra, Gibasis pellucida, Urera caracasana,
Pilea pubescens, Hoffmania strygilfosa y Pavonia spinifex). Todo este conjunto de
plantas totalizd 46 especies, pertenecientes a 34 familias. Las especies quedaron

representados por su forma bioldgica de crecimiento en: 27 arboles, nueve6



arbustos, dos lianas y ocho hierbas. Sobre este contingente de especies se llevé a cabo
el andlisis de la herbivoria considerando las dos épocas del afio (lluviosa y seca).

De todas las especies seleccionadas, se eligieron al azar 100 hojas {segun el

método descrito anteriormente), provenientes de diferentes individuos (n = 3) en las dos
épocas. Las colectas de follaje se llevaron a cabo durante febrero de 1995 (época seca),
y durante agosto de 1996 {época lluviosa). La herbivoria fue estimada con base en
mediciones instantaneas, correspondientes a las fechas mencionadas. Para cuantificar el |
area foliar dafiada se utilizaron gradillas plasticas cuadradas (5 x 5 mm), cuantificandose
el area foliar ocupada por el nimero de cuadros con follaje intacto y consumido. En
algunos casos fue necesaria la restitucion visual geométrica de la lamina foliar, utilizando
una extrapolacién de los margenes foliares con hojas del mismoe tamafo y especie (cf.
Coley 1983, Dirzo 1987, Emest 1989, Farnsworth y Ellison 1991). El cociente de area
foliar dafiada y el total de area foliar (intacta + dafada) x 100 se usd para definir el
porciento (%) del area foliar dafiada. _
3.3.3. Atributos fisicos de las hojas y magnitud de la herbivoria, Para 13 totalidad de
las especies fueron considerados tres posibles mecanismos antiherbivoros de las plantas
(cf. Coley 1983): dureza de |a hoja, pubescencia de las hojas y contenido de agua foliar.
Se cuantificé la variacion de éstas caracteristicas por época y por edades de la hoja.
Para la medicién de los parametros foliares, se consideré una muestra elegida al azar
para cada una de las especies (10 hojas x 2 épocas x 46 especies; n = 920 hojas para
- cada parametro).

3.3.3.1. Dureza foliar. Para analizar este parametro, se utilizd un penetrémetro
foliar (Pocket penetrometer) que, colocado a un adaptador de dos tapas mantenia la hoja
tensionada para aplicar una fuerza dirigida a romper la lamina. Se evitd tocar las
nervaduras centrales y \aterales de las hojas acorde a Dirzo (1987). La dureza se midié
como el peso (fuerza) necesario para penetrar la lamina foliar (g) de acuerdo con Fenny
(1970). Se analizd [a dureza respecto a |la especie, la época del afio y su correlacién con
la herbivoria. )

3.3.3.2. Pubescencia foliar. De cada hoja se tomd una muestra de 5 mm? en la
parte media de la hoja, contabilizando la densidad de tricomas (no. de tricomas / mm2)
para cada especie. Esto se efectué utilizando un microscopio esteroscdpico, una aguja
bacterioldogica, un contador manual y un aislador (un cuadro de 5 mm?, que solo permitia

la observacién de esta area, respecto al resto de [a hoja).
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3.3.3.3. Contenido de agua foliar. La muestra de follaje obtenida de cada especie.
fue pesada en fresco, utiizando una balanza analitica, Posteriormente, las muestras
fueron secadas en una estufa de conveccién forzada a 890°C por 20 min. El contenido de
agua foliar de cada especie y de cada época fue obtenido mediante la siguiente formula
(Filip ef al. 1995):

Contenido de agua foliar (%) = peso fresco - peso seco x 100

peso saturado - peso seco

3.3.4. Analisis estadisticos. Los resultados de la herbivoria instantdnea fueron
. analizados por épocas, por especies y‘ por formas de crecimiento (arboles, arbustos,
lianas y hierbas). Los datos obtenidos en porcentaje fueron transformados en arcosen VX
para que cumplieran con los supuestos de nomalidad y homoscedasticidad. Se
efectuaron andlisis de varianza {ANDEVA) para la comparacion entre el consumo foliar y
parametros foliares de las especies y un andlisis de varianza multivariado {ANDEVAM)
para la determinacién de la importancia de atributos 'foliares sobre la herbivoria. Para
analizar el efecto de correlacion se efectuaron regresiones lineales entre cada uno de los
atributos fisicos de la hoja (agua, pubescencia y dureza) y el area foliar consumida.
También se llevd a cabo una regresion multiple con esos parametros y el area foliar
consurﬁida. Finalmente, para tratar de interpretar si la apariencia (Feeny 1976) estuvo
relacionada con la herbivoria, se considerd el valor de importancia (V) de cada especie
con el promedio de consumo de las dos épocas evaluadas. Para ello se llevaron a cabo -
dos regresiones: la primera, con las especies pertenecientes al bosque maduro, y la
segunda para las especies detectadas en los claros de regeneracion natural. Todos los
resultados se presentan con los datos en su escala original: Los datos se presentaron

como &l promedio (£ 1 D.E.). Se utilizo el programa STATISTICA 5.0

3.4. RESULTADOS .

3.4.1. Folivoros del estrato arboreo. En general, este estrato vegetativo mostré que del
total de hojas analizadas durante la época seca, el 88% (792 hojas) presentaron algin
tipo de dafio, y solamente el 12% (108 hojas) de la muestra fueron hojas intactas. El
porcentaje de hojas dafiadas por cualquier agente causal se incrementd a 95% (855

hojas) en |la época lluviosa.
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Durante la época Seca, el 41% del dafio en el follaje muestreado es adjudicable a
insectos exclusivamente, el 14% a patdgenos y el 33% a la asociacidén de insectos y
patdgenos (Tabla 3.1). No se registré dafio por vertebrados. Considerando el dafio total
en el que los insectos intervienen (solos y con la asociacion .de patégenos) este
porcentaje se incrementa a 74%, por lo que es evidente que el agente causal principal

de herbivoria en este estrato en la época seca son los insectos,

Tabla 3.1. Incidencia del tipo de darfio en el follaje de plantas de tres estratos del BMM
durante las dos épocas del afio. Los valores corresponden al niumero y porcentaje (%) de

las hojas analizadas.

Estrato Arbdreo Estrato Arbustivo Estrato Herbaceo Promedio
‘Tipo General
de Secas Lluvias Secas Lluvias Secas Lluvias (%)
dafio | (n=900) | (n=900) | (n=2360) | (n=2680)|(n=3930)| (n=4914)
Sanas | 106 (12) 41 (5) 495 (21) | 292 (11) | 1335 (34)| 339 (7) 16.62
/ 370 (41) 449 (50) | 930 (39.8) | 1217 (45) | 1267 (32) | 2689 (55) 44,13
P 124 (14) 66 (7) 72 (3) 190 (7) | 706 (18} | 662 (13) 11.60
-pP 300 (33) | 344 (38) 858 (36) | 981 (37) | 622 (18) | 1224 (25) 27.60
Vv 0 (0) 0 (0) 5 (0.2) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0.03

En la época lluviosa, el 50% de la evidencia del dafic se adjudicd a los insectos
exclusivamente (6% mas respecto a la época seca). El dafic por patégenos solos fue de
7%, y la asociacién insecto-patégeno se presentd en un 5% mas que la época seca (344
hojas). Nuevamente, no se registrd dafo por vertebrados. La incidencia del dafio total de
los insectos (solos y en asociacion) fue de 88%, un incremento en 14% respecto a Ia
época seca. Por tanto, el follaje de las nueve especies analizadas del estrato arbéreo
presentd a los insectos como los principales herbivoros durante las dos épocas del afio
(Tabla 3.1). En el estrato arbéreo es evidente la asociacion del dafio insecto-patégeno
(Tabla 3.2), la cual fue estadisticamgnte significativa en las dos épocas; es d'ecir, el dano
causado por insectos y patdgenos presentd una asociacion positiva estadisticamente
sobre-representada en ambas épocas (y*= 12.01; P< 0.001 para la época de lluvias, y

*y = 5.38; P= 0.020 para la época seca) (Tabla 3.2).
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Tabla 3.2. Numero de hojas observados y esperados {entre paréntesis) bajo la hipdtesis
nula (analisis de contingencia) de que la asociacion enfre herbivoros y patégenos es

independients. Los datos corresponden al estrato arbéreo, en las dos épocas

analizadas. ‘ )
(A) Epoca lluviosa (B) Epoca seca
Herbivoro Herbivara
Patégeno Presente Ausente Total Patégeno Presente Ausente Total
Presente 344 66 410 Presente 300 124 424
(3612)  (48.7) (3156)  (108.3)
Ausente 449 41 490 Ausente 370 106 476
@31y (58.2). (354.3)  (121.6)
Total 793 107 900 Total 870 230 800

En este estrato el indice de asociacion fue negativo para ambas épocas (época

lluviosa = -15,530; época seca = -14,080). “
3.4.2. Estrato arbustivo. En general, este estrato mostré que del total de hojas
analizadas duranie la época seca, el 79% presentaron algun tipo de dafio y el 21% de la
muestra fueron hojas intactas. El porcentaje de hojas dafadas se incrementd 1.1 veces
(89%) durante la epoca Hluviosa, 6% menor que el estrato arbéreo en esa misma época
(Tabla 3.1).

El 39.8% (930 hojas) del dafio que presentd el follaje de estas especies fue
consumido por insectos exclusivamente (cifra muy proxima a la del estrato arbéreo para
la misma época 41%), el 3% por patégenos ‘(el menor valor registrado para todos los
estratos y époﬁ:as). El 36% de las hojas tuvo dafo con la asociacién de insectos y
patdégenos. En este estrato se registrd un dafio minimo causado por vertebrados (0.2% =
5 hojas). Al considerar el dafio total en el que los insectos intervienen (solos y con la
asociacién de patdgenos), este porcentaje se incrementd a 75.8%. Lo anterior indica,
nuevamente que el agente primordial de la herbivoria en el estrato arbustivo durante la
£poca seca son los insectos.

En la época lluviosa el 45% de las hojas tuvo dafio atribuible a insectos; el dafio
por patogenos estuvo presente en solo 7% de los casos, y la asociacion insecto -
patégeno tuve una representacion de 37%. No se observéd dafio por herbivoros

vertebrados. Al agrupar el dafio total de los insectos éste fue de 82% (2,198 hojas).
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Este valor fue 6.2% mas alto respecto a la época seca. Nuevamente en el follaje
del estrato arbustivo en las lluvias los principales herbivoros fueron los insectos. En el
estrato arbustivo, la asociacién del dafo insecto-patdgeno fue estadisticamente
significativa en las dos épocas (x%.= 4.16; P= 0.04 para la época lluviosa y 3%, = 221.4;
P< 0.001 para la época seca) (Tabla 3.3).

Tabla 3.3. Valores observados y esperados (entre paréntesis) del analisis de
contingencia, considerando la asociacién entre herbivoros y patégenos en el estrato

arbustivo. A = época lluviosa (n = 2,680); B = época seca (n = 2,360).

(A) Epoca lluviosa (B) Epoca seca
Herbivoro Herblvoro
Patégeno Presente Ausente Total Patdogeno Presente Ausente Total
Presente 981 190 1171 Presente 858 72 930
(960.4)  (210.6) (706.5)  .(223.4)
Ausente 1217 292 1509 Ausente 935 495 1430
(12378) (271.4) {1086.4)  (343.5)
Total 2198 482 2680 Total 1793 567 2360

En este e§trato arbustivo el indice de asociacion fue positivo negativo para ambas

épocas, para la epoca lluviosa = 55,222 y para la época seca = 35,7390.
3.4.3. Estrato herbaceo. En este estrato fueron analizadas un total de 636 plantas
(3,930 hojas) en la época seca y 746 plantas (4,914 hojas) en la época Huviosa. En
general, de la muestra foliar analizada durante la época seca, el 66% (2,594 hojas)
presentaron algun tipo de dafio (1.3 veces menos que en el estrato arbéreo y 1.2 veces
menos que en el arbustivo para la misma época). El 34% (1,336) de las hojas resultaron
totalmente intactas. El porcentaje de hojas dafiadas se incrementd 1.4 veces (ie. 93%)
en la época lluviosa comparado con la época seca.

En la epoca seca, el 32% de las hojas presentd dafio debido a insectos
exclusivamente (cantidad menor en 9% paré el estrato arbdreo y 7.8% menor al
arbustivo considerando la misma época). El dafio causado por patégenos fue el mas alto
encontrado en los tres estratos (18%) y |a asociacion de insectos y patdgenos fue la mas

baja (16%) (Tabla 3.1). Sorprendentemente, no se registrd dafio por vertebrados,
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Considerando el dafo total (insectos solos y su asogiacién con patdgenos), este
porcentaje se incrementd a 48% (1,886 hojas).

En la época lluviosa, el 55% de los casos de incidencia de dano fue atribuible a
los insectos (1.7 veces mas que en la época seca). El dafio por patégenos solos estuvo
presente en 13% de los casos, y la asociacion insecto-patogeno ocurrid en el 25% de los
casos. En ésta tampoco se registraron lesiones foliares causadas por vertebrados. Al
totalizar el nimero de casos de dafo donde los insectos intervienen, éste fue de 86%
(4,226 hojas). Esto implica un incremento de 32% (2.6 veces mas) respecto a la época
seca. En este estrato, al igual que en los dos anteriores, los principales herbivoros fueron
los insectos (Tabla 3.1).

En el estrato herbaceo |a asociacidn del dafio insecto - patégeno también fue muy
notable, pero resulté estadisticamente significativa solo para la época lluviosa (Tabla
3.4). Eﬁ la época lluviosa hubo |la mayor significancia estadistica obtenida en los tres
estratos y las dos épocas (y%1,= 407.9; P< 0.001). En la época seca la asociacion de los
agentes causales mostrd la mas baja tendencia de todos los estratos y épocas
analizadas (3% = 1.14; P=0.28).

Tabla 3.4. Valores observados y esperados (entre paréntesis) del andlisis de
contingencia, considerando la asociacion entre herbivoros y patdgenos en el estrato

herbaceo. A= época lluviosa (n = 4814); B = época seca (n = 3830).

(A) Epoca lluviosa (B) Epoca seca
Herbivoro Herbivoro
Patdgeno Presente  Ausente Total Patégeno Presente  Ausente otal
Presente 1224 662 1886 Presente 522 706 1328
(1501.8) (384.1) (638.3) {689.6)
Ausente 2689 339 3028 Ausente 1267 1335 2602
(2411.1}  (616.8) (1250.6)  (1351)
Totel 3913 1001 4014 Total 1889 2041 3930

En este estrato el indice de asociacidon fue positivo para la época lluviosa
(=1365182) y negativo para la época seca (= -64132).
En resumen, el principal tipo de dafio al follaje en los tres estratos analizados fue
el causado por insectos con un 43.8% para el dafo exclusivo. Considerando el
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dafio asociado de insectos y patégenos la magnitud fue de 74.6%. En la época seca la
frecuencia de dafic por insectos fue de 65.9%; y éste dafio se incrementd en la época
fluvicsa a un 83.3%. En general, para las dos épocas, las hojas intactas solo
constituyeron el 15% de los casos. Se encontré mayor cantidad de follaje intacto durante
la época seca (22.2%) que en la lluviosa (7.6%). Es notable, a nivel de |la comunidad
vegetal de este ecosistema, la ausencia de dafo por herbivoros vertebrados,
correspondiente a menos del 0.5% considerando todos los estratos y las dos épocas. La
Fig. 3.1 muestra un diagrama grafico de las rutas de! dafio en el follaje total analizado
(15,684 hojas) bajo la categorizacion de los agentes visuales de consumo foliar y su

interaccion.

3.5. ANALISIS DE LA HERBIVORIA EN ESPECIES SELECCIONADAS
'3.8.1. Anélisis global de la herbivoria. La herbivoria global promedio (% de area foliar
consumida), considerando todas las especies y las dos épocas fue 5.96% (véase.
Apéndice 3.1). El consumo foliar fue mas intenso en la época lluviosa (ti-es veces mas),
respecto a la época seca: El promedio de dafio foliar global, considerando a todas las
especies en la época lluviosa fue de 8.97 (£ 3.16%), en tanto que en la época seca fue
de 2.94 (+ 1.54%). Al analizar el efecto de la época scbre el consumo foliar (con los
datos transformados a arco-seno) que presentaron las especies (ANDEVA), éste mostré
una marcada significancia estadistica (Fy g19s= 3817.9; P< 0.001).
3.5.2. Niveles de herbivoria por formas de crecimiento. Para determinar el efecto de
la herbivoria sobre las diferentes formas biolégicas de crecimiento, [as épocas y la
interaccién de éstas variables, se llevd a cabo un ANDEVA de dos vias (con los datos
transformados a arco-seno). Se encontrd un efecto significativo de la forma de
crecimiento (Fsgis= 142.8; P< 0.001), de la época del afio (F; gi52= 1375.2; P< 0.001}, ¥
de la interaccidon formas de crecimiento por época (Fgg= 21.1; P< 0.001). Al realizar la
prueba de Tukey se aprecio alta diferencia significativa en todas las comparaciones (P<
0.0001), sélo no fue significativa (n.s.) para la comparacion arboles-seca y lianas-seca
vs. hierbas-seca y arbustos-seca.

Las cuatro formas de crecimiento analizadas dentro del bosque mesofilo
presentaron diferencias en cuanto al nivel de consumo de follaje. Estas diferencias

fueron expresadas como sigue: arboles 5.2 (x 2.8 % D.E.), arbustos 7.05 (x 3.3%), lianas
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4.08 (+ 2.9%) y hierbas 7.7 (+ 3.3%).

Total de hojas analizadas
(n=15,684)
Hojas intactas Hojas dafadag
n= 2,608 (17%) n= 13,076 (83%)
Insecto Vertebrado | [ Patdgeno nsecto-Patogeno
n=62922 n=95 n=1,820 n=4.329
{53%) {0.04%) {13.8%) (33.1%)

Figura 3.1. Frecuencia de distintos tipos de daflo en hojas provenientes de distintos |

estratos del bosque mesdfilo de montaria de Gomez Farias, Tamaulipas.

La variacién en la herbivoria, entre épocas del afio y por formas de crecimiento
quedd representada como sigue:

3.5.2.1. Arboles. Durante la época lluviosa, el follaje fue consumido 3.2 veces
mas que en la época seca (Fig. 3.2). El ambito en [a variacién de la herbivoria entre
especies fue de 6.1% representando el valor minimo de consumo Magnolia tamaulipana
con 2.7% de area foliar consumida y el maximo por Cercis canadensis con 8.8%.

3.5.2.2. Arbustos. En éstos, [a defoliacidon durante ia época lluviosa ocurrié en una
magnitud 2.8 veces mayor que durante la época seca (10.5 + 3.5% y 3.6 £ 1.9%, -

respectivamente). El ambite de la herbivoria entre especies arbustivas fue de 8.0,
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quedando representado en sus extremos por Eugenia acapulcensis con 4.3% y por
Senecio fanicaulis con 12.3% (Fig. 3.2).

3.5.2,3. Lianas. Las dos lianas analizadas (Smilax bona-nox y 8. mollis),
observaron una tendencia similar entre las épocas, ya que durante la época lluviosa la
herbivoria fue de 6.2 (+ 3.4 % D.E.), mientras que en la seca fue el registro mas bajo con
1.9 (+ 1.7%). Esta variacidn fue del orden de 3.2 veces mayor para la época lluviosa (Fig.
3.2). ‘

3.5.2.4. Hierbas. Las ocho hierbas incluidas en el andlisis, registraron el mayor
nivel de consumo de todas las formas bioiégicas de crecimiento. Este consumo foliar fue
mayor que los arboles (1.5 veces), que los arbustos (1.08 veces), y que las lianas (dos
veces}). Dentro de este contingente herbaceo, el ambito fue de 6.6, representado por los
géneros Pavonia spinifex con 12.2% y Salfvia sp. con 5.6%. La variacién estacional fue

del orden de 2.8 veces mayor para la época lluviosa, respecto a la época seca (Fig. 3.2).
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Formas bioldgicas de crecimiento

Figura 3.2. Area foliar consumida (%) de las cuatro formas bioldgicas de crecimiento
considerando |a época del aiio dentro del bosque mesdéfilo de montafia, Gémez Farias,
Tamps. Los resultados son promedios generales de todas las especies por forma de

crecimiento (+ 1 D.E.).

3.5.2. Atributos fisicos de las plantas y la magnitud de la herbivoria. Los tres
atributos fisicos cuantificados (dureza, pubescencia y agua foliar) presentaron alta
variabilidad entre épocas (Tabla 3.5). La mayor discrepancia se observé entre épocas

lluviosa vs. la seca. Para el contenidc de agua foliar fue 12.7 mas alto en la lluviosa
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que en la seca. La densidad de pubescencia fue 6.5 mas alto en las lluvias y la dureza
fue mayor en la época seca 0.84 (Tabla 3.5).

Para analizar la variacion en estos parametros entre especies y épacas, se llevd a
cabo un andlisis de varianza multivariado (ANDEVAM) considerando a las especies y las
épocas como variables independientes, y a las tres variables {dureza, pubescencia y
agua) como dependientes. Los resultados muestran que existe una alta significancia
estadistica (R de Rao) entre las especies y todos los pardmetros foliares (R 135 2476= 81.8;
P< 0.001). También se encontrd significancia estadistica entre épocas (R 3 a= 1409.3;

P< 0.001), vy en la interaccidn especie por época (R 135 2476= 8.6; P < 0.001).

Tabla 3.5. Atributos foliares de las 46 especies estudiadas por época del afio en e

bosque mesdfile. Los valores son promedios y entre paréntesis (+ 1 D.E.).

Atributo foliar Epoca lluviosa  Epoca seca Diferencia
Dureza (g/cm®) 7.19 (x3.9) 8.03 (£ 3.9) -0.84
Pubescencia (No.) 251 (£60.5) 18.6 (x43.0) 8.5
Contenido de agua (%) 36.1 (11.5) 23.4 (£9.1) 12.7

La determinacion de cada parametro foliar por separado, para todas las especies,
muestra la magnitud y la significancia que se marca a continuacion:

3.5.2.1. Dureza foliar. Para analizar el efecto de la dureza foliar se aplicd un
ANDEVA de dos vias, siendo la dureza la variable dependiente y las especies y &épocas
fas variables independientes. Los resultados aluden significancia estadistica entre las
especies (Fisame= 28.4; P< 0.001). Sin embargo, no se obtuvo significancia entre las
épocas (F 5= 3.74; P= 0.053), ni tampoco en la interaccién especie por época (Fusas=
0.67; P= 0.95).

Separando a las especies en categorias de dureza, establecidas mediante el
ambito de las 46 especies -analizadas en el presente estudio, ademas del rango obtenido
para 46 especies tropicales (Coley 1983), se dsfinid considerar tres categorias: Dureza
alta (11-15 g/cm?), dureza media (7-10 gfcm?) y dureza baja (< 7 g/cm?). Dentro dei grupo
con dureza alta se sithan diez especies (22%), entre las que destacan: Mefiosma
oaxacana con 15.4 (£ 2.2 glem® D.E.), Quercus germana con 14.6 (£ 2.5 gicm®) y Clethra

pringlei con 14.6 (+ 3.6 glcm?). Con dureza media fueron registradas 16 especies (35%):

71



e.g. Temstroemia sylvatica (8.4 £ 1.2 gicm?), Magnofia tamaulipana (8.7 £ 1.0 glcmz) y
Bernardia interrupta (8.4 + 2.3 g/cm?). Finalmente, las especies con dureza baja
constituyeron el grupo predominante conformado por 20 especies (43% del total), como
por ejemplo: Rapanea myricoides (3.3 £ 1.0 glcm?), Bomarea sp. (3.4 + 1.1 glem®) y
Phytolacca icosandra (3.8 + 1.1 glcm?) (para mayor detalle véase Apéndice 3.2). El valor
promedio de la herbivoria en cada uno de estos grupos de plantas mostré un patrén
nuevo: 5.01%, 5.54% y 7.75%, en las especies con dureza alta, media y baja,
respectivamente.

Para determinar en mayor detalle la relacion entre |la dureza y el area foliar
consumida en ambas épocas, se aplicd un analisis de regresién lineal. La regresion
resulid negativa y significativa; al aumentar la dureza la herbivoria disminuyd (Fy 4= 19.4;
P=< 0.0001), el 30 % de la variabilidad en la herbivoria se explica por la dureza foliar de
las especies estudiadas (Fig. 3.3).

- Area Foliar Consumida (y) = 12.654 - 8038 * Dureza Foliar (x)

Correlacién: r = -.5539
20
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14 |
12 }
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Area Foliar Consumida (% AFC)
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Dureza Foliar (gfemz)
Figura 3.3. Regresion lineal entre |la dureza foliar y la herbivoria de las 46 especies

estudiadas en el bosque meséfilo de montafia de Gémez Farias, Tamps.

El ambito de dureza foliar fue de 14.5g, quedando representada con el rango
superior por Meliosma ocaxacana con 15.9 g/cm2 y con el inferior por Psychotra

papantlensis con 1.4 glom®.
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3.5.2.2. Pubescencia foliar. La diferencia entre la pubescencia de las especies
(ANDEVA dos vias) mostré significancia estadistica (Fssgs= 118.7; P< 0.001), entre las
épocas (Fiee= 70.3; P< 0.001), asi como también la interaccion entre la especie y Ia
época (Fa e~ 4.7, P< 0.001).

El promedio de pubescencia, considerando todas las especies fue de 21.9 mm*
(x 52.6 D.E.). Este parametro foliar fue 1.3 veces mayor en la época lluviosa que en la
época seca. Durante la época seca las hojas mostraron una densidad de 18.6 + 43 mm?,
cantidad que fue mayor {25.1 + 60.5 mm™?) en la época lluviosa. E! dmbito fue de 375.4
mm?, quedando representado el rango superior por el arbusto Sepecio lanicaulis (379
mm™?) y el inferior por el encino Quercus xalapensis con 3.6 mm™ (véase Apéndice 3.2).

Fueron dos especies arbustivas las que presentaron la densidad exfrema de
pubescencia: Senecio fanicaulis con 272.8 + 1252 mm> y Cnidosculus multilobus con
203.1 + 76.3 mm™> Excluyendo a éstas, del resto de las. especies, un grupo de seis
(13%), conform_aroh al gremio de las muy pubescentes (de 20 a 46 mm%). Dentro de este
grupo destacan: el arbusto Bocconia frutescens con 45.8 + 20.8 mm?, la hierba Urera
caracasana con 43.3 + 17.5 mm?, y el arbol Acer skutchii con 33.3 + 9.9 mm? Las
especies intermedias de pubescencia (de 10 a 20 mm™) fueron 20 (el 44%), dentro de
las cuales se encuentran: Colubrina effiptica con 17.6 £ 5.2 mm? y las herbaceas
Hoffmania strygiflosa (16.9 £ 5.7 mm‘z) y Bomarea sp. con 19.3 (x 2.3 mm?). Ocho
especies mas (el 17%), presentaron poca pubescencia (de 2 a 7 mm™) tales como:
Meliosma alba con 6.6 + 2.5 mm™, Rhandia laetevirens con 3.02 + 2.2 mm? y Quercus -
xalapensis con 2.3 £ 1.6 mm?. Ademas, diez especies (el 22%) no presentaron
pubescencia, dentro de las que destacan Eugenia capufi, E. acapuicensis, Exosterma
mexicana, Podocarpus reichei, entre oiras.

En el andlisis de regresion se encontrd significancia positiva entre pubescencia y
herbivoria, el ANDEVA de |a regresion se expresod con £y 44 = 8.94; P< 0.004, E! modelo
explico el 17% de la varianza (Fig. 3.4).

3.5.2.3. Co;_wtenido de agua foliar. Fue analizada la Arelacién entre el contenido de
agua de las especies y las épocas (ANDEVA de dos vias). Las especies mostraron
significancia estadistica (Fasae= 202.5; P< 0.001), asi como las épocas (Fas= 4068.9;

P< 0.001) y la interaccién especie por época (Fus ge= 26.3; P< 0.001).
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Area Foliar Consumida (y) = 8.3949 + .01974 * Pubescencia Foliar (x)
Coirelacion: r = .41097
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Figura 3.4. Regresidn lineal entre |la pubescencia foliar y la herbivoria promedio de las

especies estudiadas en el bosque meséfilo de montarfia de Gémez Farias, Tamps.

El contenido de agua foltar promedio de las especies estudiadas fue de 29.7
(£12.2% D.E.). Como era de esperarse en este ecosistemna, la variacion estacional en
contenido de agua foliar fue muy contrastable, debido principalmente a la marcada
estacionalidad del sitio. El contenido de agua foliar fue 1.5 veces méas en la época
lluviosa respecto a la época seca. Estos valores amrojaron un promedio para la época
lluviosa de 36.2 +11.2%, en tanto que para la época seca fue de 23.4 £ 9%. El ambito en
el contenido foliar fue de 56.1%, representado por las especies Hoffmania strygiflosa con
el rango mayor (61.6%) y' la especie arbdrea Turpinia occidentalis, con el menor valor
contenido promedio con 5.5% de agua {véase Apéndice 3.2).

Para separar a las especies analizadas de acuerdo a su contenido de agua foliar,
se utilizé el mismo criterio de cétegorizacién gue para la dureza foliar, definiéndose tres
categorias: Contenido maximo de agua foliar (de 46 é 35%), contenido intermedio (de 35
a 15%), y contenido bajo (< 15%). ‘

Dentro del grupo de contenido maximo de agua foliar, se detectaron 13 especies
(28.5%) entre las que destacan: Hoffmania strygilfosa con 49.5 = 12.6%, Bocconia
frutescens (45.6 t 11.2%) y Berbens hartwegii (45.3 £ 1.8%). En la categoria de
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contenido intermedio se ubico al grueso de las especies estudiadas, representado por 31
especies (67.5%), entre las que estan: Cornus excelsa (33 £ 7.7%), Rapanea myricoides
(34.3 £ 3.9%), y Meliosma caxacana (27 + 8.7%). El grupo de contenido bajo de agua
foliar se representd solo por dos especies: Ternstroemia sylvatica (14% + 3.0%) y
Turpinia occidentalis (8.4 x 3.6%).

La regresion mostro una relacion positiva y significativa. Aquellas especies que
mostraron mayor contenido de agua foliar tuvieron mayor dano foliar (Fr .= 24.5; P<
0.001), y el 35% de la varianza ocurrida en los niveles de herbivoria se explica por el

contenido de agua foliar de las especies estudiadas (Fig. 3.5).

Area Foliar Consumida (y) = 2.8076 + .17023 * Agua Foliar (x)
Correlacién: r = .58791
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Figura 3.5. Andlisis de regresidn entre el contenido de agua foliar y la herbivoria de las

46 especies estudiadas del bosque mesdfilo de Gomez Farias, Tamps.

3.5.2.4. Regresién mitiple. Para correlacionar el efecto de la herbivoria v los
parametros foliares, se efectud una regresidn multiple, considerando la herbivoria la
variable dependiente, y los tres atributos (dureza, pubescencia y agua) como
independientes. El ANDEVA de la regresion resulté significativo con F; 5= 13.9; P<
0.001. El modelo de la regresion qued6é determinado por: (y)= B(agua) 0.389 +
p(pubescencia) 0.179 + p(dureza) (x} - 0.35 El 50% de la varianza (r= 0.71), que ocurrid '
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en la herbivoria quedd explicada por la conjuncidn de los tres atributos foliares
estudiados. Individualmente, dentro de este analisis los coeficientes de correlacion en los
tres parametros foliares quedaron expresados como sigue: agua (7 = 0.15), dureza (# =
0.12); y pubescencia (12 = 0.03).

3.5.3. La apariencia y la herbivoria. |.a herbivoria estuvo comelacionada con el valor de
importancia (apariencia) sdlo en los claros de regeneracién, en una magnitud explicada
por mas del 80% (r = 0.907) y estadisticamente significativo el ANDEVA dela regresion
con Fizs= 14.85; P< 0.001 (Fig. 3.6). Sin embargo, para las especies pertenecientes al
bosque maduro, ésta comrelacion no resultd significativa con Fy, ;5= 0.022; P= 0.88 (r2 =
0.029; P= 0.882).

Herbivoria {y) = 4.7332 + 23792 * Valor de Importancia

Correlacion: r = 58881
20 '
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Figura 3.6. Analisis de regresion entre la herbivoria (% de area foliar consumida) y el

valor de importancia (VI) de especies pertenecientes a los claros de vegetacion natural

del bosque mesdfilo de Gomez Farias, Tamps.

3.6. DISCUSION
Los resultados obtenidos demuestran dos hechos fundamentales: por un i{ado, la
ausencia de herbivoros veriebrados en los tres estratos de la vegetacién analizada -

(arbdreo, arbustivo y herbaceo), y por otro, la importancia que los insectos poseen como
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efectivos removedores de follaje, cuya magnitud cuantificada fue de 44% en el dafo
exclusivo, y de cerca del 72% considerando su interaccién con los agentes paidgenos.

En el primer aspecto, relacionado con los herbivoros vertebrados, resalta la
ausencia de estos consumidores. Para la zona, como potenciales vertebrados, sdlo
existen registros de los siguientes herbivoros para el estrato arbustivo-herbaceo: el jabali
(Tayassu tajacu), el conejo (Sylvilagus brasitensis), el venado cola blanca (Odocoileus
virginianus), el venado temazate (Mazama americana), y eventualmente el oso negro
(Ursus americanus), el cual es fundamentalmente omnivoro. Existen algunos roedores
(Cricetidae) que para el esirato herbaceo tentativamente pudieran incluirse como
folivoros, tales como: Oryzomys alfaroi, O. fulvescens, Peromyscus boyli, P. levipes,
Reinthrodontomys megalotis, entre otros. Para el esfralo arbéreo, se pueden considerar
.COMo probébles consumidores de follaje (ya que son mas bien de habitos frugivoros) a
las ardillas Sciuridae (Sciurus deppi y Claucomys volans) (Sosa 1987, J. Vargas com.
pers.). En todo el andlisis para la busqueda de los principales agentes causales de la
herbivoria, el dafio por vertebrados fue casi siempre nulo. Muy leve (0.5%) en el estrato
arbustivo.

Por todo esto, se sugiere que: i) los herbivoros vertebrados registrados para el
BMM de Gémez Farias, Tamaulipas, se encuentran en densidades muy bajas, o bien,
sus poblaciones han sido restringidas o en vias de extincion local (e.g. por efecto de sus
depredadores, o por [as comunidades humanas, o por la pérdida de su habitat), i) que la
distribucién boreal de este BMM ha reducido evolutivamente la diversidad de
vertebrados, comparada con las selvas tropicales de Los Tuxtlas, Ver., y Montes Azules,
Chis., donde ocurre la presencia de herbivoros terrestre tales como Tapirus bairdi,
Tayassu pecari, Tayassu tajacu, Mazama americana, Odocoileus virginianus, Dasyprocta
mexicana, Agouti paca, Nasua nasua y arboricolas, tales como Afeles geoffroyi, Coendu
mexicanus, Potos flavus (Dirzo y Miranda 1991) v, iii) que la presion selectiva que juegan
los herbivoros en esta comunidad vegetal ha sido llevada, casi en su totalidad y con
éxito, por el gremio de los insectos foiivoros.

Ante |o anterior, existen algunas ewdenmas de que los insectos son los
herbworos mas abundantes, en términos de su dwers:dad abundancia e impacto en a
vegetacion (Schoewalter ef a/. 1986, Lowman y Moffett 19893). El dafio encontrado para
algunas otras comunidades vegetales por vertebrados herbivoros, es por lo general

bajo: de 1 a 2% para el bosque tropical siempreverde de Bamo Colorado, Panama,



comparado con el dafio por insectos (15%) (Leigh y Smythe 1878), de 8.9% y 4.3% por
vertebrados contra 75% y 64% de dafio por insectos respectivamente, en dos anos de
evaluacion en la selva de Los Tuxtlas, Veracruz (Dirzo 1987). También se ha registrado
dafio nulo (sin darfio), en plantas del sotobosque de |la Selva de Los Tuxtlas, Ver. (Dirzoy
Miranda 1991), y en plantulas del mismo sitio (de la Cruz y Dirzo 1987}, en comparacién
con el dafo causado por insectos y algunos otros invertebrados. '

El dafio directo que causa la entomofauna asi como el indirecto como posibles
vectores de patdgenos, debe de considerarse como una asociacién importante en el
estudio de las interacciones bioldgicas. Esta asociacién ocurrié con una magnitud global
del 28% para este sitio. Este valor es muy superior al encontrado para la selva de Los
Tuxtlas, Veracruz en dos afios de evaluacién (1983= 19.6% y 1985= 10.5%; Dirzo 1987).
De toda la muestra foliar analizada de los tres estratos, solamente el 15% se determind
como intacta. Este hallazgo es similar al obtenido para plantulas en Los Tuxtlas (16%;
Dirzo y Miranda 1991).

Al analizar la asociacion de los agentes causales de dafic y los patégenos se
advierte que para el estrato arbdreo ocurre una asociacidn negativa en ambas epocas,
en tanto que para el estrato arbustivo en ambas épocas se detectd un indice de
asociacién positiva. El estrato herbaceo acusé indice de asociacion positiva sélo durante
la época lluviosa. En general [a mayor interaccion entre insectos y patégenos ocurre en
la época lluviosa (1.2 veces mas) en un promedio de 16.3%, en tanto que en la seca es
del 13.2%. Durante la época lluviosa, el estrato con la mayor asociacidn fue el arbustivo
(38%), y el menor el herbaceo (25%).

El dafio al follaje por agentes patogénicos fue del 12%, valor muy superior al
mencionado para la selva de Los Tuxtlas (2%; Dirzo 1887). Esto, muy probablemente se
debe a las condiciones favorables a los patégenos en este sitio de bosque mesdfilo, asi
como a la constante nubosidad (lluvia horizontal) en todo el afic (Webster 1995). En un
estudio reciente de la infeccion patogénica en la selva de Los Tuxtlas, se encontrd que la
variacion estacional no fue significativa (Garcia-Guzman y Dirzo 2001).

En el dafio por patdogenos y su interaccion, debe ser considerado el posible sesgo
gue este andlisis pudiera tener. Debido principalmente a que el vector inicial pudo haber
sido un insecto picador-chupador (e.g. hemipteros, homépteros), y el manchado foliar

esté en base a las punciones ocasionadas, o debido a dafios mecanicos (e.g. ruptura de
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ESTA TESIS NO SALE
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ramas que generan dafio al follaje), o por la accion directa de patégenos (e.g. hongos)
gue no requieren de una ventana bioldgica de entrada.

El consumo foliar del BMM es uno de los mas bajos publicados en la literatura
(ver Tabla 3.8), pero similar al obtenido para algunos bosques tropicales de Australia
(6.1%) al utilizar un método similar de medicidon (Lowman 1984). Es necesario considerar
gue se trata de mediciones instantaneas de la herbivoria, que generalmente subestiman
los reales valores de defoliacién (véase Filip et a/ 1995, Dirzo y Domingusz 1995,
Lowman 1984). No obstante, la confrontacién de datos de la Reserva Ei Cielo con los de
otros sitios es periinente, ya que en todos los casos las mediciones son instanténeas y,
presumiblemente, comparables {Tabla 3.86).

Considerando todas las especies y las dos épocas, la herbivoria fue de 5.96%,
valor relativamente bajo en comparaciéon con otfros sitios estudiados, principalmente
bosques tropicales de distintas partes del planeta (Tabla 3.6). En este analisis el autor
(Dirzo 1987) agrupa referencias de los sitios estudiados, donde se muestra un 4mbito de
8.8 a 12.5% de area foliar consumida, con un valor promedic de 9.26%, en su mayoria
por insectos. El valor correspondiente al sitio de estudio cae por debajo del ambito de los
sitios recopilados por Dirzo (1987). El valor promedio de area foliar consumida, al incluir
al BMM de Gémez Farias se reduce a B.8% (Tabla 3.6). Seria interesante analizar otro
sitio de bosque mesdfilo de montafia para verificar la consistencia del valor. En todo
caso, los valores encontrados muestran una afinidad mayor con los de sitios de zonas
templadas que con sitios tropicales (Coley y Barone 1996). Es posible que la posicidn
latitudinal extrema de este sitio sea determinante de los resultados encontrados.

Estos resultados, en el contexto de lo mencicnado por Coley y Barone {1996),
quedan por debajo del consumo foliar para especies tolerantes a la sombra, en los
bosques tropicales (11.1%), y de las especies pioneras en estos hosques (48%). Sin
embargo, nuevamente, se ubica cercano a los resultados obtenidos para los bosques
templados (7.1%).

3.6.1. Estacionalidad. La estacionalidad en la herbivoria fue muy marcada. El nivel de
dafio foliar fue tres veces mas alto en la estacién lluviosa que en la época seca. Esto
tiene semejanza con lo encontrado por Coley (1990), quien documentd 2.3 veces mas
herbivoria durante la estacién lluviosa que en la seca. Adicional a io anterior, Filip ef al.
(1995) encontraron variaciones que muestran mayor herbivoria en la etapa injcial de la

estacién lluviosa que al término de la misma, en Chamela, Jalisco.
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Tabla 3.6. Comparacién de los niveles de herbivoria en el follaje de arboles en bosques

tropicales de mundo y el presente estudio (tomada de Dirzo 1987).

Area foliar Herbivoros

Pais Consumida (%) responsables Referencias
Barro Colorado, Panama 12.5 insectos , Wint (1983)
Barro Colorado, Panama 8.6 Invertebrados Leigth y Smythe (1978)
El Verde, Puerto Rico 7.0 Invertebrados  Odum y Ruiz-Reyes (1970)
Nueva Guinea, Sur 9.0 insectos Wint (1983)
Nueva Guinea, Norte 12.0 Insectos Wint (1983)
Port Morsby, N. Guinea 6.8 Insectos Johnstone (1981)
Los Tuxtlas, Ver., Méx. 8.9 Insectos Dirzo (1987)
El Cielo Tamps., Méx. 6.0 Insectos Este estudio
Promedio 8.8

3.6.2. Formas de crecimiento. Las diferentes formas de crecimiento presentaron
también diferentes niveles de herbivoria. Las hierbas fueron las que sufrieron mas dafio
mas (7.7%), seguidas de los arbustos (7.0%), los arboles (5..2%) y las lianas (4.1%).
Puede especularse, con reserva, que ésta variacién, puede deberse entre otras cosas, a
la variacién en la presencia y concentracién de ciertos metabolitos secundarios (e.g.
alcaloides) en las diferentes formas bioldgicas de crecimiento (Levin 1976a). No
obstante, la tendencia detectada es incompatible con el hecho de que se ha registrado
mayor contenido de alcaloides entre plantas herbaceas, principalmente hierbas anuales
(Levin 1976a). Por otra parte, la presencia y concentracion de estos compuestos se
correlaciona en forma negativa con el efecto |atitudinal. Las especies templadas poseen
menor concentracién de alcaloides (28%) respecto a las tropicales (48%) (Levin 1976 a).
Probablemente, en la zona del presente estudio este efecto podria ser marcado debido a
la ubicacidn de este BMM. Ademas, en algunos bosques mesdfilos de Nueva Guinea la
abundancia y concentracion de alcaloides ha sido de las mas bajas reportadas (5.3%, de
57 especies analizadas} (Levin 1976a). En el BMIVI. El Cielo prevalece un contingente
mezclado de especies de origen nedrtico y neotropical. Considerando por familias
taxonémicas estas afinidades fitogeograficas han sido definidas para el BMM como
sigue: 52.5% de origen tropical, 22.0% tempiada, 18.5% cosmopolita y 7.0% de otro tipo

de distribucidén (H. Puig en prep.). Un estudic especifico de la presencia y
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concentracion de alcaloides en este sitic podria amojar luz respecto del patrén de
variacion en la herbivorfa con respecto a la forma de vida de la planta.

La variacidn en el nivel de la herbivoria, sin embargo, puede ohedecer a
diferentes razones préximas de defensa fisica y quimica. La dureza de las hojas y el alto
contenido de fibra proveen de soporte estructural a la hoja v ha sido demostrada su
capacidad como defensa antiherbivoro (Feeny 1970, Coley 1983, 1987, Bazzaz y Pickett
1980, Raupp 1985, Coley y Aide 1991). Los atributos defensivos fisicos estudiados de
las 46 especies del BMM, sugieren que la dureza se incrementa significativamente con la
época del afio. Esto es similar a lo registrado para algunos bosques templados y
tropicales de Costa Rica (Coley y Aide 1991), para la selva de la estacion Barro
Colorado, Panama (Coley 1983, 1990), para la selva de Los Tuxtlas, México (Dirzo 1984)
y para el bosque tropical caducifolio de Chamela, Jalisco (Filip ef al 1995). La relacion |
entre la dureza foliar y la herbivoria acusé una tendencia negativa, por lo que se puede
especular que la dureza en las hojas en este sitio actGa como un mecanismo
antiherbivoro efectivo para la comunidad vegetal en el bosque mesdfilo. Este atributo
foliar ha sido considerado por varios autores como la defensa mas efectiva de las
plantas (Feeny 1970, Coley 1983, Raupp 1985, Langenheim &f al. 1986). Esta evidencia
es consistente con los resultados obtenidos en esta investigacién.

La respuesta a la interrogante de si es la dureza foliar es un factor determinante
de defensa en las especies estudiadas es compleja, ya que diversos factores actdan en
forma simulianea. Asi, cuando las hojas son mas duras {en |la época seca),
necesariamente es cuando también ha ocumido una baja en la concentracién de
nutrientes, que hacen que disminuya la calidad del follaje a los herbivoros (Feeny 1976).
Asimismo, existe una correlacion entre las hojas duras y el bajo contenido de agua foliar
(Cherret 1968) y la alta concentracién de taninos {(Feeny 1970). En la medida en que Ia
dureza y el contenido de agua foliar reflejan una habilidad defensiva y/o baja calidad
nutricional del follaje, es de esperarse que estos factores sean determinantes de la
variacién en la herbivoria, tal como se encontrd en el presente estudio.

Aungue se ha considerado en algunos casos que la pubescencia foliar actia
como disuasivo de los herbivoros (Levin 1976b), en el presente estudio la pubescencia
estuvo correlacionada con los niveles de dafio foliar. Esto, si bien es sorprendente,
coincide con lo encontrado en 45 especies estudiadas en el bosque tropical de Barro

Colorado, Panamé (Coley 1983). En ese estudio, la autora menciona que el efecto
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positivo de la pubescencia sobre |la herbivoria, no se debe al efecto per se, sino mas
bien, a que las especies que presentan mayor pubescencia (pioneras), son también las
que presentan mayor contenido de agua y nitrégeno foliar, y por lo tanto también
despliegan el mayor nivel de consumo foliar {Coley 1983). También es similar a lo que
mencionan Filip et al. (1995) para especies tropicales de la estacion bioldgica de
Chamela, Jalisco. Dado que los herbivoros mas importantes de El Cielo son los insectos,
resultaria de interés investigar los mecanismos proximos que determinan que la densidad
de la pubescencia se correlaciona positivamente con la herbivoria. Un experimento de
remocién de la pubescencia permitiria definir, en principio, si es ia pubescencia la gue
determina la variacidén en la herbivoria.

El contenido de agua foliar vari¢ significativamente entre especies y épocas. Si
bien el valor promedio de agua se ubica por abajo del obtenido para algunas especies
deciduas tropicales de Chamela, Jalisco (Filip ef al. 1995), se encontrd una correlacion
positiva y significativa entre el contenido de agua foliar y los niveles de darfio. La
marcada estacionalidad del sitio estudiado imprime caracteristicas especiales al follaje
que repercuten en el ataque de los herbivoros (principalmente insectos) (Wolda 1978).
En este bosque mesdiilo, el mayor contenido de agua foliar en la época de lluvias se
correlaciond con el incremento en el consumo de follaje, asl como también con los
mayores niveles de incidencia de dafio causado por la asociacion insecto-patégeno. Un
factor importante que determina los niveles de variacién en la herbivoria podria ser el
tercer nivel trofico, los enemigos naturales, que inciden sobre los herbivoros (Dirzo vy.
Dominguez 1995, Coley y Barone 1998). Seria de gran interés determinar en qué medida
la estacionalidad del sitic de estudio esta correlacionada con alguna variacién estacional
en la abundancia de enemigos naturales (depredadores y parasitoides), y cdmo esto, por
si mismo o en conjuncién con los otros atributos investigados determinan la variacién
estacional en ta herbivoria.

Los patrenes emergenies de herbivorismo detectados en el bosque meséfilo a
nivel de la comunidad vegetal, son similares a los conocidos en otros ecosistemas. Por
una parte se encontraron variaciones temporales que ligan al contenido nutrimental y de
defensa de las plantas con el nivel de variacidn en el ataque por herbivoros. Por otra
parte, en el presente estudio se encontré evidencia de una gran variacion interespecifica

en la que, uno de los factores mas fuertemente ligados con el ataque de herbivoros es la
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historia de vida de la planta y el sitio en el cual crecen y se adaptan, y como esto se
relaciona con la presencia y abundancia de recursos.

Finaimente, la apariencia y la herbivoria solo estuvieron correlacionadas
significativamente para las especies de rapido crecimiento, en los sitios de perturbacion
natural (claros) con alta disponibilidad de recursos. Esto es consistente, al menos para
estas especies, con lo postulado por Feeny (1976), donde menciona que las especies
con mayor densidad o apariencia estaran ligadas a los mayores niveles de consumo
foliar. Esto puede tener implicaciones desde el punto de vista que los espacios de
regeneracion (claros del bosque mesodfilo), son aprovechados por las especies
demandantes de luz (helidfilas), v su abundancia estd en funcién directa de la
disponibilidad luminica y de recursos (e.g. agua, nutrientes). Emperoi futuros estudios,
dirigidos a la dindamica y variacién espacial de claros en relacién a la herbivoria y la
defensa quimica, pueden aportar resultados adicionales.

La asociacidon mostrada entre la apariencia vegetal (valor de importancia), y sus
insectos (herbivoros) asociados fue analizada en este sitio, desde la perspectiva de su
nivel de especializacién (Sanchez-Ramos of al. 1999). En este sentido, los autores
encontraron que el 37.0% de las especies de insectos generalistas y sdlo 2.0% de
especificos estuvieron asociados a las especies pioneras o de rapido crecimiento. En
tanto que, los insectos herbivoros especificos estuvieron mayomente asociados a las
especies tolerantes de lento crecimiento (52.0%) y sélo 9.0% de ellos fueron generalistas
para estas especies.

Tal variacion y los factores comelativos encontrados ofrecen un marco de
referencia propicio para poner a prueba hipdtesis ecoldgico-evolutivas que expliquen a
nivel Gltimo, las relaciones préximas (cf Dirzo 1984b) descritas en este capitulo, Tales

hipétesis se exploran en el siguiente capitulo,
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Apéndice 3.1. Niveles de dano foliar en especies representativas del bosque mesdfilo
de-montafa de Gomez Farias, Tamps.

Forma Herbivaria/época (%) Promedio

Especie Familia biologica Lluviosa Seca general (%) D.E.
Eugenia acapulcensis Myrtaceae a 715 1.59 4.37 2.78
Eugenia capuli Myrtaceae E 7.88 2.43 516 273
Quercus germana Fagaceae A 10.04 3.03 6.54 3.51
Quercus xalapensis Fagaceas A 7.33 1.98 4.66 2.68
Quercus sartorii Fagaceae A 12.16 4.07 8.12 4,05
Perymenium ovalifolium  Asteraceae a 10.94 3.44 7.19 3.75
Senecio fanicaulis Asteraceae a 17.27 7.34 12.31 4.97
Exostema rmexicana Rubiaceae A 8.28 1.48 3.88 2.40
Rhandia laetevirens Rubiaceae A 8.31 2.75 5.53 2.78
Psychotria papantlensis Rubiaceae a 17.28 7.30 12.29 4.99
Meliosma alba Sabiaceae A 8.97 2.75 5.86 311
Mefiosra oaxacana Sahiaceae A 6.40 1.60 4.00 2.40
Desmodium sp. Fabaceae A 5.61 1.53 3.57 2.04
Cercis canadensis Fabaceae A 12.65 4.93 8.79 3.86
Cestrum oblongifolium Solanaceae A 9.38 2.96 6.17 3.21
Colubrina elliptica Rhamnaceae a 7.55 205 4.80 2.75
Rhamnus caroliniana Rhamnaceae A 5.69 2.85 577 2.92
Erybotrya japonica Rosaceae A 5.85 1.45 3.55 210
Clethra pringlei - Clethraceae A 1.72 2.35 5.04 2.69
Liguidambar styraciflua Hamamelidaceae A 11.77 417 7.97 3.80
Acer skufchif Aceraceae A 11.53 4.38 7.96 3.58
Pavonia spinifex Malvaceae h 17.30 7.26 12.28 5.02
Sapindus saponaria Sapindaceae A 7.40 1.92 4.66 2.74
Fodocarpus reichei Podocarpaceae A 4.79 1.23 3.0 1.78
Trichifa havanensis Melliaceae A 4.79 1.23 3.01 1.78
Ternstroemia sylvatica Theaceae A 5.99 1.53 3.76 2.23
Magnolia tamaulipana Magnoliaceae A 4.46 0.85 2,71 1.76
Turpinia occidentalis Staphylleaceae A 7.46 2.45 4.96 2.51
Bernardia inferrupta Euphorbiaceas a 7.21 2.08 4.65 2.57
Cnidosculus muitilobus Euphorbiaceze a 8.94 3.00 5.97 2.97
Smifax bonanox Liliaceae l 432 0.94 2.63 1.69
Smilax mollis Liliaceae f B.14 2,94 5.54 2.60
Comus excelsa Cornaceae A 7.54 2.23 4.89 2.66
Rapanea myricoides Myrcinaceae A 8.52 2.86 5.69 2.83
Berberis hartwegii Berberidaceae A 11.51 4,22 1.87 3.65
Bocconia frutescens Papaveraceae a 10.58 3.56 7.06 3.50
Dyospirus riojae Ebenaceae A 7.47 2.14 4.81 2.67
Dendropanax arboreus Araliaceae A 5.86 1.58 3.72 214
Bomarea hirteffa Amarillydaceae h 11.77 412 . 7.95 3.83
Salvia sp. Lamiaceae h 8.42 2.80 5.61 2.81
Phytolacca icosandra Phytolaccaceae h 10.47 3.62 7.05 3.43
Gibasis pellucida Commelinaceae h 11.42 3.84 7.63 3.79
Wimmeria concolor Celastraceae A 6.22 1.84 4.03 219
Urera caracasana Urticaceae h 8.82 3.00 5.91 2.91
Filea pubescens Urticaceae h 11.34 3.80 7.57 3.77
Hoffrmania sirygillosa Rubiaceae h 11.33 3.77 7.55 3.78

Promedio +d.e.= 8.92+318 2.92+1.55 5.95 4.24

A= arbol, a=arbusto, 1= liana y h= hierba.
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Apendice 3.2, Atributos foliares promedio (%) de las especies estudiadas,

considerando las época del afio en el BMM de Gémez Farias, Tamps.

Especies

Forma
biolégica Lluviosa Seca

Dureza (g/cm?)

Pubesc.{no./mm?
Lluviosa Seca

Eugenia acapuicensis
Eugenia capuli
Quercus germana
Quercus xafapensis
Quercus sartorii
Perymenium ovalifolium
Senecio lanicaulis
Exostema mexicana
Rhandia laetevirens
Psychoiria papantlensis
Meliosma alba
Meliosma oaxacana
Desmodium sp.
Cercis canadensis
Cesirum oblongifolium
Colubrina elfiptica
Rhamnus caroliniana
Erybotrya japonica
Clethra pringfei
Liguidambar styracifiua
Acer skutchii
Pavonia spinifex
Sapindus saponaria
Podocarpus refchel
Trichifa havanensis
Ternsiroemia sylivatica
Magnolia tamaulipana
Turpinia occidentalis
Bernardia interrupta
Cnidosculus multilobus
Smifax bonanox
Smifax moflis
Cornus excelsa
Rapanea myricoides
Berberis hartwegii
Bocconia frutescens
Dyospirus riojae
Dendropanax arboreus
Bomarea hirtella
Salvia sp.
Phytolacea icosandra
Gibasis pellucida
Wimmeria concolor
Urera caracasana
Pilea pubescens
Hoffmania strygifiosa
Promedio + d.e.=

a

oSS T rPToTTPrroe P rr——o0ofPrrPrrrrPrPFPIIrPrr>>rPrrroe>Trrrrrrrel;Plaoolll>o

4.5
5.6
3.7
42
5.1
4.3
3.1
5.9
§.2
1.4
9.3
6.4
7.6
3.3
41
53
5.0
52
11.7
3.0
3.1
2.4
4.9
11.86
8.1
5.2
6.3
4.9
4.9
2.9
4.1
4.1
3.5
3.7
3.4
2.7
54
4.0
2.3
1.9
3.0
2.4
5.1
2.5
2.5
29

46+22 75+3.9 29.1+£65.9 14.1 + 30.5 36.2+11.1

6.5
8.1
14.9
13.6
13.6
6.2
3.8
8.3
8.8
3.6
13.6
15.9

12.7 -

4.1
5.3
7.9
10.9
11.4
15.7
3.9
4.0
3.4
7.8
15.4
8.8
8.3
8.6
7.8
8.0
3.4
6.8
6.8
7.8
2.9
3.9
3.5
7.6
6.8

3.2

3.4

39

3.8
7.3
3.5
3.8
3.9

0.0
0.0
14.4
3.6
14.4
18.7
379.0
0.0
5.0
16.1
8.6
43
13.0
16.1
15.4
22.0
207
19.1
5.8
16.6
40.8
19.4
11.3
0.0

0.9
7.0
0.0
13.4
34.5
265.7
0.0
16.8
15.1
14.1
13.4
64.5
12.5
0.0
26.6
13.4
278
37.3
0.0
57.8
34.8
21.1

0.0
0.0
3.8
0.0
3.8
12.2
164.4
0.0
0.0
7.9
4.6
Q.0
7.0
8.0
6.0
13.2
8.4
7.0
4.3
10.4
25.7
13.2
0.0
0.0
0.0
3.6
0.0
2.1
16.1
137.5
0.0
10.6
10.8
8.6
10.1
27.1
5.8
0.0
12.0
11.3
15.8
13.5
0.0
28.6
15.8
12.5

Agua (%)
Lluviosa Seca

22.3 12.9
244 16.4
374 15.5
37.5 20.7
38.1 18.3
43.1 29.4
58.4 28.7
29.8 17.6
39.0 16.4
44 .8 24.0
22.4 16.2
349 191

25.3 18.8
51.9 31.9
427 377
26.0 18.5
44.8 19.5
353 21.9
34.4 26.5
45.3 37.5
50.7 35.4
41.4 26.3
21.4 17.1

33.3 3t
23.5 17.3
16.5 11.4
48.8 26.1

10.8 5.5

32.5 18.8
411 25.0
19.6 11.1

223 12.1

39.4 26,7
36.3 31.9
47.0 43.5
559 34.8
29.2 24.8
36.6 29.1

40,3 30.0
41.3 186.5
44 4 43.0
31.8 15.5
27.8 16.2
37.8 3.9
38.5 14.7
61.6 37.4

23.5+9.0

A= arbol, a=arbusto, I= liana y h= hierba.
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CAPITULO IV

TASAS DE HERBIVORIA Y
CA-RACTERiSTECAS FOLIARES:
EVALUA'CIéN DE LA HIPOTESIS DE LA
DISPONIBILIDAD DE RECURSOS CON
ESPECIES SELECTAS DEL BOSQUE

MESOFILO




CAPITULO IV

TASAS DE HERBIVORIA Y CARACTERISTICAS FOLIARES:
EVALUACION DE LA HIPOTESIS DE LA DISPONIBILIDAD DE
RECURSOS CON ESPECIES SELECTAS DEL
BOSQUE MESOFILO

4.1, INTRODUCCION
4.1.2. Variacion de la herbivoria. La herbivoria a nivel comunitario es un fenémeno
que se ha estudiado en varios ecosistemas en las dos Ultimas décadas (Janzen 1981,
Coley 1983, Crawley 1983, Dirzo 1984, Lowman 1984, 1995, Nufez-Farfan y Dirzo
1985, Damman 1983, Dirzo y Dominguez 1995, Wold y Marquis 1997). Se considera
q'ue Ia. variacion que ocurre en la herbivoria entre las especies vegetales de una
comunidad natural, se relaciona directamente -en la diferenciacién de su historia de vida y
sus habitats caracteristicos dentro de esta comunidad. Es precisamente esta
diferenciacion de habitats donde existen variaciones importantes en la asignacién de
recursos (Juz, agua y nutrientes principalmente). Esta variacion ha sido explicada por la
“teoria de [a disponibilidad de recursos”, propuesta por Coley ef al, (1985), 1a cual propone
que las plantas despliegan tasas de crecimiento distintas dependientes del ambiente.
Agqueflas plantas que crecen en sitios pobres en recursos (con pocos nutrientes minerales
o luz) tienen un crecimiento lento e invierten mas recursos en la defensa, particularments
en aquellas defensas inméviles, como paredes celulares gruesas, ceras y taninos (e.g.
especies tolerantes). Las plantas que crecen en sitios ricos en recursos despliegan un
~ crecimiento muy rapido e invierten menos recursos en defensa, y tienen defensas méviles
de bajo costo metabdlico, tales como alcaloides y terpenoides (e.g. especies pioneras). La
inversion diferencial de recursos en la defensa se correlacionaria, tedricamente, con el
hecho de que las especies lentas tienen una menor capacidad de recuperarse del ataque
por herbivoros, mientras que las rapidas, con mayor recambio foliar por ejemplo, podrian
recuperarse mejor y no requeriran mayor inversion en la defensa.

Como ejemplos que apoya esta teoria, se encuentran los trabajos realizados por
Coley (1980, 1983) en Barro Colorado, Panamé, donde la autora utiizd dos grupos de
plantas con distinta historia de vida (pioneras y tolerantes), las cuales se muestrearon
tanto en claros de vegetacion como en areas sombreadas, analizando la herbivoria y

diversas propiedades fisico-quimicas de las hojas. La autora encontrd que las tasas
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de herbivoria varian considerablemente, siendo mayor en las especies pioneras de
rapido crecimiento que en fas persistentes o tolerantes de crecimiento lento. En general,
las especies pioneras presentaron menor dureza foliar, mayor pubescencia foliar, alta
concentracion de nitrégeno, alte contenide de agua, asi como bajos contenidos de fibray
también baja concentracion de compuestos fendlicos. La autora concluyé que la calidad
del habitat que define el crecimiento de las plantas es la mayor influencia para [a
diferenciacion en el nivel de la herbivoria, seguido por la evolucion y el tipo y cantidad de
defensas anti-herbivoro (Coley et al. 1985).

A la luz de la teoria de la disponibilidad de recursos, y con la finalidad de
ponerla a prueba en un ecosistema de bosgue meséiilo de montaida (BMM), el cual
incluye caracteristicas de habitats conftrastanies y gque despliegan tasas de
crecimiento contrastantes, el presente estudio fue llevado a cabo para cuantificar los
niveles de herbivoria en un conjunto de especies representativas del bosque mesofilo
de Goémez Farias, Tamps. La evaiuacidn de la hipotesis parte del supuesto de que las
especies con historia de vida pioneras o demandantes de luz y las especies
tolerantes a la sombra despliegan tasas de crecimiento rapido y lento,
respectivamente, como resuitado de sus adaptaciones para vivir en ambientes de alta
y baja disponibilidad de luz (claros naturales y bosque maduro, respectivamente). En
funcién de ello, es posible que los dos tipos de plantas presentardn diferencias en
algunas de sus caracteristicas fisicas y quimicas foliares asociadas a la defensa, y
esto a su vez estara correlacionado con el nivel de herbivoria, La prediccion légica, es
que las plantas pioneras de rapido crecimiento tendran niveles de herbivoria mayor
gue las especies tolerantes a la sombra, de cfecimiento lento.

Con la finalidad de probar y validar la teoria de disponibilidad de recursos el
presenie capitulo pretende responder a las siguientes interrogantes: i) ¢existen
variaciones en la herbivoria entre especies de historia de vida distinta? i) ¢es
constante tal variacion en las diferentes épocas del afo? y iii) ;esas variaciones se
encueniran asociadas a cambios en el contenido de agua foliar y a caracteristicas

potencialmente defensivas como la dureza y la pubescencia foliar?

4.2, EL SITIO DE ESTUDIO

El BMM de la regién de Gémez Farias, se ubica en la porcidon sudoeste del estado de
Tamaulipas, México, dentro de un magcizo montaficso en lo que corresponde a la
zona nucleo No. 1 de la "Reserva de 1a Biosfera El Cielo” (RBC) en la Sierra Madre
Oriental, entre los 22° 55’ 30" y 23° 25" 50" N, y los 99° 05°50" y 99° 26’ 30" W. La
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altitud promedio del sitio es de 1,130 m, en la localidad conocida como Rancho del
Cielo. '

El BMM registra una temperatura promedio anual de 19.4°C con precipitacion
entre 2,000 y 2,500 mm, asi como la presencia constante de nubes durante todo el
ano, y 21.2°C de temperatura promedio. La precipitaciéon promedio para el periodo del
presente estudio (1994-1996) fue de 2,042 mm. De acuerdo con la clasificacion de
Képpen (modificada por Garcia 1981) el clima es templado humedo (Cfa). Los suelos
son basicamente litosoles y rendzinas. La topografia es carstica, presentando
hundimientos de varios metros de diametro, lo que origina una gran variedad de
microhabitats para la zona (Sanchez-Ramos 1994).

Los elementos floristicos que caracterizan al BMM han sido descrifos
anteriormente por Puig ef al. (1987) (mayor detaile en el Cap. Il). Este bosque se
compone basicamente de cuatro subestratos, que se intsgran por elementos de
bosques mixtos de encino, representados primordiaimente en el nivel arbdreo (de 12
a 25 m de altura) por Acer skutchii, Cercis canadensis var. mexicana, Clethra pringlei,
Liguidambar styracifiua, Magno!fa tamaulipana, Podocarpus reichei, Quercus sartorni y
Quercus germana, entre otros. Existen otros elementos arbéreos que no son de gran
dominancia, sin embargo, su importancia radica en que poseen una distribucién
restringida para México, tales como: Carya ovata var. mexicana, Fagus mexicana,
Abies vejan, A. religiosa, Juglans mollis y Taxus globosa, principaimente. El segundo
estrato (de 6 a 12 m de altura) lo representan Meliosma oaxacana, Turpinia
occidentalis, entre otros y el tercer astrato (< 6 m) presenta especies como Eugenia
capuli y Temnstroemia sylvatica. El estrato herbaceo es muy denso y contiene una
considerable variedad de trepadoras.

Los habitats representativos dentro del BMM de Gdémez Farias, Tamaulipas
son el bosque maduro y claros de regeneracion natural (producto de ia caida de
arboles sobremaduros) con las especies dominantes en estos (pioneras vy
persistentes), asi como |a diferenciacidon de las caracteristicas fisico-ecoldgicas que
han sido descritas en el Cap. Il

La fauna presente en este ecosistema se considera mixta, por su origen
neartico y neotropical, destacando la presencia de felinos como Felfis onca, Felis
yagouaroundi, Felis concolor y Felis weidii. Canidos como Canis lafrans, arsidos
como Ursus americanus (en su distribucion mas surefia). Ademas de Mustela frenata,
Mephitis macroura, Procyon lotor, Didelphis marsupialis, Nasua nasua, Odocoileus

virginianus, Mazama americana, Tayassu tafacu (Sosa 1987).
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4,3, METODOLOGIA

4.3.1. Los sitios seleccionados. Se eligieron al azar diez sitios de regeneracion
natural {claros), producto de la caida de arboles por efecto del viento, o bien, arboles
sobremaduros cuya edad de apertura y especie causante del claro eran identificables
(Arriaga 1987). En un claro en regeneracidn es posible enconirar especies
colonizadoras que inmigran al claro, junto con las especies tipicas del sotobosque
maduro gue existian en el momento de generacion del claro. De esta forma, la
comparacion interespecifica se puede hacer bajo condiciones similares, que no
covarian con las caracteristicas de las especies a contrastar. Por otra parte, con &l fin
de evitar utilizar un solo sitio que pudiera ser anémalo, y debido a la necesidad de
estudiar varios individuos de cada especie de interés, se utilizaron varios cfaros de
regeneracion natural.

Dentro de cada unc de estos sitios, se localizaron y ubicaron las especies a
estudiar, La altitud de los sitios oscild entre los 1,200 y los 1,235 m, dentro y en las
inmediaciones de la localidad conocida como “Rancho del Cielo”.

4.3.2. Las especies seleccionadas. Estas fueron elegidas con base en su valor de
importancia (V1), obtenido mediante un analisis floristico-estructural. Este se basd en
el estudic de 20 sitios slegidos aleatoriaments, en los cuales se calculd el VI de las
especies y se eligid un juego de seis especies representativas (ires pioneras o
demandantes de luz y ires tolerantes a [a sombra) del BMM (ver Cap. W).
Colectivamente, estas seis especies agrupan el 40% del V| total registrado en el
estudio floristico. Dado que en dicho estudio se detectaron 51 especies de plantas en
total, y el valor de importancia (VI) promedio por especie es de 5.85%, es evidente
que este grupo de especies elegidas es representativo de la vegetacion local {Tabla
4.1). |

4.3.3. Tasas de herbivoria. A diez individuos de cada especie elegidos al azar de
entre los diez sitios, se les marcaron aleatoriamente 20 hojas cuyas caracteristicas
fueran : i) de reciente emergencia (jovenes), y i} sin dafo por herbivoros. Para cada
especie se utilizé un individuo de cada uno de los diez sitios. Este censo se llevo a
cabo en tres ocasiones, utilizando hojas permanentes. Es decir, se analizaron 20
hojas x 10 individuos x 6 especies x 3 tasas; n = 3,600 mediciones. Cada hoja fue
marcada individualmente en cada planta, utilizando anillos plasticos permanentes de
colores, donde cada color otorgé una identidad numérica a cada hoja (1 - 20). Cada
individuo fue marcado con etiquetas de aluminio con los siguientes datos: especie,

numero de sitio y numero de planta. Cada lectura fue acumulada en una base de
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datos. La medicion del didmetro al inicio del estudio, y una medicidon subsecuente

confirma gue los dos grupos difieren marcadamente en sus tasas de crecimiento.

Tabla 4.1. Especies seleccionadas dentro dei BMM, Gémez Farias, Tamaulipas para
el estudio de herbivoria

Historia de Valor de

Especie Familia vida / crecimiento importancia (%)
Quercus germana Fagaceae Tolerante / lento 27.0
(Cham. et Schlecht.)
Clethra pringlei (S. Wats.) Clethraceae Tolerante / lento 171
Podocarpus reichei Podocarpaceae Tolerante / lento 11.2
(Bucholz et Gray)
Liquidambar styraciffua (L.) Hammamelidaceae Pionera/ rapido 20.6
Cercis canadensis (L.) Fabaceae Pionera / rapido 10.7
Perymenium ovalifolium Asteraceae Pionera/ rapido 14.11
(A. Gray) B. T.

Se decidio considerar a las hojas perdidas como totalmente consumidas
debido & que la mayoria de las hojas perdidas acurrieran durante el periodo julio-
agosto de 1996, meses en los cuales la dehiscencia foliar no ocurre y la herbivoria es
mas intensa.

Para cuantificar la tasa de herbivoria (TH) se midié el area foliar consumida de
cada una de las hojas marcadas en las diferentes fechas de medicién. Para ello se
utilizé una gradilla plastica cuadriculada (cada cuadro fue de 5 x 5§ mm, area = 0.25
cm?), considerandose el area foliar ocupada por el nimero de cuadros y las areas
foliares consumidas (en algunos casos fue necesario la restitucion visual, utilizando
una extrapolacion de los margenes foliares con hojas del mismo tamaro y especie)
Esto se basd en la metodologia utilizada por Coley (1983), Dirzo (1987), Emest
(1989) y Farnsworth y Ellison (1991).

Para calcular la tasa de herbivoria (TH) fue utilizada la siguiente formula:

TH = [ AFDf x 100/ AFDI ]
t.

Donde, AFDJ corresponde al 4rea foliar dafiada al inicio, AFDf es el area foliar

danada al final y f es el nimero de dias transcurridos entre el registro inicial y el final.
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Las mediciones fueron programadas dependiendo de las épocas del ario
{(lluviosa y seca) cuya duracion fue definida con anterioridad (ver Caps. Il y ill). Se
programaron cinco fechas de lectura (medicion de la herbivoria), para asi disponer de
tres tasas de herbivoria, dos para la época lluviosa (la de mayor duracion} y una para
la seca (Tabla 4.2), Para realizar las mediciones de |a época seca fueron marcadas
nuevamente hojas de cada especie pertenecientes a ésta época. La emergencia de
las nuevas hojas sufrid un retraso.en el tiempo, probablemente por las condiciones de

sequia y bajas temperaturas que prevalecieron durante 19986.

Tabla 4.2, Periodos de lecturas, dias acumulados, épocas y numero de tasa para

evaluacion de |la herbivoria especies selectas del bosque mesdfilo.

Lectura Fecha Dias acumulados Epoca No. de tasa
Primera 24 mayo 1995 0 lluvicsa . -
Segunda 23 julio 1995 68 fluviosa |
Tercera 9 octubre 1995 146 luviosa il
Cuarta 16 febrero 1996 0 seca . )
Quinta 2 mayo 1996 75 seca )

4.3.4. Anélisis estadistico para medicién de tasas, Los resultados fueron
analizados por épocas, por especies y por historia de vida {pioneras y tolerantes).
Todos los datos del consumo foliar (porcentajes) fueron transformados en arcoseno
para que cumplieran con los supuestos de normalidad y homoscedasticidad. Se
aplicd la prueba de homogeneidad de varianzas de Levene, para comprobar la
normaiidad de los resultados, anterior a la realizacion de cada analisis.

Se realizé, en primer término un analisis de varianza anidado (ANDEVA),
considerando la anidacion de las hojas sobre los individuos (arboles) estudiados.
Posteriormente, se efectud un ANDEVA de tres vias, considerando a las especies,
los sitios y la estacion analizada como variables independientes, y a |a tasas de
herbivoria como dependiente. Una efecto se considerd con significancia estadistica
cuando tuvo asociada una probabilidad P< 0.05.

4.3,6. Tasas de crecimiento. Todos los individuos {n = 60) utilizados para el anélisis
de la herbivoria fueron medidos en su altura (m) y didmetro (cm) en el periodo -
comprendido de mayo de 1995 a mayo de1997. Las plantas al inicio dei estudio se

encontraban entre 0.3 y 2.8 m de altura. Los diametros se registraron entre 0.5y 2.5

cm. Se comparé ei diametro y la altura entre plantas pioneras y tolerantes con una
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prueba de f para cada parametro.
4.3.6. Caracteristicas fisicas del follaje. Se registraron tres atributos foliares de
defensa antiherbivoro (sensu Coley 1983). dureza, pubescencia y contenide de agua
para cada especie. Se cuantificod su variacion por especie y por estacion. Estos
analisis de los atributos son similares a los presentados en el Cap. Ill; sin embargo,
en este capitulo se llevaron a cabo con un mayor tamafo de muestra y en las tres
estaciones establecidas (inicio de lluvias, final de lluvias y secas). '

De cada una de [as seis especies seleccionadas, se eligieron al azar 20 hajas
provenientes de los mismos individuos analizados para la herbivoria. A las hojas
seleccionadas se les hizo un seguimiento de la herbivoria de cada época, con la
finalidad de efectuar una correlacidon entre la herbivoria con la dureza foliar, la
pubescencia foliar y el contenido de agua. La muestra, para cada parametro, quedoé
representada como sigue: 20 hojas x 6 especies x 3 épocas; n = 360 hojas.

4.3.6.1. Dureza Foliar. Para estas mediciones se utilizé un penetrometro foliar -
(Pocket penetrometer) que, colocado a un adaptador de dos tapas era utilizado para
tensionar la hoja, evitando tocar las nervaduras cenirales y laterales de las hojas
(Dirzo 1987). La dureza fue medida como el peso necesario para penetrar |a [dmina
foliar {(g), similar al procedimiento descrito por Fenny (1970). Se compard la dureza
respecto a la edad de la hoja, la especie, la historia de vida de la planta, la época del
ano y su correlacion con las tasas de herbivoria.

4.3.6.2. Pubescencia Foliar. De cada hoja se considerd una muestra de 5 mm?
de lamina foliar, contabilizando la densidad de pubescencia (tricomas mm™) para
cada especie. Esto se efectuo utilizando un microscopio esteroscopico, una aguja
bacterioldgica, un contador manual y un aislador (un cuadro de 5 mm?, que solo
permitia [a observacidon de esta area, respecto al resto de la hoja).

4.3.8.3, Contenido de Agua Foliar. Las muestras foliares obtenidas fueron
pesadas en peso fresco, utilizando una balanza analitica, El secado del follaje se
llevo a cabo en una estufa de conveccidn forzada a 20°C por un periodo de 30 min.
Con la diferenciacién de peso fresco / peso seco fue obtenido el contenido de agua
de cada especie (%) considerando la especie y la época, basédndose en la siguiente
férmula (Filip et al. 1995):

Contenido de agua foliar (%) = peso fresco - peso seca x 100

peso saturado - peso seco
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4.3.7. Anélisis estadisticos de las caracteristicas foliares. Los resultados fueron
analizados utilizando, en principio, un analisis de varianza multivariado (ANDEVAM)
considerando los tres atributos foliares (dureza, pubescencia y agua) coma variables
dependientes, y a las especies y las épocas, como independientes. Adicionalmente,
de ser significativo el ANDEVAM, los resultados de cada parédmetro foliar fueron
analizados con un analisis de varianza (ANDEVA) de dos vias para comparar el
efecto de las especies y las épocas sobre cada atributo. Los datos de porcentajes
(%) fueron transformados a arcoseno, con la finalidad de cumplir con los supuestos
de normalidad y homocedasticidad. Para efectuar el analisis de la pubescencia se
efectud transformacién a fog natural (Bliss 1970). In (1000 x densidad de pubescencia
+ 1). Para todos los casos de atributos fisicos de las hojas, los resultados se
- presentan con los datos en su escala original. Siempre que el caso lo requiera, los
datos se presentan como el promedio (x 1 E.E. 6 + 1 D.E.). Con la finalidad de
establecer posibles correlaciones entre cada parametro foliar y la herbivoria, se

llevaron a cabo tres regresiones lineales para cada estacion.

'4.4. RESULTADOS

4.4.1. Las tasas de herbivoria por historia de vida y estacidon. LLa diferencia entre
el dafo que observaron los individuos de las diferentes especies fue altamente
significativo (ANDEVA anidado) con Fsame= 270.3; P< 0.001. Sin embargo, no se
detectd heterogeneidad estadistica significativa en el dafio entre hojas (Fi1a, 3480=
0.68; P=0.9986).

La variacién en la magnitud de la herbivoria entre |las historias de vida con la
tasa de crecimiento (ANDEVA de dos vias) fue altamente significativa (F1, ases=
2975.7; P< 0.001), asi como también la variacidn entre |as estaciones (F: asss=
2079.7; P< 0.001) y la interaccion de la historia de vida con la estacion {F, sse=
139.3; P< 0.001).

En las seis especies estudiadas se observa un claro patrdn de variacion
temporal en el sentido de que la herbivoria es mayor en el inicio de la época de
lluvias, intermedia hacia el final de la misma época y minima en la época de sequia
(Fig. 4.1). En general, este patrdn es mas marcado entre las especies de rapido
crecimiento que en las lentas. Finalmente, la época seca mostrd una reduccién
considerable respecto al inicio de la época lluviosa. Para ia pionera L. styraciflua esta
reduccién fue cinco veces mas pequefa (0.13% diario), para otra pionera (C.

canadensis) fue 3.4 veces menor (0.13%). Para el resto de las especies (P.

98



ovalifolium, P. reichei y Q. germana) dicha reduccion se manifesté en dos veces con
0.17%, 0.09% y 0.1%, respectivamente (Fig. 4.1).

Los resultados de un ANDEVA de fres vias, considerando las especies, los
sitios y las estaciones como variables independientes y |as tasas de herbivoria como
variable dependiente, mostraron significancia estadistica entre especies con s, 340=
926.0; P< 0.001, entre sitios con Fg, 3426= 3.0; P= 0.0015 y entre estaciones Fz o=
3070.6.0; P< 0.001. Las interacciones entre las tres variables fueron significativas al
considerar especie por sitio (Fas, 3a20= 4.3, P< 0.001), especie por estacion (Fig, 340=
245.6; P< 0.001), sitio por estacion (Fig, 3az0= 8.8; P< 0.001) y especie por sitio. por
estacion (Feo, 3420= 4.4; P< 0.001). Al aplicar ia prueba de Tukey las especies
asociadas en las estaciones tuvieron alta significancia (P< 0.0001}, lo mismo sucedio

con los sitios evaluados en las tres estaciones (P< 0.0001).

0.7 7
0.6 O Inicio lluviosa |
= | Especies de répido crecimiento _ 1 Einal lluviosa
= 0s { = Saca
é —
B
-g 0.4 +
:E . .
503+ Especies de crecimiente lento
ik}
-
m 0.2+
®orl
.1 1 T,
P. avalifolium C. canadensts L. styraciflna C. pringlei Q. germana P. reichei

Especies

Figura 4.1. Tasas de herbivoria (% AFC dia™) en tres épocas de muestreo de las seis

especies estudiadas del BMM. Los valores se expresan en promedio (x 1 E.E.).

La tasa promedio general de consumo (% de area foliar consumida dia™) en el
BMM registrada para las seis especies estudiadas fue de 0.21 + 0.15% dia™. Sin
embargo, las tasas de herbivoria evaluadas fueron muy contrastantes entre los dos
grupos de plantas (Fig. 4.1). Las especies de rapido crecimiento mostraron en global
un promedio de herbivoria de 0.27 £ 0.16% dia™, mientras que las especies lentas
fueron consumidas por los herbivoros a una tasa de casi la mitad (0.13 + 0.47% dia”
.1). Las especies rapidas al inicio de las lluvias {periodo de mayor consumo) fueron
danadas 2.5 veces mas que las tolerantes. En los otros periodos el patrén es el

mismo, aunque el contraste es menos marcado.
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4.4.2. Herbivoria acumuiada. Con |a finalidad de evaiuar la herbiveria. acumulada
inicial, intermedia y final de cada especie, los valores de |as tasas de herbivoria (% de
herbivoria/dia) fueron transformados a porcentaje de 4area foliar consumida
acumulada por cada época de estudio. El promedio global de herbiveria para las seis
especies fue de 10.8%, 15.5% durante la época lluviosa y 6.1% para la época seca.
Como se esperarié, la herbivoria acumulada fue mayor en las especies de rapido
crecimiento que en las lentas (Fig. 4.2).

La acumulacion del dafio en la época Huviosa fue mayor en las especies
pioneras (rapido crecimiento) en este orden: L. styraciflua (25%), C. canadensis
(22%) y P. ovalifolium (19%). Para la época seca se observa una reduccidén de 1.5
veces para L. styraciflua (12.3%), 3.1 veces (7.05%) para C. Canadensis, y de 3.7
veces (el mayor registrado) para L. styraciflua (Fig. 4.2). Las especies tolerantes
mostraron valores de dos a cuatro veces menores, respecto a las pioneras durante la
época lluviosa: C, pringlei (7%), Q. germana con el mayer valor (14%) y P. reichei con
6%. Para la época seca las especies tolerantes redujeron dos veces el nivel de dario:
C. pringlei con 2.25%, Q. germana con 5.5% y P. reichei con 2.75% (Fig. 4.2).
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Figura 4.2. Herbivoria acumulada de seis especies con distinta historia de vida dentro

del BMM, Gdmez Farias, Tamps.

4.4.3. Tasas de crecimiento. Las tasas de crecimiento de las seis especies fueron
consideradas para diez individuos de cada una. El incremento en altura para las
especies de crecimiento rapido (pioneras) fue 4.9 veces mayor que las especies de

crecimiento lento o tolerantes (Tabla 4.3). Las especies pioneras tuvieron un
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promedio anual de crecimiento en altura de 1.19 m, el cual fue significativamente mas
alto que el regisirado para las especies tolerantes (0.24 m; {; 55 = 8.56; P< 0:001).

El incremento del diameiro fue mayor para las especies pioneras (1.5 veces
mas), respecto a las especies tolerantes (Tabla 4.3). En promedio las especies
pioneras tuvieron una tasa de incremento de 0.47 cm/ano, este incremento fue
estadisticamente significativo con respecto a las especies tolerantes (0.32 cm/afio;
t158 = 24.08; P< 0.001). '

Tabla 4.3. Tasa de crecimiento promedioc para especies pioneras {rapido crecimiento)
y tolerantes {crecimiento lento) en el periodo mayo de 1995 a mayo de 1997. Los

valores son promedios (£ 1 D.E.).

Parametro Répido crecimiento Crecimiento lento
Aldtura inicial (m) 1.29+086 1.39+04
Altura final {m) 3.67 1.7 1.87 £ 0.6

, Diametro inicial {cm) 142 £0.5 1.3£0.4
Diametro final (cm) 23606 1.85+07

4.4.4. Caracteristicas Fisicas del Follaje. Los resuliados del andlisis de los tres
parametros foliares (ANDEVAM) considerando a las especies y las épocas como
variables independientes, y a los parametros foliares como variables dependientes
acusaron un efecto significativo para las especies (Rys, sas= 385.5; P< 0,001), para las
epocas (Re, ss0= 59.1; P< 0.001) y para la interaccién especie por época (Rjo, sss=
28.7; P< 0.001). La dureza foliar se mostré 1.1 veces mayor en la época seca
respecto al final de las lluvias, y 3.4 veces mayor respecto al inicio de las lluvias. La
pubescencia foliar fue 2.1 mas densa al inicio de las lluvias respecto al final de las
mismas, y 2.0 veces mayor respecto a la época seca. El contenido de agua foliar fue
1.5 y 2 veces mayor al inicio de las lluvias, que al finalizar la época lluviosa y la seca,

respectivamente (Tabla 4.4).

Tabla 4.4. Atributos foliares de las seis especies estudiadas por estacion del afic. Los

valores son promedios (x 1 D.E.).

Atributo foliar Inicio de lluvias  Final de lluvias Secas

Dureza (g) 4.7 (£1.3) 14.8 (£ 2.9) 18.3 (£ 1.8)
Pubescencia {mm?) 18.6 (+ 2.9) 8.7 (£ 2.5) 8.9 (£3.9)
Contenido de agua (%) 418 (£ 10) 27.8(x7.8) 206 (x7.2)
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4.4.4.1. Dureza Foliar. La dureza promedio de las hojas fue de 12.0g (£ 5.5
D.E.), pero los valores mostraron diferencias entre las épocas de medicién. lEstos
valores se perciben adn mas al separar las especies por historias de vida, edad de la
hoja y épocas. Las especies con mayor dureza de follaje fueron, de mayor a menor,
en este orden P. re:che: Q. germana, C. pringlei, para todas |as épocas de analisis.
l.as especies p|oneras mostraron mayor variacion en esta tendencia, siendo para el
inicio de la época lluviosa C. canadensis la de mayor dureza, P. ovalifolium al finalizar
la época lluviosa y L. styraciflua durante la época seca (Fig. 4.3).

Al finalizar 12 estacion lluviosa, las hojas de las especies pioneras presentaron
3.3 veces mayor dureza foliar que al inicio de la misma. Durante la época seca se
registré un incremento de 1.3 veces mas con respecto a la etapa final de las lluvias
(13.05 y 14.99 g, respectivamente). Las hojas jovenes presentaron un ambito en la
dureza de 2.2 g, en tanto que las hojas maduras mostraron ambito de 2.8 g.

Algunas especies incrementaron notablemente su dureza del inicio al final de
las lluvias, es decir, de jovenes a maduras (e.g. L. styraciflua con 4 veces mas; P.
ovalifofium, con 3.7 veces hés), en cambio C. canadensis solo presentd una dureza
2.0 veces mayor. En la época seca, estas especies mostraron valores de dureza muy
similares, P. ovalifofium (15.6 £ 1.1 @), C. canadensis (13.6 £ 0.94 g), y L. styraciflua
(15.7 £ 0.98 g).

Al analizar el efecto de la historia de vida y las épocas contra la dureza foliar,
los resuitados acusaron significancia estadistica para las historias de vida {F;as4=
221.9; P< 0.001), para las estaciones (Fi, 354= 1690.1; P< 0.001) y para la interaccion
historia de vida con estacion (Fp, ss4= 11.9; P< 0.001).

Las especies tolerantes incrementaron la dureza en 3.0 veces al finalizar la
epoca lluviosa (6.6 y 16.7 g, respectivamente). Mientras que en la época seca las
hojas endurecieron aun 1.0 vez mas, con respecto al final de la época lluviosa. Las
hojas jovenes de estas especies presentaron un ambito de dureza de 5.5 g, mientras
que las hojas maduras mostraron ambito de 9.4 g. Esto es, 2.0 veces mas en hojas
jévenes y 3.4 vecas mas en hojas maduras que |las pioneras.

El incremento en términos de la dureza foliar del inicio al final de {a época
lluviosa, para las especies tolerantes fue muy similar: C. pringlei 3.3 veces mas, Q.
germana incremento 3.0 veces y P. reichei se incrementd 2.7 veces. Durante la
época seca éstas especies alcanzaron la mayor dureza foliar: C. pringfei (16.9 + 0.95
a), Q. germana (17.4 £ 0.81 q), y el mayor valor registrado lo obtuvo P. reichei con
18.7 £ 2.8 g (Fig. 4.3).
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Figura 4.3. Dureza foliar (g) por especie y época del afo en el BMM de Gdomez
Farias, Tamps. Los resultados se expresan en promedio (+ 1 D.E.).

Al evaluar el efecto de la dureza foliar entre las especies estudiadas contra [as
especies y las estaciones (ANDEVA de dos vias) se detectd diferencia significativa
entre las especies (Fs, 2= 2008.8; P< 0.001), entre las épocas (Fz, z2= 114.2; P<
0.001) y entre [a interaccion de especies con estaciones (Fug, 342= 41.0; P< 0.001). Al
aplicar la prueba de Tukey se advirtié significancia estadistica (P< 0.0001) para todas
las interacciones excepto para las siguientes comparaciones no significativas (n.s.)
entre las siguientes especies y estaciones: ., ovalifolium al inicio vs. ai final de lluvias
(P=.99); P. ovalifolium en secas con L. styraciflua al inicio de lluvias (P= .99) y final
de lluvias (P= .85); L. styraciflua en secas vs. inicio de lluvias (P=.98); C. caﬁadensis
en secas vs, inicio de lluvias (P= 1.0); C. pringlei en inicio de lluvias vs. C. canadensis
en secas (P= 0.98) e inicio de lluvias (Pﬁ 0.68) y Q. germana en secas vs. P. reichei
al inicio de lluvias {(P= 0.54), final de lluvias (A= 0.99) y secas (FP= 0.11).

Al aplicar un analisis de regresién, considerando la dureza foliar como variable
independiente y la herbivoria como dependiente, el ANDEVA de la regresién mostrd
significancia estadistica (Fa5s= 561.02; P< 0.001) y la regresién presentd una
tendencia negativa del 61% de la variaﬁza {r=-0.781) (Fig. 4.4). ' .

'4.4.4.2. Pubescencia Foliar. El promedio de pubescencia para las seis
especies fue de 12.1 tricomas mm’? (x 5.6 D.E.). Sin embargo, este promedio mostré
diferencia entre las épocas de medicion y entre las especies estudiadas. En términos
‘generales, fue durante el inicio de la época liuviosa cuando las especies presentaron

mayor pubescencia (18.6 + 52.9 mm?). Al finalizar la época lluviosa, el valor
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disminuye en mas de 2.0 veces (8.8 = 2.5 mm‘z) y en ¢a.1.2 veces mas cuando
ocurre el cambio a la época seca (8.9 + 3.9 mm™) (Tabla 4.4).
Area Foliar Consumida (y) = 20.508 - .8715 * Dureza Foliar (x)

, Correlacion; r=-.7813
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Figura 4.4. Relacién entre la dureza foliar y la herbivoria de las seis especies en el
L]
BMM, Gémez Farias, Tamps.

Las especies picneras durante la etapa inicial de lluvias tuvieron dos veces
mas pubescencia que cuando éstas maduraron (19.5 y 10.3 mm™, respectivamente),
y 1.6 veces menos para la estacion seca (6.4) (Fig. 4.5). Las especies mas
pubescentes al inicio de las lluvias fueron P. ovalfifofium (19.94 £ 2.6 mm?), L.
styraciflua (19.88 = 2.5 mm™), y C. canadensis (18.94 £ 2.2 mm?). Al finalizar las
lluvias, especies como C. canadensis perdieron 1.9 veces su numero de tricomas (9.7
+ 1.5 mm™). En tanto que las especies F. ovafifolium y L. styracifiua perdieron 1.8
veces la pubescencia que tuvieron al inicio de las liuvias (10.75 £ 1.7 y 10.7 £ 1.9
mm’, respectivamente). Durante la estacién seca, las especies pioneras mostraron
similar numero de pubescencia que al final de las lluvias: P. ovalifolium (11.4 £ 3.5
mm3), C. canadensis (9.5 3.9 mm?), y L. styracifiua (10.2 + 3.7 mm™).

Dentro de las especies tolerantes P. reichei no presentd pubescencia en
ninguna estacion. La reduccion en la densidad de tricomas resulté mayor para C.
pringlei (2.8 veces) y 2.6 veces para Q. germana. Durante la estacién seca, las
-especies C. pringlei y Q. germana mostraron mayor pubescencia que al finalizar la

lluviosa (6.3 £ 3.4 y 7.3 + 3.8 mm™, respectivamente) (Fig. 4.5).
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La densidad de tricomas fue estadisticamente diferentes entre las estaciones
(Fz, 354= 5.85; P= 0,003}, entre las historia de vida (Fy, 3s4= 253.8;, P< 0.001) y en la
interaccion entre historia de vida y estacion (Faas4= 4.14; P= 0.018).

Las especies fueron muy contrastantes en pubescencia y significativamente
diferentes (Fs, 34> 447.99;_P< 0.001), asi como las estaciones (F;, zx= 25.18; P<
0.001) y también la interaccidon entre especies y estaciones con Figae= 16.5; P<
0.001 (Fig. 4.5). Al realizar las comparaciones entre grupos (Tukey) la mayoria de las
interacciones mostraron alta significancia estadistica (P< 0.0001), excepto para las
siguientes especies y estaciones: P. ovalifolium al inicio vs. al final de lluvias (P=
0.99) y en secas (P= 1.0); L. styraciflua en secas vs. P. ovalifolium al inicio de lluvias
(P= 0.97), al final de lluvias (P= 1.0) y secas (P= .98); L. styraciflua en secas vs. C.
canadensis al inicio de lluvias (P= 0.89) y al finalizar las lluvias (P= 1.0); C.
-canadensis al inicio de lluvias vs. Q. germana al inicio de'lluvias (P= 0.74), al finalizar
las mismas (P= 0.68) y en secas (P= 1.0}, tampoco entre 13 etapa final de iluvias de
C. canadensis y las tres estaciones de Q. germana, finalmente para P. reichei no
resultd significativa la comparacién en las tres estaciones, ya que esta especie no

presenta tricomas.
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Figura 4.5. Pubescencia foliar (tricomas mm™) por especie y época del afic en el

BMM, Gémez Farias, Tamps. Los resultados se expresan en promedio (+ 1 D.E.).
Al analizar la correlacion entre este parametro y el dafo foliar mediante una

regresion se observd significancia en el ANDEVA (F, ass= 256.0; P< 0.001). La

regresidén mostré una tendencia positiva con = 0.41 (Fig. 4.6).
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Area Foliar Consumida (y) = 2.2212 + 65539 * Pubescencia Foliar (x)
Correlacion: r = .84571
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Figura 4.6. Relacién entre la pubescencia foliar y la herbivoria especies

representativas del BMM, Gémez Farias, Tamps.

4.4.4.3. Contenido de Agua Foliar. Al inicio de la época lluviosa (mayo - julio
de 1995), el contenido promedio de agua foliar para todas las especies fue de 41.7%
(x 10.1 D.E.). Al finalizar las lluvias, ¢ste se redujo en 1.5 veces (27.8 £ 7.8%). Las
especies pioneras mostraron 1.5 veces mas contenido de agua foliar que las
tolerantes durante la etapa temprana y final de lluvias, y 1.7 veces mas durante la
seca (Tabla 4.4).

Las especies pioneras al inicio de las lluvias presentaron mayor contenido de
agua: P. ovalifolium (47.4 £ 4.7%), C. canadensis (52.8 £ 3.9%), y L.styraciflua (51.1
t 4.4%). Hacia el final de las lluvias redujeron su contenide de agua en 1.5, 1.7, y 1.3
veces, respectivamente. Durante la época seca el contenido de agua se redujo entre
1.2 y 1.3 veces mas: P. ovalifolium (23.2 £ 2.4%), C. canadensis (22.8 + 2.3%), y
L.styracifiua (32.2 + 2.4%).

Las especies folerantes en la época lluviosa presentaron los siguientes
valores: C. pringlei (31.9 £ 5.7%), Q. germana (35.1 £ 4.1%), y P. reichei (31.6 &
4.2%). Al finalizar las lluvias también se observd una reduccién en el contenido de
agua que fue 1.3, 2.3 y 1.16 veces, respectivamente. La reduccién mas drastica
ocurrié durante la época seca: C. pringlei (17.8 + 3.6%), Q. germana (10.9 £ 1.1%), ¥
P. reichei (15.9 % 3.2%). '
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El contenido de agua varié significativamente entre las estaciones (F;, ase=
12.31; P< 0.001), también entre las historia de vida (Fy, as4= 477.72;, P< 0.001) yen la
interaccién de ambas variables (F; 3s4= 11.63; P< 0.001).

Las especies con mayor contenido de agua durante la etapa temprana de
lluvias, fueron en orden decreciente: C. canadensis, L. styraciflua, P. ovalifolium, Q.
germana, C. pringlei y P. reichei. Esto ubica a las especies de rapido crecimiento
como las de mayor contenido de agua. La tendencia para la etapa tardia de las
lluvias vy la época seca presentd algunas variaciones, en las cuales L. styraciflua fue
la especie con mayor contenido de agua, y Q. germana la de menor contenido (Fig.
4.7).

Las especies fueron estadisticamente diferentes en el contenido de agua (%)
con Fg, 342= 749.6; P< 0.001, también las estaciones mostraron diferencia significativa
(F2, 342= 62.4; P < 0.001), asi come la interaccion especie-estacion (Fio,342= 24.7, P <
0.001) (Fig. 4.7).

O Inicio lluvia|
Final lluvia |
Especies de répide crecimiente # Seca
- mEE
60

s0+ T L L

40 +

Especies de crecimiento lento

30 +

20 +

10 +

Contenida de agua foliar (%

P. ovalifolium  C. canadensis L. styracifhia C. pringle Q. germana F. reichei

Especies

Figura 4.7. Contenido de agua foliar (%) por especie y época del afio en el BMM,

Goérmez Farias, Tamps. Los datos son promedio (£ 1 D.E.).

Al realizar un analisis de regreSién lineal entre el contenido de agua foliar
(como variable independiente) y la herbivoria (como variable dependiente), el
ANDEVA de la regresion mostrd significancia estadistica (F1, asa= 189.06; P< 0.001).
La regresién acusd una tendencia positiva (r = 0.58) quedando explicado por el 34%

de Ié varianza e| dano foliar (Fig. 4.8).
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Area Foliar Consumida (y) = -1.236 + .33521 * Agua Foliar (x)
Correlacion: r = 58788
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Figura 4.8. Relacidn entre e! contenido de agua foliar y la herbivoria de las especies

estudiadas en el'BMM, Gémez Farias, Tamps.

4.4.5. Correlacion de la herbivoria con las caracteristicas foliares. Las especies
pioneras presentaron menor dureza foliar (g), mayor pubescencia y mayor contenido
de agua que las tolerantes al integrarlas en dos épocas: lluviosa y seca. Esta
diferencia fue 1.5 veces menos en época lluviosa y de 1.2 veces menos en época
seca (Fig. 4.9).

La dureza foliar es una importante caracteristica disuasiva de los herbivoros,
que explicd el 70 y 80% de la varianza en los niveles de herbivoria de las especies
tolerantes para |las epocas lluviosa y seca, respectivamente (Tabla 4.5). Este hecho
no se presentd en las especies pioneras (= 34 y 0.08%; para lluviosa y seca,
respectivamente). La densidad de pubescencia, por su parte, resultd ser un afributo
foliar poco efectivo como mecanismo de defensa, teniendo una correlacion positiva
con la herbiveria en el caso de las especies pioneras. Estas especies no mostraron
significancia estadistica en el ANOVA de la regresion durante la época seca (Fy, 5=
1.34; P= 0.25). E! contenido de agua foliar en las especies de rapido crecimiento
acusaron una tendencia positiva y significativa durante la época lluviosa con Fy s=
567.2; P< 0.001 (r= 0.95) y durante |a seca también (r= 0.89). E! contenido de agua
se redujo en 1.1 veces en la época seca para las pioneras y, 2.2 veces para las
tolerantes. Aun con esta reduccion, se observé una correlacién significativa para las

especies pioneras (el 79% de la varianza quedo explicado por el contenido de
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agua) en tanto que para las tolerantes esta correlaciéon fue marginal (14%) (Tabla
4.5).

Tabla 4.5. Valcres promedioc {m) de los atributos foliares analizados (dureza,
pubescencia y agua), indice de determinacion (A y valor de la probabilidad (P) del
ANDEVA de la regresion considerando la herbiveoria (% de area foliar consumida) de

las especies del BMM de Gomez Farias, Tamps.

Atributo foliar /Historia Lluvias Secas

de vida media r P media r P
Dureza {g)

Pioneras 4.0 035 0.001. 14.9 0.08 0.02

Tolerantes 8.0 0.67  0.001 18.0 0.92 0.001

Pubescencia (mm?) |

‘Pioneras 20.0 0.53 0.001 11.0 0.02 0.25

Tolerantes 17.0 0.01 0.51 7.0 0.47 0.001
Agua (%) _

Pioneras 50.0 0.90 0.001 26.0 0.80 0.001

Tolerantes 32.0 069 0.001 15.0 0.13 0.003

Al analizar todos los atributos foliares contra la herbivoria, en una regresién
muitiple, el anaiisis resultd . significativo (F3, 5= 187.6; P< 0.001). El modelo de la
regresion quedd determinado por: ()= B(agua) — 0.2 + p(pubescencia} 0.08 +
B(dureza) — 0.73 (x). El 61% de la varianza (r = 0.78), que dcurrié en la herbivoria
quedd explicada por la conjuncidon de los tres atributos foliares estudiados.
Individualmente, dentro de este analisis los coeficientes de correlacién en los tres
parametros foliares quedaron expresados como sigue: agua (r = 0.0004), dureza (=
0.53) y pubescencia ( = 0.0064). |

Al ser analizada cada historia de vida por separado, se obtuvo significancia
para las especies de rapido crecimiento (F;, 176= 7.57; P< 0.001) con r = 0.34,
aludiendo con ello, que el conjunto de atributos analizados, explican en mas del 30%
la varianza en la herbivoria (agua r = -0.05, pubescencia r= 0.351, dureza r= 0.19).

Para las especies tolerantes o de crecimiento lento también resuitd
significativa (F3, 176= 7.57; P< 0.001), con r = 0.66 (43% de la varianza), y quedd

expresado como sigue (agua r= 0.11, pubescencia r=-0.08, dureza r= -0.73).
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4.5. DISCUSION
4.5.1. Herbivoria. Los resultados de la herbivoria aluden marcadas diferencias entre
las especies estudiadas. Esto sugiere que la herbivoria es un fenébmeno que se
relaciona directamente con la historia de vida de las plantas. La diferencia en las
tasas de herbivoria fue mayor al inicio de la época lluviosa para las especies de
rapido crecimiento (pioneras) en 2.6 veces més que las de crecimiento lento
(tolerantes) y 1.7 veces al final de la misma. La diferencia para la época seca fue de
1.5 veces mas, favorable a las especies de rapido crecimiento. Esta fendencia
muestra similitud con lo que Coley (1983) encontrara para 42 especies arbdreas
tropicales de Barro Colorado, Panama. La autora encontro, para la época lluviosa, 5.6
veces mas herbivoria en las especies de rapido crecimiento, y 4.3 veces mas dafio en
la época seca para esas mismas especies. La marcada variacion en la herbivoria
durante las épocas, es debido al incremento en la abundancia de insectos y su
actividad en la remocién de foliaje. Esto, sin duda, origina los altos niveles de
herbivoria durante el inicio de la época lluviosa (Wolda 1978, Coley 1990).

Las especies de rapido crecimiénto mostraron una tasa promedic de consumo
foliar de 0.27 (%/dia), valor muy préximo al reportado'por Coley (1983) para 22
espécies pioneras trdpicales panamefias (0.24%/dia). Contrastantemente, las
especies tolerantes presentaron una tasa de 0.13 (%/dia). Este valor es 3.2 veces
mayor que el reportado por Coley (1983) dentro de su estudio para 24 especies
tolerantes tropicales (0.04%/dia). El rango diario de consumo foliar (0.001-0.9%/ dia)
se establece en el promedio reportado‘ para especies tropicales de Barro Colorado
Panama (0.0003-0.9%/dia) (Coley 1983), y de Chameia, México (0.005-1.6% por dia)
(Filip et al. 1995). '

Los resultados de las tasas transformacdos en porciento de area foliar
consumida (% AFC) de 1a medicién largo plazo aportan un promedio global de 10.8%.
Este valor sitla a |las especies estudiadas entre el promedio reportado para algunos
bosques tropicales de Nueva Guinea, Puerto Rico, Panamé y Costa Rica, en el
promedio también de algunos bosques templados de Europa y Norteameérica. Por
arriba de algunos bosques templados caducifolios de Norteamérica y por abajo de
algunos bosques tropicales, subtropicales y templados de'montaﬁa en Australia
(Tabla 4.8).

El andlisis de la herbivoria instantdnea a nivel de comunidad del bosque
mesofilo aportd el 6.0% de herbivoria para 46 especies representativas (27 arboles,

nueve arbustos, dos lianas y ocho hierbas). Este valor subestima 1.8 veces que el
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obtenido en el presente estudio mediante mediciones de herbivoria de largo plazo

(ver Cap. ).

Tabia 4.6. Valores estimados de herbivoria (% de Area Foliar Consumida; AFC) en

distintos bosq'ues tropicales, subtropicales, templados y de montafia del mundo.

Lugar % de AFC Referencia

Bosques tropicales

Puerto Rico 7.8 Odum y Ruiz-Reyes (1970)

Costa Rica 7.5 Stanton (1975)

Puerto Rico 16.1 Benedict (1976)

Panama 8.6 Leigh y Smythe (1978)

N. Guinéa 6.8 ~ Johnstone (1981)

N. Guinea | ©9.0-12.0  Wint (1983)

Veracruz, Mexico _ 8.9 Dirzo (1984)

Africa 8.0-12.0  Lowman (1993)

Gomez Farias, México 7.2-8.4 Sanchez-Ramos y Dirzo {(datos
no publicados)

Costa Rica 30.0 Stanton (1975)

Panama 15.0 Leigh y Windsor (1982)

Costa Rica 13.0 Wint (1983)

Panama 21.0 Coley (1983)

Bosques templados

Norteamérica 7.0-10.0 Bray (1961}

Europa 7.0-10.0  Nielson (1978)

Norteamérica 1.0-5.0 Schowalter et al. (1981)

Norteamérica >1.0 Schowalter (1989)

Bosques templados de montaha
Australia 22.0 Lowman (1984)
Australia 28.0 Lowman (1984)

4.5.2. Tasa de crecimiento. La tasa de crecimiento diferencial entre especies con
diferente historia de vida quedd demostrado en el presente estudio. Las especies
pioneras presentaron mayor crecimiento (altura) que las especies tolerantes (4.9

veces mas). El incremento anual en altura fue de 1.18 m/afio para las especies de
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rapido crecimiento. Esto se aproxima al valor obtenido para 20 especies pioneras
tropicales {Coley 1983}, el cuai fue de 0.86 m/afio. Para las especies con crecimiento
lento el crecimiento (tolerantes) fue de 0.24 m/afio. Resultado también préximo al
reportado por Coley (1983) para 21 especies tolerantes, la autora reporta 0.37 m/afio

El diametro del tallo también ofrecio diferencia significativa (2.9 veces mas),
siendo las de crecimiento répicio las que presentaron los mayores valores (P< 0.001).
En un estudio similar Coley (1883), midid el crecimiento de 300 arboles (20 especies
pioneras y 21 especies tolerantes), encontrando que las pioneras crecieron en
promedio 2.5 veces mas rapido que las tolerantes. El crecimiento maximo expresado
por individuos de cada grupo de plantas fue casi tres veces mas alto para las
especies pioneras. Ademas, la produccidn de hojas fue mayor (2.0 veces mas) para
las pioneras y sus hojas mas elonggdas, dando por resultado que la produccion total
de follaje fue mayor en estas especies (Coley 1983).

4.5,3. Atributos foliares. Los atributos fisicos foliares no son, sin embargo,
disuasivos de alta efectividad para lograr que las especies estudiadas escapen del
ataque de los herbivoros. Bajo la luz de la “Teoria de |a Disponibilidad de Recursos”
(Coley et al. 1985), el presente estudio agrupa a especies con dos historias de vida
confrastante, que gjemplifican y sustentan lo propuesto por estos autores.

4.5.4. Dureza. Al inicio de la época lluviosa las especies tuvieron una dureza de foliar
promedio de 4.8g. Este valor es 1.7 veces menor al promedio reportado para 16
especies tropicales caducifolias en Chamela, México (Filip et al. 1995). Sin embargo,
la dureza foliar se incrementd 3.1 veces al finalizar la época lluviosa (14.8 g), que es
1.15 veces mayor que el reportado por estos autores al finalizar las lluvias en
Chamela, México (ellos mencionan un promedio de 12.8 g).

Los valores de dureza obtenidos para las especies de rapido crecimiento en el
presente estudio se encuentran muy por arriba de los reportados para 22 especies
pioneras tropicales en Barro Colorado, Panama (Coley 1983, 1987). La autora sefiala
una dureza promedio de 3.9 g, y una méaxima de 7.09 g para Cupania fulvida
(Sapindaceae). Para las especies tolerantes dentro del presente estudio, los valores
obtenidos son conspicuos respecto a los reportados por Coley (1983, 1987), donde
la autora sefiala valores promedio de 6.2 g para 24 especies tolerantes, con un valor
maximo de 12.02 g para Swartzia simplex.

. Al comparar los resuitados del presente estudio, con los obtenidos para diez
especies tropicales de Veracruz, México por Dirzo et al. (1982), es posible categorizar

a las especies estudiadas dentro del BMM como muy suaves (4.7 g promedio) al
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inicio de la época lluviosa, y muy duras (14.8 y 16.3 g) al final de las lluvias y durante
la época seca, respectivamente. La dureza foliar fue el mejor disuasivo antiherbivoro,
sblo para las especies de crecimiento lento. En este estudio se encontrd una
correlacion negativa, lo cual s consistente con los datos obtenidos para 46 especies
por Coley (1983) en Barro Colorado, Panamé (r = -0.51; P< 0.05). También es
consistente con los datos t;btenidos por Tanton (1962), Feeny (1970), Grubb {1977),
Milton (1979), Oates et al. (1980), Mansfield (1982), Coley (1983, 1987) y Raupp
(1985), quienes han senalado que la dureza actda como un atributo defensivo contra
una amplia gama de herbivoros invertebrados y vertebrados, asi como de patégenos.
La regresion multiple aplicada por historia de vida, sélo fue significativa para las
especies de crecimiento lento v esto soporta mayormente esta aseveracion ( =70).
4.5.5. Pubescencia foliar. \.a pubescencia promedic regisirada para las seis
especies estudiadas fue 2.0 veces mayor al reportado para 16 especies tropicales de
Jalisco (10.1 mm™®) por Filip et al. (1985). Durante el presente estudio, sdlo la especie
P. reichei no presentd pubescencia. Para este’ mismo ecosistema, de 46 especies
fepresentativas estudiadas (Cap. I, el 20% (nueve especies}) no presentaron
~ pubescencia. Esto es muy inferior a o reportadoe por Filip ef al. (1995), ya que estos
autores sefialan que siete de 16 especies (44%) no presentaron pubescencia.
También es inferior al estudio con especies tropicales de Panama, en el que se
reveld que 24 de 46 especies (52%) no poseen pubescencia (Coley 1983).

Aunque la correlacién entre |a pubescencia y la herbivoria fue positiva, esto no
indica que la pubescencia sea un atributo favorable para los herbivoros, sino que mas
bien se correlaciona negativamente con otras defensas (Coley 1983)., De manera
similar al presente estudio, Coley (1983, 1987) obtuvo también una correlacion
positiva entre la densidad de pubescencia y la herbivoria (r = 0.83; P< 0.05) para 42
especies tropicales de Barro Colorado, Panama. Contrastablemente, Filip ef al
(1295) no encontraron relacion alguna entre pubescencia y herbivoria para 16
especies tropicales de Chamela Jalisco, México.

La pubescencia de las especies pioneras en este estudio es mas aita a la
registrada para especies con similar historia de vida de Panama por Coley (1983 y
1987} de 5.1 (no. mm?). La autora menciona algunas especies como Ochroma
pyramidale (con 18); Cecropia insignis, C. obtusifolia, Luehea seermannii (con 16) que
pueden considerarse tan pubescentes como las reportadas en este estudio. Para las
especies tolerantes, los resultados obtenidos en el presente estudio son superiores a

los que reporta Coley (1983, 1987) para 24 especies tolerantes cuyo promedio es de
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0.5 y rango de 0-34 {no. mm3).

4.5.6. Contenido de Agua Foliar. El contenido de agua foliar (%) se relaciond
positiva y significativamente con la herbivoria, principalmente para las especies
pioneras, las cuales mostraron consistencia estadistica significativa en las tres
épocas de medicion con la herbivoria. Este hecho se debe a que aumenta la
turgencia, contenido nutricional y apetecibilidad de la hoja ante los herbivoros. Esto
es coincidente con Filip ef al. (1995}, donde los autores sefialan al contenido de agua
como una de las dos correlaciones {junto con el contenido de Nitrdgeno) significativas
con la herbivoria para 16 especies tropicales. Por otra parte, Coley (1983) menciona
al conienido de agua foliar come significativamente positivo con la herbivoria,
especialmente para las especies pioneras tropicales de Barro Colorado, Panama.

El valor promedio de agua foliar obtenido en el presente estudio para las
especies de rapido crecimiento (38%), dista mucho de lo reportado para 22 especies
pioneras fropicales (70%) por Coley (1983 y 1987). Sin duda, este aspecto se debe a
la mayor precipitacion (més de 5,000mm anuales) y a la captacion de agua de las
especies pioneras tropicales. Para las especies de crecimienio [enfo Coley
(1983,1987) reporta un 62% de agua foliar para 24 especies fropicales tolerantes de
Panama, esto es 2.6 veces mas que las de las especies tolerantes de este bosque
mesdéfilo.

Los resultados de los atribuios foliares en las especies estudiadas dentro del
bosque mesdfilo, muestran que son hallazgos compatibles con el postulado de la
teoria de la disponibilidad de recursos (Coley et al. 1985), el cual menciona qgue las
plantas adaptadas a vivir en ambientes de alta disponibilidad de recursos (i.e. las
plantas pioneras en los claros con abundante luz) poseen tasas de crecimiento altas
que demandan una asignacion iimitada de recursos hacia la defensa, en contraste
con las especies de crecimiento lento (tolerantes). El Cap. V del presente estudio,
sobre las caracteristicas quimicas y la ecologia de las plantas pioneras y tolerantes

en ei BMM de Gdmez Farias, aporta un apoyo adicional a esta interpretacion.
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CAPITULOV

ESTRATEGIA QUIMICA DEFENSIVA DE ESPECIES SELECTAS
| DEL BOSQUE MESOFILO

5.1. INTRODUCCION
5.1.1. Los compuestos secundarios. Estos son producidos por las plantas (metabolitos
secundarios, derivados del metabolismo primario) y han sido implicados como agentes
defensivos en algunas interacciones bioticas (Bell 1874, Deverall 1977). Algunos estudios
resaltan la asociacion existente entre el efecto de la herbivoria con estos compuestos,
pues ya que en la mayoria de los casos el consumo de follaje reduce substancialmente la
adaptacion de las plantas, los compuestos secundarios actian mitigando o reduciendo los
ataques producidos por fos herbivoros (Crankshaw y Langenheim 1881, Coley 1881,
1983, Marquis 1984, Coley et al. 1985, Waterman y McKey 1989 y Coley y Aide 1991).
Se han propuesto varios modelos para explicar y predecir la forma en que las plantas
estaran defendidas quimicamente contra los herbivoros. La teorié de la apariencia propuesta
por Feeny (1976) y Rhoades y Cates (1976), predice que las plantas con alta apariencia en
espacio o fiempo invierten mayores recursos en la defensa y poseen -defensas quimicas
“cuantitativas” (principalmente polimeros, e.g. taninos) que reducen su valor nutritivo, son
efectivas en grandes concentraciones y son dificiles de superar evolutivamente. Las plantas
gque poseen menor apariencia invierten menos en defensa y poseen defensas “cualitativas”
{mondmeros como los alcaloides o los glucosinolatos) los cuales son disuasivos o toxicos
para casi todos los herbivoros en concentraciones bajas, excepto para unos pocos que las
han superado evolutivamente y pueden atacarias. Este modelo ha sido severamente
cuestionado, y se considera que lo que se puede rescatar de él es el concepto de apariencia
(Fox 1981, Langenheim 1994, Espinosa-Garcia 2001). Un modelo desarrollado
posteriorments, y que tomd como base |a teoria de la apariencia, fue el de la defensa dptima
(Rhoades 1979). Esta teoria sostiene gue las defensas son costosas en términos de
adecuacion, por lo que las plantas optimizan la asignacidn de recursos para |a defensa a sus

tejidos de acuerdo a su valor adaptativo. Asi, los individuos menos defendidos poseen alta

" adaptabilidad que aquelios que son altamente defendidos cuando los herbivoros estan

ausentes. Este argumento se basa en que los organismos producen defensas en proporciéon

directa al riesgo de ser consumidas por sus herbivoros, y directa también al costo del tejido
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defendido. Es decir, los tejidos y drganos que se defiendan mas, seran aquellos de mas
dificil reemplazo para la planta (Mattson y Levieux 1988) y la defensa estard ligada y en
funcion directa a la frecuencia y nivel de herbivoria en el tiempo evolutivo (Feeny 1976,
Rhoades y Cates 1976).

Otro modeloe, refacionado con el de [a defensa éptiha es el de la disponibilidad de
los recursos (Coley ef al. 1985). Esta teoria propone que las plantas seleccionadas en
sitios pobres en recursos crecen lentamente e invierten muchos recursos en defensa,
principaimente en defensas inmdviles (e.g. paredes celulares gruesas y taninos) las
cuales dificilmente se recuperan después de una defoliacidn parcial. En contraste, las
plantas seleccionadas en sitios ricos en recursos crecen rapidamente, se recuperan mas '
después de una defcliacién parcial, invierten menos en defensas y cuentan con defensas
méviles tales como alcaloides. Es decir, que la cantidad de defensas en las plantas estan
determinadas por los recursos disponibles en el habitat local (Coley et al. 1985), y el nivel
optimo de defensa es aquel que maximizaria la relacién beneficio/costo. Por ejemplo, si
resulta costoso reemplazar hojas debido a 'que éstas son costosas (metabdlicamente
hablando), o porque las plantas estan creciendo en condiciones limitantes en reéursos, la
seleccidn también favorecera defensas altas (Janzen 1974, McKey et al. 1‘978, Grime
1979, Southwood ef af. 1986). Alternativamente, los niveles bajos de defensa se veran
favorecidos bajo un nivel dado de herbivoria, silos costos debidos al crecimiento perdido
son altos y superan a los beneficios de herbivoria reducida (Coley ef al. 1985). Esta
circunstancia apan;ece si hay condiciones ricas en recursos, donde una tasa de
crecimiento alta es importante y los costos de oportunidad son altos. Agui la seleccion
natural produce defensas bajas aunque esto genere mayor herbivoria, pues el invertir en
recursos para la defensa en lugar de hojas nuevas ocasionan tasas de crecimiento
menores. En los ambientes ricos en recursos, la reduccion en herbivoria debido a la
inversién en defensa no compénsa las consecuencias de la reduccién del crecimiento.

La teoria de la disponibilidad de recursos propone explicar la diferencia en inversién
en defensa en plantas que han sido seleccionadas en condiciones de abundancia de
recursos contrastantes, sin embarge no explica la variacion fenotipica en el metabolisme
secundario influida por la vanacion que experimentan las plantas individuales. Esta variacién
intenta ser explicada por la teoria de! balance Carbong/Nutrientes (Bryant ef af. 1983, Tuomi
et al. 1984). Esta predice que las concentracionas de metabolitos secundarios basados en
Carbono (por ejemplo, terpenos y compuestos fendlicos), estardn positivamente

comelacionados con la relacion Carbono/Nutrientes (C/N) dentro de la planta. Cuando existe
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una deficiencia moderada en nutrientes, esta puede limitar mas el crecimiento gue Ila
fotosintesis. Entonces, como los carbohidratos capturados no pueden usarse en el
crecimiento, éstos se dirigen al metabolismo secundario y en consecuencia se acumuian
defensas basadas en carbone. La relacion C/N, puede ser afectada tanto por la intensidad
de luz, incrementando o decreciendo e Carbono, como por la herbivoria, que induce
cambios en el balance de la planta que resultan en un aumento de defensas basadas en
carbono (Bryant sf af. 1991).

Herms y Mattson (1992) conjuntaron todos estos modelos con la hipétesis del
balance crecimiento-diferenciacién, que propone que existe un compromiso fisicldgico entre
el crecimiento y los procesos de diferenciacion, incluyendo el metabolismo secundario.
.5.1.2. Compuestos fendlicos: un mecanismo antiherbivoro. Los fencles han sido
considerados como una de las mayores defensas contra los defoliadores (Whittaker y
Feeny 1971, Rhoades 1979} y es posible encontraries en el follaje de todas las plantas
terrestres superiores (Harbome 1988). El término fendlico se ha utilizado para definir
aquellas substancias que poseen uno o mas hidroxilos (OH}, unidos a un anillo aromético
(Waterman y Mole 1994). Las investigaciones efectuadas con fenoles fueron basicas para
desarrollar la teoria de la apariencia (Feeny 1976, Rhoades y Cates 1976), asi como de
las ideas que explican y sustentan la distribucion de los recursos (Coley et al. 1885). Las
apreciaciones que actualmente tenemos sobre coevolucion, defensas inducidas en
plantas y dinamica ciclica planta-herbivoro, también han sido dependientes del estudio de
los compuestos fenélicos (Schultz y Baldwin 1982). _

Algunas de las hipétesis anteriormente expusastas, predicen la distribucion de los
metabolitos secundarios baséndose en los compuestos fendlicos, argumentando que
existe un crecimiento constitutivo defensivo contra los consumidores (herbivoros). En la
hipotesis del balance en la diferenciacidén del crecimiento, el crecimiento del tejido vegetal
se confronta contra la diferenciacion (LLoomis 1953, Herms y Mattson 1992). Para |a teoria
de disponibilidad de los recursos, la tasa de crecimiento inherente actla contra ei tiempo
de vida de la hoja, (Coley etf al. 1985). La hipdtesis del balance carbono nutrientes (Bryant
et al. 1983) sugiere que la distribucion de| carbono se confronta frente al nitrdgeno foliar
'(Jones y Hartley 1999). En contraste con estas teorias, el modelo de competencia
proteinica desarrollado por Jones y Hartley (1999} asume que la disponibilidad de carbono
para la estructura fendlica no es limitado, sino mas bien se basa en un intercambio

proteico contra la sintesis fendlica resultado de una difusion de fenilanina, la cual juega un
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papel esencial en la incorporacion como compuestos fendlicos, siendo mas importante
que la concentracién de carbono en la planta.

5.1.3. Concentracion fenélica por edad de las hojas. Existen marcadas diferencias
considerando la edad de las hojas que pueden ser explicédas bajo la perspectiva de la
defensa dptima (McKey et al. 1978, Rhoades, 1979) . Por ejemplo, la concentracién de
taninos condensados en hojas maduras es casi tres veces mayor en jos bosques
tropicales {Becker 1981, Coley y Aide 1991, Turner 1995). Sin embargo, en los tropicos
las hojas jévenes en expansién muestran |la mayor inversién en defensa quimica (Coley y
Kursar 1996). En los arboles fropicales, los niveles de fenoles simples y de taninos
condensados son casi dos veces mas altos en las hojas jdvenes que en [as maduras
- (Coley 1983). '

Para los bosque templados, la mayoria del dafo sucede cuando la hojas estan
maduras (73%), y las hojas maduras generalmente estadn mejor defendidas quimicamente
que las hojas jovenes (Coley y Aide 1991). Por ejemplo, las hojas templadas jovenes
contienen aproximadamente el 50% mas de la concentracion de taninos del que tienen las
maduras. Para el dlamo (Populus tremuloides) un incremento en el nivel de nitrégeno,
aumenta progresivamente el valor nutricional de la planta para su herbivoro, el lepidéptero
Choristoneura conflictana. Este incremento esta correlacionado can el incremento en el
nitrogeno foliar y también con una reduccion en las concentraciones de fenoles totales,
taninos condensados y glucésidos fendlicos (Bryant ef al. 1987, Mattson y Palmer 1988).

En contraste, para las especies tolerantes a la sombra de los bosques tropicales
himedos, [as hojas jdvenes sufren el 70% del dafno que recibiran en toda su vida, e
invierten mas en defensas quimicas que las hojas maduras (Coley y Kursar 1996). Mas
aln, debido a que {as hojas tropicales jévenes son una fuente de alimentos muy efimera,
los herbivoros en los trépicos deben de tener mecanismos de busqueda de hospedere
mas elaborados y pueden tener historias de vida mas cercanamente acopladas a sus
plantas hospederas que los herbivoros de zonas templadas. Los patrones de inversion
guimica en hojas jovenes y maduras parece ser fundamentalmente diferente en especies
tropicales comparadas con las templadas (Coley y Kursar 1396).

En el bosque mesodfilo de Gémez Farias, concurren especies con afinidad boreal y
neotropical. En este bosque hay especies de répido crecimiento, demandantes de luz y
que frecuentemente se encuentran en zonas perturbadas antrépicamente o por la
abertura natural de claros. También se encuentran especies tolerantes a la sombray de

crecimiento lento que llegan a ser predominantes en el bosque maduro, y que de acuerdo
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con Feeny (1976) y Rhoades y Cates (1976) tendrian una apariencia muy alta. Se pedria
esperar que los patrones de defensa quimica en el bbsque mesodfilo fueran intermedios
entre los hallados en los bosques boreales y los tropicales debido a ia confluencia de
especies de ambos tipos de bosque. Ademéas de las diferencias esperadas en las
especies de acuerdo a su tasa de crecimiento (Coley ef al. 1985), también se esperaria
que habra variacion en las defensas basadas en carbono entre los individuos de la misma
especie que crecen en condiciones contrastantes (Bryant ef al. 1983, Jones y Hartley
1999), esto es, en claros y el bosque maduro. La hipétesis central del presente capitulo es
que la herbivoria y la defensa de las especies ocuriran diferencialmente en las dos
formas de vida estudiadas (pioneras y tolerantes). Seria de esperarse que la herbiveria
.sea mayor en las especies pionsras, en tanto que las especies tolerantes se encuentren
‘mejor defendidas quimicamente, presentando mayores concentraciones de fenoles
- fotales, y por lo tanto presenten menor dafio foliar. Lo anterior en virtud de que la
disponibilidad de recursos en el habitat al cual se han adaptado las especies pioneras es
alto, mientras gue para las tolerantes es bajo. En cuanto a la incidencia de herbivoria y
concentracion de defensas en las hojas de acuerdo a su edad, se podria esperar que las
hojas maduras de especies de afinidad boreal sufran mayor dafio y estén mejor
defendidas que las jévenes, mientras que en las especies de afinidad tropical se podria
esperar el patrén opuesto. La prediccidon apunta en el sentido de que las concentraciones
de fenoles sea mayor para las especies de lento crecimiento, y que las hojas jovenes de
ambas historias de vida, resulten las mayommente defendidas (Bryant et af. 1983, Coley
1983, Coley y Kursar 1996).

Con la finalidad de probar cdme ocurre la variacion del mecanismo antiherbivoro
en un sistema tropical de montafia (con elementos floristicos tropicales y boreales), desde
la perspectiva de la concentracion de fenoles foliares, el presente capitulo aborda la
correlacion entre la herbivoria y el contenido fendlico fotal de seis de las especies
caracteristicas méas importantes del BMM. Para ello se analiza la diferencia ocurrida en los
dos habitats representativos del sitio: el bosque maduro y su fase de regeneracion natural.

Las seis especies utilizadas para el andlisis agrupan en conjunto el 40% del valor
de importancia de la comunidad vegetal (ver Cap. IV) y en su mayoria son de afinidad
boreal (cinco boreales y una tropical). Estas especies representan dos historias de vida
adaptadas a cada tipo de habitat (especies de crecimiento lento tolerantes a la sombra 'y

especies pioneras de rapido crecimiento). El objetive central fue intentar responder la
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interrogante: ¢scudl es [a variacion en fenoles totales en hojas de diferente edad en

habitats contrastantes del BMM? v ;cual es su relacion con |la herbivoria?

5.2. METODOLOGIA -

5.2.1. Herbivoria. De los diez sitios de bosque maduro y diez claros de regeneracién
natural utilizados para el censo de la vegetacién (véase Cap. |!) se eligieron al azar cinco
sitios para cada tipo de habitat. Dentro de cada uno de ellos, se localizd y ubict al-azar un
individuo de cada una de las siguientes especies: Qercus germana, Clethra pringlei,
Podocarpus reichei, Perymenium ovalifofium, Cercis canadensis var. mexicana y
Liquidambar styraciflua, seleccionadas con base a su valor de importancia ecolégica (para
mayor detalle, véanse los Caps. Il y V). Para determinar la relacién entre los compuestos
fendlicos vy el consume foliar de las especies seleccionadas, se cuantifico el efecto de la
herbivoria mediante tasas de consumo (% de 4rea foliar consumida dia™). Este anélisis se
realizé considerando a los habitats y a las especies. Las tasas de consumo fueron
medidas durante la época lluviosa dei afic de 1896 {(mayo-septiembre). Para analizar este
efecto, se consideraron cinco individuos al azar de cada especie en cada tipo de habitat
(claros de regeneracion y bosque maduro). En cada arbol se eligieron, también al azar, 20
hojas de reciente expansion foliar, y sin dafio aparente (similar al trabajo de Filip ef al.
1985). Las hojas fueron marcadas con anillos de colores, asignando un color para'cada

namero de hoja. Se efectuaron tres evaluaciones de herbivoria, la primera se realizé al

inicio de las lluvias (mayo), la segunda fue hacia la etapa intermedia de las lluvias. :

(agosto) vy, la tercera se realizé al finalizar las lluvias y antes de que ocurriera la
dehiscencia natural de las hojas (septiembre). La muestra quedd representada de la
siguiente manera: 20 hojas x seis especies x cinco individuos x dos habitats {n = 1,200)

para cada una de las evaluaciones.
Para calcular la tasa de herbivoria (TH) fue utilizada la siguiente férmula;
TH=_[AFDfx 100/ AFDi1

¢ _
Donde, AFDi corresponde al area foliar dafada al inicio, AFDF es el area foliar

dafiada al final y f es el nimero de dias transcurrides entre el registro inicial y el final.
Para medir e! area foliar consumida se utilizé una gradilla plastica cuadriculada

(cada cuadricula fue de 5.0 x 5.0 mm, area = 0.25 cm?), considerandose el area foliar
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ocupada por el nimero de cuadros y 1as areas foliares consumidas (en algunos casos es
necesario la restitucion visual, utilizando una extrapolacién de los mérgenes foliares con
hojas del mismo tamario y especie) de acuerdo con Coley (1983}, Dirzo {1987), Ernest
{1889), Famsworth y Ellison (1991). .

5.2.2. Fenoles totales. Algunos estudios revelan gue la cuantificacién fenodlica es un
método efectivo para evaluar el nivel defensivo quimico de la planta en respuesta al dano
de la herbivoria (Coley 1883, Zucker 1983, Gershenzon 1984, Coley y Aide 1991,
Waterman y Mole 1994). Para analizar &l contenido de fenoles totales de las seis especies
se utilizd la téenica de cuantificacién de fenoles con el reactivo de Folin-Cicolteau (Sigma-
2790) (Waterman y Mole 1988, 1994). Este método cuantifica los fenoles totales
presentes en las muestras foliares, que incluye fenoles simples y taninos hidrolizables
(Waterman y Mole 1994). Para llevar a cabo esta técnica fueron colectadas cinco
muestras (hojas) provenientes de las seis especies, en los dos tipos de habitats (bosque
madura y claros de regeneracion), por dos edades de hojas (jévenes ¥y maduras) y por
fres réplicas (se.is especies x dos edades x dos habitats x cinco réplicas; n = 120), a las
cuales se les realizd el andlisis de la herbivoria, Las muestras fueron colectadas en la
época lluviosa (julio de 1996). Se ulilizé 1g de peso fresco por cada muestra foliar. El
follaje en el campo fue deshidratado totalmente para evitar pérdida o degradacion del
contenide fendlico (Waterman y Mole 1994). Para ello se utilizaron dos camaras
desecadoras plasticas con sellado hermético. En el interior de cada cdmara se colocaron
550 g de silica gel, con el fin de obtener la maxima extraccion de humedad. Los gases
presentes en cada camara fueron extraidos mediante una bomba de vacio hidraulica por
periodos continuos de 12 horas, alimentada por un generador de comiente eléctrica.
Posterior a su secado, cada muestra fue molida en un mortero y después almacenada en
una bolsa de plastico. Se tomé 0.05 g de peso seco de cada muestra y se le agregaron 10
ml de etanol al 80%, centrifugando a 3000 rpm durante 10 min. Posteriormente, se tomo
el sobrenadante, agregandole 10 ml de etanol al 80% y repitiendo la centrifugacion.
Después, se tomé del sobrenadante 1 mil, a éste se le agregaron 7 ml de agua destilada y
se agitd en vortex, Posterior a la agitacion, a la muestra se ie agregd 0.5 mi del reactivo
Folin-Cicolteau agitando nuevamente en vortex. Finaimente, la muestra se dejé reposar
por 3 min, agregando 1 m! de Na, CO; (20%), agitando nuevamente en vortex. Esta
" mezcla final se reposd por 1 h, para leer finalmente en un espectrofotometro (M-230),
ultravioleta (UV) visible, calibrade a 750 nanémetros (1 nm = 10°m). La solucién estandar

de referencia utilizada fue &cido ténico a 100 ppm para generar los puntos de la curva
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patrén. Las lecturas obtenidas fueron registradas en partes por millén (ppm), y los
resultados se expresan en mg /g de peso seco (Waterman y Mole 1994),

5.2,3. An_éh’sis estadistico. Los resultados de la herbivoria (porcentajes) fueron
transformados en arcoseno para cumplir con los supuestos de normalidad y
" homocedasticidad. Se efectuaron anélisis de varianza (ANDEVA). Los resultados fueron
anafizados utilizando un andlisis de varianza (ANDEVA -anidado), considerando ia
anidacion de la edad de las hojas sobre los individuos (arboles estudiados). A las hojas
analizadas quimicamente junto con el analisis de la herbivoria, fueron correlacionadas
mediante una regresién lineal y con un analisis de varianza (ANDEVA) para evaluar las
diferencias en la concentracién fendlica. Los resultados se presentan con fos datos en su

escala original. Los analisis fueron analizados con el programa STATISTICA 6.0.

5.3 RESULTADOS

5.3.1. Herbivorfa. En términos generales, durante el inicio de la época lluviosa se
presentd el mayor nivel de consumo foliar (porcentaje de area foliar consumida dia™) con
un promedio de 0.34 (+ 0.005% E.E.). Al finalizar esta época las especies, en su conjunto,
mostraron un promedio de consumo diario de 0.28 {+ 0.0008% por dia™). Estos resultados
indican que hubo 1.2 veces mayor herhivoria al inicio de la época lluviosa que al término
de la misma (Fig. 5.1).

5.3.1.1. Herbivoria por historia de vida. Las especies de crecimiento rapido (L.
styraciflua, P. ovalifoliumy C. canadensis) mostraron mayor tasa de herbivoria al inicio de
la época lluviosa con 0.45 (+ 0.0008% por dia™), que al finalizar la misma con 0.39 (&
0.0008% por dia”). Estas especies de rapido crecimiento mostraron mayor herbivoria en
los claros de regeneracion natural (0.46 + 0.0008% por dié’1), que cuando ocupaban los
sitios cerrados o maduros de la vegetacién (0.38 £ 0,.0008% por dia™). Esta diferencia fue
de 1.2 veces mas para los claros de vegetacion (Fig. 5.1).

Por otro lado, las especies de crecimiento lento (Q. germana, C. pringlei y P.
reichei} presentaron al inicio de la época lluviosa un consumo foliar equivalente a 0.22 (£
0.007% por dia™). Al finalizar la época lluviosa, se redujo a 0.17 ( 0.004% por dia™).
Estas especies también presentaron mayor herbivoria en los sitios de regenseracion
natural (0.23 + 0.00004% por dia™), que en el bosque cemrado y maduro (0.16 + 0.00002%
por dia™). Esta diferencia fue de 1.4 veces mas para el bosque en regeneracién (Fig. 5.1).

Se detectd una importante variacion entre habitats y épocas del afio. En un
ANDEVA anidado (anidando hojas sobre individuos de las especies estudiadas) se
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observd sblo diferencia significativa para los individuos {Fsg1080= 819.9; P< 0.0001), pero

no para las hojas analizadas (Tabla 5.1).

Tabla 5.1. Efectos estadisticos en un ANDEVA de tres vias para determinar el efecto de
especies, épocas y habitats sobre la tasa de herbivoria en el BMM de Gomez Farias,
Tamps. n.s.= no significativo con P< 0.05

Efecto . a.l cM F P
Especie (S) 5 0.0814 1,112 < 0.0001
Epoca (E) 1 0.0209 378.7 < 0.0001
Habitat (H) 1. 0.0375 679.3 < 0.0001
SxE 5 0,000 1.8 n.s.
ExH 5 0.0006 10.8 < 0.0001
ExH 1 0.0002 4.2 0.0408
SxExH 5 0.0003 6.1 < 0.0001
Emor 2,378 0.0001 - -

La variacién en el consumo foliar entre especies fue estadisticamente significativa
al analizar mediante un analisis (ANDEVA) de tres vias, considerando a las especies, las
épocas y los habitats como variabl_es' independientes, y las tasas de herbivoria (arcoseno)
como variable dependiente. Los resultados mostraron diferencias significativas entre las
especies, las épocas y entre los habitats. Asi como también para las siguientes
interacciones: especie x hébitat, época x habitat y, especie x época x habitat. Sin
ermbargo, no hubo significancia estadistica en la interaccion especie x época (Tabla 5.1).

5.3.2. Fenoles totales_

5.3.2.1. Anélisis contl;astar_]dc_r historia de vida y edad de las hojas del conjunto de
especies. En promedio general, la concentracidn fendlica de las seis especies fue de
103.28 (x 47.2 mg/g peso seco D.E.) para la época de medicion (luviosa) del presente
estudio. La cuantificacién fendlica entre el follaje considerando historias de vida, distinta
edad y habitats aporté diferencias tangibles, que no en todos los casos fueron
significativas. En global, las especies tolerantes fuvieron 1.9 veces mayor cantidad de
fenoles que las pioneras. Las especies tolerantes presentaron 136.32 (+ 25.8 mg/g peso

seco), en tanto que las especies pioneras tuvieron 70.24 (+ 40.1 mg/g peso seco).
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Figura 5.1. Tasas de consumo foliar (% area foliar consumida dfa”) en las seis especies
estudiadas dentro del BMM de Gomez Farias, Tamaulipas. Los resultados se presentan
en promedio (+ D.E.).

Los habitats presentaron diferencia con respecto a la concentracién fendlica de las
especies. Las muestras provenientes del bosque maduro presentaron ligeramente mas
concentracion para todas las especies (1.1 veces mas). La edad de las hojas también
mostrd una variacion marginal (aunque no estadisticamente significativa), pues Ia
concentracion de fenoles fue mayor en las hojas jévenes (107.2 + 47.6 mg/g peso seco),
que en las hojas maduras (89.36 £ 46.8 mg/g peso seco), esta diferencia fue apenas de
1.07 veces. Al efectuar un ANDEVA anidado, anidahdo la edad de las hojas en arboles,
se advirtid sdlo diferencia estadistica entre los arboles pertenecientes a las seis especies
(Fs.108= 84.03; P < 0.0001), mas no entre las edades de las hojas (Fi10e= 1.042; P =
0.402).

La variacidn entre la concentracion fendlica y el habitat, la edad y la historia de
vida fue evaluada mediante un andlisis de varianza (ANDEVA) de tres vias. Se encontrd
un efecto de ia historia de vida (F 112= 117.69; P< 0.0001), pero no del habitat (F; 12=
2.75; P= 0.09), ni de la edad foliar (F, 11,= 1.62; P= 0.205). Tampoco se encontré efecto
de habitat x edad (F1,412= 0.111; P= 0.91), habitat x historia de vida (F, 112= 2.17; P= 0.14),
edad x historia de vida (Fy.12= 0.346; P= 0.557), ni en la interaccion habitat x edad x
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historia de vida (F; 112= 0.069; P= 0.792} (Tabla 5.2). Al realizar las comparaciones entre
grupos (Tukey) las dos especies pioneras (P. ocvalifolium y C. canadensis) tuvieron todas
las interacciones con alta significancia estadistica (P< 0.0001), excepto para la pionera L.
styraciffua en ambos habitats (abierto y cerrado), en ambas edades de la hojas (jovenes y
maduras) quien no tuvo significancia (P> 0.05) con las siguientes especies, hébitats y
edades de la hoja: P. reichei, C. pringlei, Q. germanay C. canadensis en ambos habitats y
ambas edades de la hojas. Adicionalmente, Q. germana, C. pringlei y F. reichei no

observaron significancia (P> 0.05) con el resto de los grupos.

Tabla 5.2. Concentracién de fenoles totales {(mg/g de paso seco) en las seis especies
estudiadas del BMM de Gdmez Farias, Tamps., considerando historia de vida, habitat Vi

edad. Los resuitados se presentan en promedio (£ D.E.).

Historia Claros de Bosdque Agrupado
de vida Edad regeneracion maduro (D.E.)
Pioneras
Jévenes 63.8+41.8 84.4 £ 43.2 76.2 £43.2
Maduras 53.1+36.2 717+ 35.8 64.3+36.5
Tolerantes
Jovenes 138.91+28.5 137.8 £27.7 1382+ 27.5
Maduras 132.3x21.5 132.8 £26.4  134.4+£24.2
Agrupado Media y D.E. 97.0+£ 505 107.4 £ 44.7 103.3 + 47.2

La concentracién fendlica por especies fue contrastante. El &mbito en la
concentracién de las especies, independientemente de su habitat y edad fue 132.1 mg/g
de pesc seco (rango de 157.47 a 25.37), representada por las especies P. reicheiy P.
ovalifolium, respectivamente.

Todas las especies fueron agrupadas utilizando un criterio de tres categorias de
acuerdo a su concentracion fendlica: concentracion baja (< 30 mg/g de peso seca),
concentracion mediana (de 31 a 130 mg/g de peso seco) y, concentracion alta (> 130

mg/g de peso seco). En general, se advierte una sola especie con concentracion baja (P.
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ovalifolium), tres especies con concentracion mediana (L. styracifiua, C. canadensisy C.

pringlel), y dos especies con concentracion alta (Q. germana y P. reichei) (Fig. 5.2).
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Figura 5.2. Concentracién de fenoles totales (mg/g de peso seco} en relacién con la edad
de la hoja en las seis especies del BMM, Gémez Farias, Tamaulipas. Los resultados se
presentan en promedio (+ D.E.). |

5.3.2.2. Analisis contrastando historia de vida y edad de las hojas contando a las
especies como factor. Los resultados del andlisis de varianza (ANDEVA de tres vias)
presentaron diferencias entre las especies (Fsg= 103.57; P< 0.0001), entre los habitats
(F1.95= 7.78; P= 0.006), y entre la edad de [a hoja (F1 0= 4.57; P= 0.034). En tanto que las
interacciones entre pardmetros, solo mostraron variaciones significativas en especie x
habitat (Fs 0= 5.92; P= 0.00008}, pero no entre especie x edad (Fsg= 0.615; P= 0.688), ni
entre habitat x edad (F196= 0.031; P= 0.859), tampoco hubo significancia estadisticaen [a
conjugacion especie x habitat x edad (F5g5= 0.120; P= 0.987).

Para distinguir el efecto de la historia de vida, los habitats y las edades respecto a
la concentracion fendlica, se realizé un analisis de varianza (ANDEVA) adicional para
cada historia de vida, considerando a las especies, los habitats y las edades como
variables independientes, y la concentracién fendlica como la variable dependiente. El
analisis para las especies pioneras refirid diferencia estadistica significativa para las
especies (Fo = 227.58; P< 0.0001), para los habitats (Fy = 37.59; P< 0.0001), para las
edades (F; 4= 13.25; P= 0.0007) y para la interaccion especie x habitat (F; 5= 31.42; P<

0.0001). Pero no para las interacciones especie x edad, habitat x edad, ni tampoco
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especie x habitat * edad. En contraste, el analisis para las especies tolerantes séio
mostrd diferencia estadistica entre las especies (Fa4= 5.46; P= 0.0073), pero no para
ninguna otra variable o sus interacciones.

Es notable que cinco de las seis especies, cuando se encontraron en distinto tipo
de habitat mostraron muy poca variacion en la concentracion fendlica. Solo la especie L.
styraciflua presentd mayor concentracién en e| bosque mesdfilo maduro (2.4 veces mas).
incluso, Q. germana presenté marginaimente mayor concentracién en los sitios de

regeneracion (Tabla 5.3).

Tabla 5.3. Concentracidn de fenoles totales foliares (£ D.E.) de seis especies y en dos

habitats del hosque meséfilo de montafia, Gdmez Farias, Tamps.

Especie Claros Bosque maduro
Pioneras |
Perymenium ovalifolium 26.7£10.86 276+58
Cercis canadensis var, mexicana 109.6 + 10.5 112.06 £ 13.9
Liquidambar styraciflua 39.02 £ 10.3 94.5+21.3
Tolerantes
Clethra pringlei 1211+ 17.2 1252 £ 19.09
Quercus germana 136.4 £ 20.9 133.7 £ 18.7
Podocarpus reichei 1492 +292 151.4 + 34.24

En el analisis de régresién {conceniracién fenolica contra herbivoria) el ANDEVA
de la regresién mostrd significancia estadistica (Fy_11s= 110.44; P< 0.0001). La regresién
acusé una tendencia negativa y significativa {r = - 0.685), quedando explicado por el 50%
de la varianza en la herbivoria es atribuible a [a concentracion de fenoles totales en las
especies analizadas (Fig. 5.3).

Adicionalmente, los resultados de dos regresiones (historia de vida contra
concentracion fendlica) mostraron significancia para las especies de crecimiento rapido
(Fise= 7.74; P= 0.007). La regresion mostréo una tendencia negativa (= -0.343),
' explicando sdélo en un 12% que la varianza en la herbivoria es atribuible a la
concentracion de fenoles en las especies pioneras (Fig. 5.4a). Sin embargo, las especies
de crecimiento lento, mostraron mayor significancia en la tendencia negativa de la

regresion (2.5 veces mas). El ANDEVA de la regresion fue significativo (F; ss= 160.0; P<
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0.0001), y la regresidn presentd tendenc;ia negativa y significativa (r= - 0.8576), quedando
explicado por méas del 70% la varianza en la herbivoria por la concentracion fendlica de
las especies tolerantes. En estas especies de lento crecimiento, aunque la regresidn se
ajustd a una exponencial negativa, aparentemente la curva se asintotiza a partir de la
concentracién de 160 mg/g de fenoles, a partir de [a cual la ya no ocurre un descenso
significativo en |a tasa de herbivoria (Fig 5.4b).

Herbivorfa (y) = 28.500 - 0.1570 * Fenoles totales
Correlacion; r = -0.6953

50
40 . ¢
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Figura 5.3. Cormrelacion entre la concentracion fendlica (mg/g de peso seco) Y la herbivoria
(% de area foliar consumida) de las seis especies estudiadas del BMM (n = 120 hojas).

Finalmente, para indicar mas claramente el efecto de los fenoles sobre la
herbivoria de cada especie analizada, se realizaron regresiones independientes para cada
una. Los resultados muestran la mayor significancia estadistica y el mayor coeficiente de
regresién (1) para las especies de crecimiento lento (tolerantes), en una proporcion que
rantuvo un rango desde 1.6 hasta 6.1 veces mas.
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a) Especies pioneras

Herbivoria (y)= 25.963 - 0895 * Fenoles totales
Carrelacion; r = -,3433

50 |

0 20 40 60 80 100 120 140 160
Fenoles {mg/g de peso seco)

Tasa de herbivoria (% de area foliar consumida)

b) Especies tolerantes

Herhivoria (y) = 18.292 - .0982 * Fenoles {otales
Correlacion: r = -.8567
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Figura 5.4. Correlacidn entre la herbivoria y la concentracién fendlica en especies

pioneras (a) y tolerantes (b) del bosque meséfilo, Gdmez Farias, Tamps.
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Tabla 5.4. Coeficientes de comrelacion y significancia estadistica de contenido fenélico y la

herbivoria en las seis especies estudiadas del Bosque Mesdfilo, Gomez Farias,

“Tamaulipas.
Especie - g.l. F P r r
Perymenium ovalifolium 1 10.06 0.005 -0.59 0.36
Cercis canadensis 1 6.80 0.017 -0.52 0.27
var. mexicana '
Liquidarbar styraciflua 1 0.406 0.53 -0.15 0.02 (n. s.)
Clethra pringlei : 1 105.8 0.0001 -0.92 0.85
Quercus germana | 1 318.7 0.0001 -0.9Y 0.94
Podocarpus reichei 1

105.5 0.0001 -0.92 ; 0.85

Error 18 - - - Co-

5.4. DISCUSION
La mayoria de las variables estudiadas sitdan al BMM como intermedio entre los bosques
tropicales y los templados en términos de herbivoria y concentracién total de compuestos
fendlicos. Las especies estudiadas representan en conjunto el 40% del valor de
importancia floristico del BMM El Cielo, y no obstante que l[a mayoria (cinco) son de
afinidad boreal, sdlo Perymenium ovalifolium es netamente tropical, considero que son
una muestra representativa de esta comunidad. Estas especies presentaron una tasa
anual de consumo de 8.3%, esto significa 1.2 veces mas que el promedio obtenido en los
bosques templados |atifoliados, y 1.3 veces menos que el promedio cuantificado para los
bosques tropicales. Se sabe que las tasas de herbivoria ocurren en mayor magnitud en
los bosques tropicales que en los templados (Coley y Barone 1996). En los bosques
templados latifoliados, cerca del 7% de la produccion anual de follaje es consumido por
los insectos herbivoros. Por otra parte, las tasas de herbivoria de las especies tolerantes
en los bosques tropicales humedos ocurre en una dimensidn del 11% anual, esto
representa una cantidad 50% mas alta que para los bosques templados (Coley y Kursar
2001).

Comparativamente, mis resultados resultan similares a los obtenidos para las
gspecies pioneras: Robinia pseudoacacia (Fabaceae) y Lirodendron (ulipifera

(Magnoliaceae) en los bosques templados Apalaches (EEUU)}, donde el nivel de consumo
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foliar de estas especies oscila entre el 5-8%. Sin embargo‘, son menores que los exhibidos
por la especie tolerante Acer rubrum (Aceraceae), cuyo dafio foliar se estimé en 11%. En
cambio dentro del mismo estudio, otra especie tolerante Comus florida (Comaceae),
registré el nivel mas bajo (1-5%) (Shure y Wilson 1993),

El consumo foliar promedio (tasa diaria de herbivoria), de las seis especies
analizadas en su conjunto, fue de 0.34% al inicio de la época lluviosa, terminando con
0.28% al finalizar la misma. La tasa promedio diaria obtenida en este estudio, resulta
menor gue la reportada para 46 especies tropicales de Barro Colorado Panama (Coley
1983). Para esas especies, la autora encontrd un consumo promedio de 0.52% por dia™
durante la época lluviosa. En este estudio, las especies pioneras de rapido crecimiento
iniciaron con un consumo de 0.45% por dia, finalizando con 0.39%. En tanto que las
especies tolerantes iniciaron con 0.22% y terminaron con 0.17% de consumo diario. Parg
las dos historias de vida (pioneras y tolerantes) el consumo foliar decrecié en 1.1 veces y
1.3 veces réspectivamente, al finalizar la época lluviosa.

Estos datos apoyan y refuerzan el planteamiento de la teoria de |a disponibilidad
de los recursos (Coley ef af 1985), en el sentido de que las especies de rapido
crecimienio, que crecen en sitios ricos en recursos soportan las tasas mas altas de
herbivoria. |gualmente mis resultados, resultan concordantes con el modelo del balance
C/N (Bryant et al. 1983) y el de la competencia de proteinas (Jones y Hartley 1899), pues
en general, las mismas especies mostraron menor dafio por herbivoros cuando crecian en
un ambiente de bosque maduro gue en un sitio abierto. Ademas, las mismas especies
mostraron la tendencia de tener mas fenoles totales cuando crecian en sitios cerrados. En
términos generales, las especies cuentan con mayor disponibilidad luminica y nutrimental
en aguellos sitios abiertos que en sitios cerrados. Todo esto sugiere que los cambios en
el dafo dsl follaje observados estén relacionados con |a disponibilidad de los recursos de
los hébitats y el balance de los nutrientes dentro de cada uno de ellos. ‘

El patréon de concentracidén de fenoles totales en las especies del BMM de El Cielo
(de acuerdo a la edad de la heja), también resulté intermedio entre los patrones desciitos
para especies de bosques templados y tropicales. Aunque la concentracién fendlica
promedio para las hojas jdvenes en las especies pioneras fue 20% mayor que para las hojas
maduras, y 3% mayor para las hojas jovenes para las especies tolerantes, no se encontrd
diferencia estadistica significativa enfre edades. Esto contrasta con un andlisis similar
realizado en 46 especies tropicales en Panama (Coley 1983), donde hubo una diferencia

significativa de 1.5 veces mayor concentracion en hojas jévenes para especies pioneras y de
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1.7 veces mas para hojas jdvenes de especies toterantes.. El patrén que 6curre para las
especies templadas es inverso al de las especies de arboles tropicales. Se ha documentado
que la concentracion de fenoles totales o de taninos se incrementa conforme avanza la
maduracidon de las hojas (Feeny 1976). En Jos arboles templados, la mayoria del dafio
sucede cuando las hojas estdn maduras (¥3%), y las hojas maduras generalmente estan
mejor defendidas quimicamente que las hojas jovenes (Coley y Aide 1991). Las hojas
| jovenes de las especies templadas contienen sdlo la mitad de la concentracion de taninos de
los gue tienen las maduras. Sin embargo, para las especies tolerantes a la sombra de los
bosques tropicales hiimedos, [as hojas jévenes sufren el 70% del dafio que recibiran en toda
su vida, e invierten mas en defensas quimicas que las hojas maduras (Coley y Kursar 1996).
Estas diferencias, junto con las encontradas en la incidencia de dafo en hojas jovenes y
maduras, se podrian interpretar como una inversién defensiva diferencial de acuerdo a la
teoria de la defensa Sptima Rhoades (1979), donde el nivel dptimo de defensa es el que
maximizaria la relacién beneficio/costo. En los ambientes tropicales, las hojas jévenes serian
mas valiosas, o tendrian mas riesgo de ataque, que aquellas en los ambientes templados.
Esto sugeriria que en el BMM [as hojas jovenes y maduras tienen un valor similar para las
plantas o que la relacion beneficio/costo se iguala para hojas de ambas edades.
5.4.1. Tasa de herbivoria en habitats contrastantes. Otro componente del presente
estudio, fue el andlisis de la herbivoria por tipo de hébitat, y sus especies adaptadas. El
promedio de consume de follaje obtenido en los claros de regeneracion natural resulté 1.3
veces superior que el de sitios cerrados del bosque rhaduro con 0.27% de consumo diario
{FP<0.001). La evidencia encontrada apunta, a que el mayor consumo foliar ocurrié en las
especies de rapido crecimiento (pioneras). Para estas especies, los costos de oportunidad
de la defensa resultan mayores que para las especies de lento crecimiento (tolerantes).
Los sitios con amplia disponibilidad de recursos (claros) estuvieron asociados con los
mayores niveles de herbivoria, esto sugiere un efecto causal y esta de acuerdo con los
preceptos en que se basa la teoria de disponibilidad de recursos propuesta por Coley ef
al. (1985). Mis resultados son ceincidentes con otro estudio en el que se analizaron cuatro
especies boreales, dos pioneras: Robinia pseudoacacia, Linodendron tulipifera, y dos
tolerantes a la sombra: Acer rubrumy Comus florida (Shure y Wilson 1993). Los autores
advirtieron mayor herbivoria para las especies de rapido crecimiento (R. pseudoacacia y
L. tufipifers) utilizando cinco diferentes tamafios de claros. La proporcion de mayor dafo
ocuirid principalmente en los tamafios de claro pequefios (0.016 a 0.08 ha), y R.

pseudoacacia fue la que mayor herbivoria exhibio con la proporcion del tamano de claros
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(P< 0.01). Los tamarios de claro utilizados en el presente capitulo se aproximaron a 0.1
de ha. Esto brindd la oportunidad de que recurses como la luz y el agua estuvieran
presentes, pemmitiendo crear ambientes riﬁos en recursos (véase el Cap. |l para
resultados del analisis luminico). -

Adicionalmente, el patron de herbivoria detectado en arboles con historia de vida
diferente que crecian en claros y bosque cerrado, es concordante con la hipdtesis de la
disponibilidad de recursos proximal de Bryant et af. (1983). En ella, los autores sefialan que
las plantas de rapido crecimiento pueden aumentar su inversidn en defensa, segin la
disponibilidad de recursos proximal. En fanto que las especies de crecimienio lento se
encuentran limitadas en cuanto a esta capacidad. Asi, las plantas con crecimiento rapido
invierten menos en defensas, tienen mayor potencial de crecimiento de regeneracion

. después de defoliaciones, habitan en habitats ricos en recursos, y contienen hojas de vida
corta.
5.4.2. Concentracidon fendlica. A excepcién de las otras variables estudiadas, la
concentracion promedio de fenoles totales para el grupo de especies analizadas (103.2
mg/g de peso seco) no resulta evidentemente intermedia entre las encontradas en
bosques tropicales y templados, Las especies del BMM se ubican solamente por abajo del
promedio obtenido (con el mismo metodo de cuantificacion de fenoles fotales) para 46
especies tropicales (151.1 mg/g de peso seco) (Coley 1983). Al comparar de manera
porcentual los resultados, El Cielo advierte una concentracion de 10.3% de peso seco,
cantidad superior de 1 a 2.6 veces mas comparada contra 10 bosques tropicales del
mundo (Tabla 5.5).

Las especies tolerantes expresaron 1.9 veces mayor cantidad de fenoles que las
especies pioneras. Esto es concordante con lo encontrado para las especies tolerantes
templadas (Acer rubrum y Comus florida) y pioneras (Robinia pseudoacacia y
Linodendron tufipifera) en los Apalaches (E.E.U.U.) {Shure y Wilson 1993),

Sin embargo, estas comparaciones resultan distintas para las especies tolerantes
(Acer rubrum y Comus florida) de los Apalaches al confrontar los resultados con El Cielo. -
Las especies de El Cielo mostraron una concentracion fendlica foliar 30% mayor en las
especies pioneras (7.6 vs. 5.5%), pero menor en 80% para las especies tolerantes (13.8
vs. 24.6%) (datos tomados de Shure y Wilson 1993).

5.4.2.1. Concentracién por historia de vida. l.a mayor concentracién de fenoles (=
50%) se registro en las especies tolerantes (de crecimiento lento), esto es consistente con
lo propuesto por Coley ef al. (1985), donde los autores mencionan que las especies con
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crecimiento lento son aquellas que mas recursos destinan en defensa y poseen mayor

concenfracion de metabolitos secundarios.

Tabla 5.5. Concentracion fendlica considerando: porcentaje (%) de peso seco, diferentes
nameros de especies y sitios tropicales del mundo, comparados con el BMM E! Cielo
(Modificada de Waterman y McKey 1989). ‘

Sitio Ndmero de especies Fenocles totales

{% de peso seco)

Barro Colorado (Fanama4) 24 10.10
Douala-Edea (Cameroon) 38 7.31
Kakachi (India del Sur) 13 6.52
Kibale (Africa) 44 400
Kuala Lompat {Sureste de Asia) 37 4.30
Santa Rosa {Costa Rica) : 78 6.20
Sepilok (Sureste de Asia) 42 : 6.00
Visoke (Africa) 21 5.01
Zanzibar (Sureste de Asia) . 15 6.29
El Cielo (México) - 6 10.32

5.4.2.2. Concentracién por habitat. En |la concentracion fendlica por habitat para
las especies pioneras, también ocurmrié una variacian, la cual fue mayor para el bosque
maduro. Dicha variacién resulté significativa observando sdélo 1.3 veces mayor
concentracién en este habitat, esto es 10% mas para ‘el bosque maduro, respecto a los
claros de vegetacion. Sin embarge, para las especies tolerantes no se observé variacién
significativa. Esta evidencia apunta a que en las especies tolerantes no se modifica la
concentracion de fenoles de acuerdo al habitat. Esto es contrario a lo que determinado
por Shure y Wilson (1993), en cuanto a que la concentracidn fendlica se incrementa con el
tamario del claro .para las especies tolerantes templadas, mas que para las pioneras {en
un gradiente proporcional de menor a mayor, con respecto al tamano del claro y la -
concentracion fendlica).

Lo anterior resulta interesante desde |a perspectiva de las hipdtesis de la defensa
de las piantas, ya que muestra que el modelo de Coley et al. (1985), de Bryant et al.
{1983) junte con el de Jones y Hartley (1999) no cubren a todo tipo de plantas, y que mas
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bien son complementarios. Por ejemplo, el modelo de Bryant ef al. (1983) predeciria lo
gue en este estudic sucedid para las especies pioneras, pero no asi con las tolerantes.
Con el modelo de Coley ef al. (1985), Ginicamente se esperaria que las diferencias
hubiesen sido encontradas entre historias de vida diferentes, pero no necesariamente
entre individuos de la misma especie que crecen en habitats contrastantes,

El hecho de encontrar mayor concentracién fendlica en el bosque maduro,
probablemente se relaciona con los menores niveles de herbivoria expresados en este
tipo de habitat, y principalmente con las especies adaptadas a é| (especies tolerantes). La
plasticidad manifiesta por las especies vegetales ocurre marcadamente en la variacién,
incluso, dentro de una misma forma de vida (e.g. especies de rapido crecimiento
expuestas a dos habitats de mayor o menor disponibilidad luminica). Esto Gitimo, es
proximo a lo que registrado por Coley y Aide (1991) para algunas especies caracteristicas
de los claros de regeneracién. Coincidentemente, estos hallazgos son compatibles con la
" teoria del balance Carbono / Nutrientes (Bryant ef al. 1983), y refuerzan sus argumentos
en buena medida.

l.as hojas de las especies de rapido crecimiento estudiadas resultaron mayormente
atacadas y esto se reflejd en una inversién menor de defensa quimica (fenoles totales). En
tanto que las hojas de las especies con crecimiento lento el dafic fue menor, pero la
inversion resultd casi dos veces mas en este recurso defensivo. Incluso, las dos historias de
vida presentaron mayor consumo foliar cuando estuvieron expuestas en los sitios de alta
disponibilidad de recursos (claros del BMM). Esta evidencia dltima advierte que las
diferencias pudieron ser debidas a la asignacién de recursos a defensas basadas en
carbono depende del balance C/N (Bryant ef al. 1983).

De igual manera, los daios obtenidos resultan similares a los resultados
encontrados por Langenheim (2001), donde la autora postulé gque el abundante Carbono
" proveniente de la fotosintesis, acompariado por la baja utilizacion de éste en arboles de
crecimiento lento, en bosques maduros de suelo pobre en nutrientes, permitiria que
hubiera Carbono disponible para la sintesis de resina (como una estrategia defensiva
antiherbivoro) en algunas coniferas (Araucariaceae y Pinaceae), y también en algunas
familias de angiospermas (Leguminoseae, Burseraceae y Dipterocarpaceae).

El coeficiente de regresion entre la concentracion fendlica y la herbiveria (r=-0.69)
es mucho mayor al obtenido por Coley (1883) para las 42 especies tropicales. En ese
estudio, {a autora menciona un coeficiente de r= 0.040 para hojas jdvenes, y r= — 0.099

para hojas maduras. Esta diferencia tan grande en los coeficientes de correlacion podria
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deberse, entre otras cosas, a la mayor diversidad y abundancia existente de metabolitos
secundarios en los trépicos himedos (Coley y Aide 1991). Por ejemplo, la distribucion vy
actividad de alcaloides es mas comun y presentan mayor toxicidad en los trdpicos que en
los bosques templados {Levin y York 1978). Para los bosgues templados,
aproximadamente el 16% de las especies analizadas poseen alcaloides, esto es dos
veces menos que lo que ocurre para las especies tropicales, donde cerca del 35%
presentan estos compuestos (Levin 1976a, 1976b). Otro caso es |a concentracidon de
resinas en base a compuestos terpencides. La mayor concentracién de resinas ocurre en
las especies tropicales. Un ejemplo ilustrativo es el desarrollado por Langenheim et al.
{1981) y Langenheim (2001). La autora enconird mayores cantidades de resina en las
‘especies tropicales Hymenasa y Copaifera que en un ejemplo modelo de Pinus
" ponderosa. Incluso, la autora sefiala que la mayoria de los taxa que producen copiosa
resina en la actualidad o gque la produjeron, viven ¢ vivieron mas comunmente bajo
condiciones del tropico o subtrépico himedos (Langenheim 18686, 1969, 1975, 1990,
1895). Asi, las especies tropicales dependerfan de una mayor diversidad de metabolitos
secundarios para su defensa, y los compuestos fendlicos sélo serian un componente mas
de sus sistema defensivo. En contraste con lo anterior, las especies que estudié en el
BMM EI Cielo, tendrian un menor repertorio de metabolitos secundarios. Ademas, dado
gue el namero de eSpecies estudiadas es pequerio, el factor filogenético pudo haber
tenide mas importancia pues en las fagaceas, por ejemplo, es bien conocido que el grupo
mas importante de metabolitos secundarios es el de compuestos fendlicos (Schultz y
Baldwin 1982).

Por otra parte, los compuestos fenélicos medidos con el ensayo de Folin-Denis, no
muestran tendencias latitudinales obvias. Sin embargo, se sabe que Ia fertilizacion y las
condiciones de sombra reducen la concentracion de metabolitos con base Carbono (i.e.
fenoles y terpenos) (Bryant ef al. 1987). Esto ha sido documentado en la reduceion de
concentracion de fenoles y taninos (por efectos de sombreado y fertilizacién) para los
sabinos (Salfix spp.) (Waring ef al. 1985, Larsson et a/. 1986, Bryant y Chapin 1986). La
fertilizacién nitrogenada reduce |a concentracién de terpenos en la especie Heferotheca
subaxillaris (Mihaliak y Lincoln 1985). Asi como también, el efecto de sombra reduce la
concentracién de taninos en las especies Bareria fistulosa (Waterman et al. 1984) y
Vaccinium spp. (Hanley ef al. 1987),

Los resultados de la correlacion entre fenoies totales y herbivoria muestran mayor

~coeficiente (r) para las especies de crecimiento lento (tolerantes) que para las de
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crecimiento rapido (pioneras), en una proporcion que va desde 1.6 hasta 6.1 veces mas
(Tabla 5.4}. En el primer caso, la regresidn explica el 12% de la variacidn mientras que en
el segundo, el 70% de la variacién en herbivoria se explica por los fenoles. Esto sugiere
fuertemente, que las especies tolerantes estudiadas destinan mayor cantidad de recursos
en [a defensa como fenoles totales, y que esta inversion resuita efectiva reduciendo el
dafio por herbivoria. El hecho de que Liguidambar styraciflua no haya presentado una
correlacion significativa entre fenoles totales y herbivoria (Tabla 5.4) puede deberse, entre
otras cosas, a que posee altas concentraciones de terpenos (Sanchez-Ramos et al.
1999), compuestos que tienen actividad antiherbivora (Langenhein 1894).

La linea de regresion obtenida considerando Unicamente a las especies tolerantes
muestra que hay una reduccidn lineal de la herbivoria concomitante con el aumento en
fenoles totales hasta que se alcanza una concentracion de 160 mg/g de fenoles, a partir de
la- cual 1a curva se asintotiza y ya no hay un descenso significativo en la tasa de herbivoria.
Este comportamiento de la curva hasta los 160 mg/g de fenoles concuerda con las
predicciones de la teoria de la apariencia (Fenny 1976, Rhoades y Cates 1976) donde se
espera que las defensas cuantitativas sean mas efectivas a medida que su concentracidn
aumente. Sin embargo, este moedelo no funciona con concentraciones mayores donde, a
pesar del aumento, [a herbivoria no disminuyd. De acuerdo al modelo de la apariencia y al de
la defensa dptima (Rhoades 1979) deberia haber seleccion en contra de la produccién
excesiva de fenoles en estas especies, pues las defensas se consideran costosas. Asi, esta
condicidn donde se producen fenoles en exceso, deberia ser transitoria a menos de que el
costo de los fenoles fuera menor (Bryant et al. 1883) o que los fenoles estuvieran
funcionando de otra manera para la planta (Seigler 1977).

En términos generales, los patrones de herbivoria y de defensa obtenidos generan
un escenario promisorio para el descubrimiento de nuevos hallazgos en la interaccidrr
planta-herbivoro. El hecho de encontrar diferencias en la respuesta de las plantas a las
hipétesis planteadas provee de amplias expectativas en el conocimiento ecologico de
estas especies. La diferencia tacita encontrada en la herbivoria entre la historia de vida de
las plantas y la inversion en metabolitos secundarios, refuerza lo que al parecer es una
tendencia generalizada de las plantas pioneras versus plantas tolerantes y plasmado enla
teorila de disponibilidad de los recursos (Coley ef al. 1885). La discrepancia en la
herbivoria de los sitios (habitats) analizados y el de las plantas adaptadas a las
condiciones de vida de ésfos, apoyan por otro lado la teoria del balance
Carbono/Nutrientes (Bryant ef al. 1983, Tuomi et al. 1984), ya que las concentraciones de
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metabolitos secundarios basados en Carbono (e.g. terpencs y fenoles) se encuentran
positivamente comelacionados con la relacién C/N dentro de la planta. El hecho de contrastar
habitats, brindé |a oportunidad de contar con sitios de alta y baja disponibilidad de nutrientes.
Es la razdn por la cual, los sitios con deficiencia en nutrientes limitan mas el crecimiento que
la fotosintesis. Por lo tanto, los carbohidratos capturados no pueden usarse en el
crecimiento, dirigiéndose al metabolismo secundario y acumulando, en consecuencia,
defensas basadas en carbono (i.e. fenoles totales). Estos aspectos defensivos de las plantas
deberan de considerarse aunados a otros (analizados en los Caps. lll y IV de esta tesis),
tales como la dureza y la pubsscencia foliar, asi como el contenido nutricional (e.g. agua). El
conjunto de factores analizados en el presente estudio, ofrece una punta de aranque para &l
entendimiento de este valioso ecosistema.

Estudios fitoquimicos detallados posteriores, que permitan observar |a variacion de
grupos de compuestos secundarios bien definidos y cuantificados, asi como el estudio de
su relacién con el consumo foliar (herbivoria) considerando otras especies con historias
de vida distinta, habitats diferenciables y edades confrastantes de la planta, pueden
arrojar resultados que refuercen, adn mas, las aseveraciones encontradas para el
presente estudio,
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RESUMEN

Se reconocen las principales especies de Lepidoptera asociadas a seis especies de plantas con alto
valor de importancia ecolégico y distinta historia de vida: tres pioneras (Perymenium ovalifofium, Cercis
canadensis var. mexicanay Liguidambar styracifiua) y tres tolerantes (Clethra pring/ei, Quercus germana
y Podocarpus reicheil del bosque mesdfilo de la Reserva de la Biosfera E! Cielo de Gémez Farias,
Tamaulipas. Se llevé a cabo una cuantificacién de la herbivoria {% de drea foliar) para cada especie
vegetal efectuada por larvas de lepiddpteros en funcién del tiempo durante la época lluviosa, analizando
el efecto del consumo foliar de cada especie y la historia-de vida de las plantas estudiadas.

Con la finalidad de reconocer el efecto de |la relacién generalismo: especificidad para cada lepidéptero,
se realizaron pruebas de selectividad manteniendo larvas de cada especie en cautiverio, ofreciéndoles
diferentes hospederos y evaluando su consumo foliar. Los resultadas muestran ocho diferentes especies
de Lepidoptera asociados a las seis especies vegetales. Colectivamente estos lepidopteros consumieron
7% del area foliar disponible de sus hospederos' Las especies de plantas pioneras mostraron ca. 3
veces mds herbivoria por lepiddpteros que las especies tolerantes. En general, los lepiddpteros
mostraron una tendencia hacia la especializacién, principalmente los asociados a [as especies tolerantes.
Palabras Clave: bosque meséfilo, especies p:oneras, especies tolerantes, herbivoria, Lepidoptera,
Reserva de la Biosfera E! Cielo.

ABSTRACT

We investigated the species of Lepidoptera associated with the six most important plants, three
gap-colonizing species {(Perymenium ovalifolium, Cercis canadensis var. mexicana and Liquidambar
styracifiua) and three shade-tolerant species (Clethra pringlei, Quercus germana and Podocarpus reichei)
in the Biosphere Reserve El Cielo at Gémez Farias, Tamaulipas cloud forest. The levels of herbivory (%
leaf area eaten) by each lepidopteran larvae were measured during the rainy season. Selectivity tests
were carried out evaluating the generalist-specialist insect effect. The results showed eigth different
lepidopteran species. They consumed 7% of the available leaf area within the six plant species. For
pioneer species the % of leaf area grazed was ca. 3 times greater than for shade-tolerant species
leaves, The insects associated with shade- to[erant species were more spemahst than -the insects
associated with pioneer species.
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Key Words: Biosphere Reserve El Cielo, cloud forest, pioneer species, tolerant species, herbivory,
Lepidoptera.

INTRODUCCION

Una de las interacciones bidticas de mayor impacto en las comunidades
naturales es la herbivoria (Crawley, 1983; Dirzo 1984). .Se estima que
aproximadamente el 10% de la productividad primaria terrestre se mueve en
direccion de los herbivoros (Coley et a/. 1985). Estos también pueden influir
significativamente en la riqueza de especies de plantas, la abundancia relativa de
estas, y ser componentes causales de la heterogeneidad espacial {Crawley, 1983).
Incluso, se argumenta que pueden influir en el ciclaje de nutrientes del ecosistema
(Schowalter, 1981). Al nivel de las poblaciones de plantas se ha.demostrado que
fos herbivoros tienen un impacto significativo, afectando inclusc la demografia,
distribucién y abundancia de las plantas {Louda, 1982; Dirzo, 1984)}. En el nivel
del individuo, es reconocido que los herbivoros pueden afectar negativamente uno
o mas componentes -de la adecuacién de las plantas ({e.g. crecimiento,
sohrevivencia, reproduccidon}, y han sido considerados como importantes agentes
selectivos en la evolucidn de las mismas (Ehrlich y Raven, 1964; Feeny, 1976;
Rhoades y Cates, 1976; Whithman y Mooper, 1985; Marquis, 1984).

En estudios recientes se ha demostrado ademés que la herbivoria afectaasuvez
a otros componentes bidticos que .interactdan con las plantas, por ejemplo las
micorrizas (Gehring y Linhart, 1993), particularmente en sistemas de condiciones
abidticas tensionantes como los sistemas aridos y semiéridos {Gehring y Linhart,
1993; Whitham y Mopper, 1985). Lo anterior, hace evidente que la gran mayorifa
del conocimiento disponible se ha obtenido a partir de estudios en zonas
templadas, tropicales, éridas y semidridas. En contraste, practicamente no hay
informacidn al respecto de los bosques mesdfilos tropicales y subtropicales, a
pésar de su gran importancia flor(stica (Rzedowski, 1986; Dirzo, 1994) y como
sistema que aporta servicios ecoldgicos de gran importancia, tales como el
aprovisionamiento de agua y control de ciclos hidrolégicos {Dirzo, 1994).
Recientemente se ha concluido un estudio sobre los patrones de herbivoria para
el bosque mesdéfilo de montaria El Cielo, Tamaulipas (Sdnchez-Ramos, 1998). Un
aspecto relevante en dicho estudio fue el anélisis de la deteccién de los principales
herbfvoros presentes en el bosque mesdfilo. ]

Se considera que los insectos son los principales herbivoros en una gran varledad
de comunidades vegetales, que incluyen tanto bosques templados {ver Crawley,
1983) como diversos tipos de bosques tropicales {Janzen, 1981; Dirzo, 1987).
Dentro de los insectos, las larvas de Lepidoptera pueden considerarse como uno
de los grupos de mayor representatividad e impacto en las comunidades. Por

104



Acta Zool. Mex. (n.s.) 78 (1995}

ejemplo, constituyen hasta 90% de los defoliadores del complejo genérico
Quercus (Marquis y Whelan, 1994; Wold y Marquis, 1997), y en selvas tropicales
hiimedas de México son uno de los tres principales consumidores de follaje (de |a
Cruz y Dirzo, 1987), junto con algunos coledpteros y las hormigas arrieras {Attini).
Nuestros estudios en el bosque mesdfilo de Gémez Farias, confirman que los
insectos, y dentro de éstos los lepiddpteros, son uno de los grupos principales de
herbivoros del follaje. Con el fin de caracterizar el papel que juegan los Lepidoptera
del bosque mesdéfilo de Gédmez Farias, en el presente estudio abordamos las
siguientes preguntas:

;Cuaéles son los principales folivoros lepidépteros dentro de un grupo de especies
vegetales representativas de esta comunidad?

;como es la relacidn generalismo: especificidad dentro de este grupo de
herbivoros? -

;cual es la magnitud de consumo foliar por herbfvoros lepiddpteros presentes en
las seis especies representativas con historia de vida contrastante del bosque
mesdfilo de Gémez Farias?

MATERIAL Y METODOS

Sitio de estudio

El sitio estudiado corresponde a un bosque mesdfilo de montafia situado en la
regién de Gdmez Farfas, Tamaulipas, al noreste de la Republica Mexicana
(23°06'13" Ny 99°25'43" W}, con altitud de 1130 msnm, temperatura promedio
anual de 14°C y una precipitacién pluvial promedio anual entre 2,000 y 2,500 mm
(Puig y Bracho, 1987). El bosque mesdfilo en esta regién tiene una superficie de
200 km? {Puig y Bracho, 1287) vy actualmentie esté protegido por un decreto de
Reserva de la Biosfera-UNESCO denominada El Cielo. Este tipo de vegetacién se
representa por elementos arbéreos como Acer skutchii, Cercis canadensis var.
mexicana, Clethra pringlei, Liquidambar styraciflua, Magnolia tamaulipana,
Podocarpus reichei, Quercus germana y Quercus sartorif (Puig, 1993}, En este
ecosistema de montafia es posible reconocer dos tipos de habitats en su estado
natural: el bosque maduro y [as fases de regeneracién natural (claros) por el efecto
de la cafda de arboles sobremaduros {Arriaga, 1987; Sanchez-Ramos, 1998).
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Las especies vegetales

Fueron consideradas seis especies con historia de vida contrastante: tres
pioneras, demandantes de luz y tres tolerantes a la sombra. La seleccién de éstas
se basé en su alto valor de importancia (VI= Densidad relativa + Frecuencia
relativa + Dominancia relativa; ver Sanchez-Ramos, 1998} y representatividad
ecoldgica en los hébitats caracteristicos de este ecosistema. Las especies
elegidas, sus historias de vida, habitat y valor de importancia se presentan en el
Cuadro 1. : -

Mediante un andlisis florfstico-estructural basado en el estudio de 20 sitios
elegidos aleatoriamente, se calcuid el valor de importancia (V1) y se eligieron las
seis especies vegetales en el bosque mesdfilo de Gémez Farfas (Sédnchez-Ramos,
1998). Colectivamente, estas 6 especies agrupan el 33% del total registrado en
el estudio floristico. Dado que en dicho estudio se detectaron 51 especies de
plantas en total, y el promedio por especies fue de 5.8%, el grupo de las seis
especies elegidas puede considerarse como representativo del bosque mesdfilo El
Cielo. Sobre estas especies se registré periddicamente la presencia de herbfvoros.
Ademds, se registré el tipo de dafio en un grupo aleatorio de hojas marcadas de
las seis especies de plantas. '

_ Cuadro 1
Especies seleccionadas para estudio de los lepiddpteros herblvoros en el bosque mesdéfilo,
Gdmez Farfas, Tamaulipas.

Historia Valor de
Especies Habitat de vida importancia
' (V1)

Quercus germana Cham et Schletcht. BM* Tolerante 27.0
(Fagaceas)

Clethra pringlei 5. Wats BM Tolérante 17.1
{Clethraccea)

Podocarpus refchei Buchlz et Gray BM Tolerante 9.2
{Podocarpaceae}

Liquidambar styraciflua L. Claros Pionera 20.6
{Hammamelidaceae)

Cercis canadiensis var. mexicana L. Claros Pionera 10.7
{Fabaceae) : ‘

Perymenium ovalifolium (A, Gray) B. Turner Claros Pionera 14.11
{Asteraceae)

* BM = Bosque mesdfilo maduro
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El método

Para evaluar el dano por lepiddpteros, en primera instancia se identificé a cada
larva hasta especie. Se considerd toda la diversidad de larvas de lepiddpteros
encontradas alimentandose de cada especie de planta. La representacién relativa
de lepiddpteros con los avistamientos, vy las cicatrices foliares registradas fueron
usadas como criterios para definir los grupos de herbivoros predominantes.

Para la identificacion de los lepidépteros detectados, las orugas de éstos fueron
mantenidas bajo cautiverio alimentédndolas hasta el estadio de pupa en bolsas
plasticas; al emerger los imagos fueron trasladados para su determinacién al
laboratorio de entomologia del Instituto de Biologia de la Universidad Nacional
Auténoma de México (UNAM), México, D.F.

Para detectar diferencias en la preferencia alimenticia de cada especie se
designaron cuatro categorias de especificidad: muy alta, alta, media y baja. Lo
anterior, bajo el supuesto de que un insecto se alimente de mas de una especie
de planta en un sistema natural. Las categorias y su equivalencia quedaron
integradas como sigue:

Categoria |, Muy alta = aquellos insectos que no fueron localizados en el campo
- alimentdndose de otras plantas y no aceptaron otro alimento al estar en
cautiverio

Categoria ll. Alta = que no fueron localizados en el campo alimentdndose en
otra planta, pero que aceptaron alimento de una especie préxima {i.e. mismo
género, diferente especie)

Categorfa lll. Media = que fueron esporadicamente localizadas en el campo en
otra especie, aunque de plantas préximas (i.e. mismo género, diferente especie);
y que aceptaron alimento de otras plantas.

Categoria 1V. Baja = que fueron localizados alimentédndose de taxa diferentes de
plantas y aceptaron alimento de otras especies.

Para la cuantificacién de la magnitud del consumo foliar se midid la herbivoria
durante un tiempo determinadc en ausencia de enemigos naturales de los
lepidépteros. Dichas mediciones refiejan la magnitud de consumo potencial y las
tasas de herbivoria de manera comparable entre especies de lepidépteros y de
plantas. Para estandarizar alin més estas mediciones se utilizaron plantas ubicadas
en el estrato bajo (< 2.5 m) y en la época lluviosa, que es la de mayor consumo
foliar (Coley, 1983; Filip et al. 1995; Sanchez-Ramos, 1998). Debido a que una
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misma especie de lepiddptero (H. variabilis} estuvo presente en dos diferentes
hospederos (L. styraciflua y P. ovalifolium), ias mediciones se realizaron desde la
perspectiva del dafno foliar que las larvas efectuaron sobre sus distintos
hospederos. Para eilo, se utilizaron nueve réplicas de cada especie de lepidéptero
sobre su hospedero y dentro de cada réplica se consideraron 10 hojas quedando
la muestra representada como sigue: 9 lepidépteros (una larva sobre su hospedero
particular) x 9 réplicas x 10 hojas por réplica, n = 810 unidades experimentales.

Cada larva de lepiddptero fue excluida en una rama con las 10 hojas terminales
{(jévenes) dentro de una camara construida con red mosgquitera fina y soportes de
alambre {que por su ductibilidad permitia darle la forma requerida por cada rama)
quedando, de esta forma, las camaras sujetas al arbol. La utilizacién de las
cédmaras obedecid a dos razones practicas fundamentales: i) las larvas quedaban
circunscritas a la parte del arbol a estudiar, y ii} estaban protegidas del ataque de
‘posibles depredadores y parasitoides durante el periodo de estudio. Cada hoja
dentro de la cdmara se identificé mediante anillos de colores. Las hojas fueron
analizadas antes y después del periodo de consumo, cuantificando el area foliar
verde (AFV) vy el area foliar consumida {AFC). Para ello, se utilizé una hoja de
acetato con una gradilla cuadrada de 5 x 5 mm (drea = 0.25 cm?),
cuantificandose el drea foliar ocupada por el ndmero de cuadros vy las édreas
foliares que el lepiddépteroc consumié en el periodo de evaluacion, (ver Coley, 1983;
Dirzo, 1987; Ernest, 1989; Farnsworth y Ellison, 1991). Los porcentajes de érea
foliar consumida en 15 dias (18 de agosto -1 de septiembre de 1996) fueron
transformados a arcosenc (para que cumplieran con los supuestos de normalidad
y homocedasticidad}. Se llevé a cabo un andlisis de varianza (ANOVA) anidado,
anidando las hojas en los hospederos consumidos por larvas de lepidépteros en
relacién a su consumo foliar. Adicionalmente, con una prueba de t se determiné
la diferencia estadistica entre las dos historias de vida de los hOSpedel‘OS (pioneras
y tolerantes) en relacién al consumo foliar.

Para conocer la selectividad de cada especie se realizaron recorrtdos de campo,
en los dos hébitats (bosque maduro y claros) ubicande a cada lepidéptero
identificado sobre sus hospederos e indagando scobre la posibilidad de poder
ubicarlos. en otras plantas distintas. En el caso de encontrar un lepidoptero -
consumiendo dos o mas hospederos, se evalué el consumo foliar de ésta,
utilizando similar metodologia. :

Adicionalmente, cinco individuos de cada lepiddptero fueron recluidos en jaulas
entomoldgicas de madera con tela mosquitera pléstica, con una dimension de 30
x 30 x 45 cm para evaluar el grado de generalismo de cada lepidéptero. Para ello,
las larvas permanecieron separadas una de otra, y se ofrecié a cada larva una
muestra de hoja joven, constituida por una porcién de hoja extraida con un
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sacabocado (3.5 cm? x 5 = 17.5 cm? por lepid6ptero) de 12 especies arbéreas
representativas de este ecosistema, adicionales a las seis estudiadas. Estas
especies se definieron con base en un trabajo floristico previo en el sitio de estudio
{Sanchez-Ramos, 1998}, y fueron las siguientes: Quercus xalapensis (Fagaceae);
Quercus sartorif (Fagaceae); Exostema mexicana (Rubiaceae): flex discolor
{Aquifoliaceae); Rhamnus carolfiniana (Rhamnaceae); Meliosma alba {Sabiaceae);
Sapindus saponaria (Sapindaceae); Frunus serotina (Rosaceae); Magnolia
tamaulipana (Magnoliaceae); Rapanea myricoides (Myrcinaceae); Cestrum
oblongifolium (Solanaceae) y Acer skutchii (Aceraceae).

Se ofrecid a cada larva una especie vegetal diferente por dia, junto a la que se
considerd la hospedera preferencial (i.e. donde se encontré frecuentemente en el
campo). Los resultados fueron medidos en cm? de materia vegetal consumida.
Para determinar el grado de especificidad de los lepiddpteros y la historia de vida
de las plantas se efectud un anélisis de contingencia (X?).

RESULTADOS

Del total de avistamientos de fitéfagos sobre el follaje de las especies estudiadas
{19 plantas de cada especie vegetal; n= 114 plantas), el 81.8% correspondié a
lepidépteros. Asimismo, de las 256 cicatrices foliares cuantificadas el 74.8%
fueron de Lepidoptera. Estos datos apuntan a que los lepidépteros son claramente
uno de los grupos predominantes en el consumo de follaje en el bosque meséfilo
de Gémez Farias.

Diversidad de Lepidoptera

Se registrd un total de ocho especies de lepidépteros alimentandose sobre las
seis especies vegetales estudiadas en el bosque mesdfilo El Cielo (Cuadro 2). Una
especie (Hyperia variabilis) se encontrd indistintamente sobre dos de las plantas
estudiadas (L. styraciflua y P. ovalifolium). Agrupados por familias taxonémicas,
la familia Geometriidae quedé mejor representada con cinco especies (56%]), la
familia Noctuidae con dos especies (22%) v las familias Arctiidae y Hesperiidae
con una especie cada una (22%). Tres de las especies vegetales estudiadas
presentaron sélo una especie de lepiddptero asociado, ésta representacion quedo
como sigue: 1) Quercus germana con un geométrido (no identificado); 2} sobre
Podocarpus reichei se identificé la especie Anisodes gigantula {Geometriidae); v
3) en Liguidambar styraciflua se ideritifics el noctuido Hyperia variabilis. Enlas tres
especies vegetales restantes se identificaron dos especies de lepiddptero para
cada una: 1) Perymenium ovalifoliurm con Oleus calavius {Hesperiidae) e Hyperia
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variabilis (Noctuidae); 2} sobre Cercis canadensis se observd a Microgonia sp., vy
a Oxydia sp. (ambos Geometriidae); y 3) sobre Clethra pringlei fueron identificadas
las especies Halysota fugifinosa (Arctiidae) y Melese russata (Geometriidae).

Generalismo y especificidad

De las especies de Lepidoptera estudiadas, cuatro especies (A. gigantula, H.
fugilinosa, M. russata y Oxydia sp.) presentaron muy alta especificidad, dos
(especie 1 y O. calavius) presentaron especificidad alta, una especie (Microgonia
sp.) mostré especificidad media, y una mas (H. variabilis) especificidad baja
(Cuadro 2). En global, los dates del Cuadro 2 sugieren una marcada
especializacion dentro de los lepiddpteros detectados. No obstante, es de interés
analizar la variacion entre especies dentro del grupo.

. Cuadro 2
Especies de Lepidoptera y especies que consumen en el bosque meséfilo de la Reserva de
la Bidsfera EL Cielo. Se enlistan las especies preferenciales (las plantas de las cuales se
alimentan comunmente) hospederos adicionales registrados en el campo y hospederos
aceptado en laboratorio. Entre paréntesis aparece el nimero de larvas encontradas sobre
otra especie en los recorridos de campo y las que aceptaron follaje de otra especie en
laboratorio.

Especie y familia de Especie de hospedero  Otras spp. en el campo Aceptacién de ofras spp. en

Lepidoptera preferencial {# de larvas) laboratorio
{# de larvas) *

Especie 1 Quercus germana - Quercus sartorii (2)
{Geometriidae)

Anisodes gigantula Podocarpus reichei - -
(Geometriidae)

Halysota fugilincsa Clethra pringlei - -
{Arctlidae)
Melese russata Clethra pringlei - -

(Geometriidae)

Hyperia variabilis  Liquidambar styraciflua  Peryerium ovaliforium  Peryerium ovaliforium (5)
" {Noctuidae) {indefinido) ** Rapanea myricoides (2)
Microgonia sp. Cercis canadiensis Acer skutchii (2) Acer skutchii (2)
{Geometriidael)

Oxydia sp. Cercis canadiensis - -
{Geometriidae)
Oleus calavius Perymenium ovalifolium - Cestrum oblongifolium (1)
(Hesperiidae)

* de un total de 5 larvas a las que se les ofrecié folluje.
** Indefinido = que se encontraron por igual en ambos hospederos pero no se contaron.
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El Noctuidae Hyperia variabilis fue encontrado alimentdndose en el campo

invariablemente en dos especies pioneras distintas (Liquidambar styracifiua vy
Perymenium ovalifolfum}. Bajo condiciones de laboratorio H. variabilis acepté
limitadamente (3 de 10 de las larvas) a otra especie pionera (Rapanea myricoides),
pero no se le detecté en campo alimentandose sobre dicha especie.
" Del total de los 17.5 cm? ofrecidos de P. ovalifoiium a las cinco larvas de H.
variabilis, ésta consumio 12.3 {media) = 1.3 (D.E.) cm (70.3%). De L. styracifiua
las cinco larvas defoliaron 13.8 + 2.1 cm? (ca. 79%). La aceptacién de Rapanea
myricoides en laboratorio fue baja, sdlo en una ocasién una larva consumié 1.4
cm? (8% del total ofrecido} de la hoja, y en la segunda ocasidon entre dos larvas
defoliaron 2.1 = 1.9 cm? de dos hojas (12% del total). Esta fue la especie que
presenté el mayor grado de generalismo (Cuadro 2). :

La especie no identificada Microgonia cuyo hospedero principal es Cercis
canadensis, fue encontrada en el campo alimentandose de otra especie pionera
{Acer skutchii). Es destacable que el nimero de individuos observados bajo
condiciones de campo fue apenas perceptible {sdlo dos larvas) sobre un- arbol
joven de A. skutchii. Sin embargo, en el laboratorio dos de las cinco larvas
estudiadas {40%) aceptaron a Acer skutchif como alimento. Las dos larvas de
Microgonia sp. que aceptaron Acer skutchii consumieron 3.2 = 1.3 ¢cm? (18.3%)
del total de la materia verde ofrecida. Para esta especie de Microgonia la
especificidad puede considerarse como media (Cuadro 2).

La especie 1T (Geometriidae), que se alimenta sobre Quercus germana, no fue
observada en el campo sobre otros hospederos. Sin embargo, en condiciones de
laboratorio dos de las cinco larvas (40%) aceptaron otra especie de Quercus {Q.
sartorii), por lo que su especificidad se puede considerar como alta. El hespérido
Ofeus calavius {consumidor de P. ovalifolium) mostré también especificidad alta,
va que en el campo no se le encontrd sobre ningdn otro hospedero, si bien una
larva de las cinco evaluadas aceptd alimento de la Solanaceae pionera Cestrum
oblongifolium (1.9 cm? = 10.8%).

Finalmente, las especies Anisodes gigantufa (de Podocarpus reichei); Halysota
fugilinosa y Melese russata {consumidores de Clethra pringlei); asi como Oxydia
sp. {de Cercis canadensis), no fueron encontradas bajo condiciones de campo
sobre ninguna otra especie y tampoco aceptaron follaje proveniente de ninguna de
las otras especies en el laboratorio. Estas especies podrfan catalogarse como de
muy alta especificidad. El geométrido Anisodes gigantufa llega a consumir ca.
80% de] follaje de P. reicher (G. Sanchez. obs. pers.).

Considerando la historia de vida de las plantas, se percibe una mayor
especificidad de consumo en el caso de las especies tolerantes, en contraste con
las pioneras. Para intrepretar esto se llevd a cabo un andlisis de contingencia (X3},
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bajo el supuesto de independencia entre el grado de especificidad y la historia de
vida de las plantas {considerando dos categorias de lepiddpteros, los catalogados
como de especificidad muy alta y el resto de las categorias como generalistas). Se
advierte un patrdn significativo {Cuadro 3). Hay una sobre-representacion de los
muy selectivos entre las especies tolerantes, y de los herbivoros mas generalistas
en las plantas de historia de vida pionera (x2= 56.4; P < 0.001).

Cuadro 3
Valores observados y esperados (entre paréntesis) del nimero de larvas de lepiddpteros
(m=98) considerando el grado de especificidad de las larvas y la historia de vida de las
plantas.

Especificidad Pioneras Tolerantes Total
Especificos ] 51 60
o {27.55) {32.44)
Generalistas 36 2 38
{17.44) (20.55)
Total 45 53 98

Consumo foliar

a) Por especie de Lepidoptera

El consumo (%) de drea foliar por los epiddpteros, independientemente de las
especies vegetales, resulté altamente variable entre especies de lepiddpteros, y
dicha variacién fue estadisticamente significativa entre los lepiddpteros con Fig gag
= 20.12; P < 0.001. Los resultados obedecen a una clara diferenciacion de dos
grupos de lepidépteros en funcidn de la magnitud del consumo (Fig. 1). En el
primer grupc, la especie Hyperia variabilis, registrada en dos hospederos diferentes
(Liquidambar styraciflua y Perymenium ovalifolium), mostré un nivel de consumo
entre 10.4% {media) £ 3.6% (E.E.) y 8.8% =+ 2.8%, relativamente similar al de
los geométridos Microgonia sp. (10.3 £ 3.6%) y Oxydia sp. (9.17 *+ 2.9%), asi
como al del hespérido Oleus calavaius (8.5 = 2.8%) vy el noctuido Hyperia
variabilis (8.8 =+ 2.8%). Estas cinco especies constituyen un grupo
estadisticamente homogéneo de consumao relativamente alto (9.39%) (Fig. 1). ..

En el segundo grupo se encuentran Melese russata (3.3 * 1.7%) y Halysota
fugilinosa (3.4 + 1.7%), la especie de geométrido no identificado (3.7 £ 1.2%)
v el geométrido Anisodes gigantula, que mostré el valor mas bajo de consumo de
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todas las especies (3.08 = 1.7%). Este grupo homogéneo (Fig. 1) consumid en
promedio 3.34%.

b) Por hospedero

Se detecté una considerable variacién del consumo foliar entre las especies
hospederas, con un ambito que varié por un factor de ca. 3 veces (Fig. 2}. Debido
a que la relacidn de especies de lepiddptero/especies hospederas es cercanaa 1:1,
no es de extranar que se obtuvo un patrén muy similar al de los lepidépteros con
dos grupos distinguibles (Fig. 2). Asf, el mayor consumo foliar registrado
correspondid a Liquidambar styraciflua con una media de 10.4 + 3.6% (E.E.)
seguido por Cercis canadensis (9.7 = 3.3%) y Perymenium ovalifolium (8.6 +
2.8%) de consumo por dia. En las otras tres especies Clethra pringlei, Podocarpus
reichei y Quercus germana, los valores oscilaron alrededor de 3.4% (3.4 + 1.7%,
3.1 = 1.8% v 3.7 £ 1.9% respectivamente).

Bl
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Herbivoria (% de area foliar consumida)
fen

— J
2t
[
g " i . i " " N
H. variabilis dia sp. H. variabilis A. gigantula M, russata
Microgonia sp. 0. calavius Especie 1 H fugilinoga
Figura 1 A

Consumo foliar total (% de drea foliar/15 dias) de los diferentes herbivoros lepidépteros presentes en
las seis especies evaluadas del basque mesdfilo, Gémez farias, Tamaulipas. Los datos corresponden
al promedio {£ 1 error estdndar; n=81 larvas). Los cuadros grandes muestran el error estindar y los
cuadros pequenos €l valor de la media.
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Lo més sobresaliente al analizar los datos desde la perspectiva de los hospederos
es que los dos grupos definidos corresponden a las dos historias de vida de las
plantas analizadas, ptoneras y tolerantes. Del contingente de las 810 hojas
analizadas, las especies pioneras tuvieron, en promedio 9.5 + 3.2% (E.E.) de 4rea
foliar consumida, en tanto que en las tolerantes el promedio fue 3.4 + 1.8%. Al
ser analizada la diferencia entre el dafio que los hospederos presentaron en un
ANOVA anidado se observa que las hojas (al anidarse en los hospederos) no
mostraron significancia estadistica Fj,, 74= 1.16; P = 0.15. Sin embargo, entre
los hospederos la diferencia fue muy significativa (Fj5 74,= 33.80; P < 0.001. El
nimero de hojas sanas promedio para las especies pioneras fue de 9.4 £+ 2.6;
mientras que para las tolerantes el valor fue 20.3 + 1.7. La diferencia fue
estadisticamente significativa entre los dos grupos con t gg= 10.63; P <
0.001. -
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P. ovalifolium L. styracifiua P. reichei
C. canadensis C. pringlei Q. germana

Especies vegetales

Figura 2
Consumo foliar {% &rea foliar/15 dias) por larvas de Lepidoptera, de 1as seis especies de plantas en el
bosque mesdfilo, Gdmez farias, Tamaulipas. Los datos corresponden al promedio {*+ 1 error estandar,;
n=81 larvas). Los cuadros grandes muestran el error estandar y los cuadros pequefos el valor de la
media.
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DISCUSION

Los resultados del estudio muestran la prevalencia de los lepidépteros como
folivoros en un grupo de plantas representativas de la comunidad. Este hallazgo
es consistente con lo encontrado en otros ecosistemas tropicales (Janzen, 1981;
Dirzo, 1987), aunque no existen datos comparables para otros bosques mesdéfilos
de montafa. El contingente de lepidépteros asociados a este grupo de plantas
representativas esta constituido por ocho especies de cinco familias. La actividad
tréfica de las larvas de éstos, observadas como predominantes en el campo se
confirmd con las camaras de exclusién colocadas en las plantas. Bajo estas
condiciones las larvas consumieron consistentemente el follaje de sus hospederos.

Por otra parte, los lepiddpteros estudiados se ubicaron hacia el extremo de la
monofagia a lo largo del gradiente generalismo-especializacién. La concentracién
en un solo hospedero, por parte de Halysota fugilinosa, Melese russata y Anisodes
gigantula remarca la alta especificidad de estos herbivoros sobre especies
tolerantes en el bosque mesdéfilo de Gomez Farfas. Ademés, considerando que los
insectos especializados han sido definidos como aquellos que se alimentan en
forma restringida sobre una familia de plantas, vy los generalistas en més de una
familia {(Damman, 1993), la especie 1 {Geometriidae), que bajo condiciones de
laboratorio {pero no de campo} se alimentd sobre otra especie del mismo género
y diferente especie (Q. sartorii), es también considerada como de alta
especificidad.

El noctuido Hyperia variabilis mostré las més baja especificidad, alimentédndose
en el campo de dos especies pioneras y en el laboratorio de un tercer hospedero
{Rapanea myricoides). El generalismo de esta especie es compatible con el hecho
de que en un andlisis comparative de macroiepiddpteros de las Islas Britanicas,
Gaston y Reavey (1989) encontraron que la familia Noctuidae es la que posee el
mayor ndmero de especies con habitos generalistas. Ademas, el generalismo de
esta especie es consistente con el patrén que detectamos en este estudio, de que
el generalismo es més prominente entre las especies que se alimentan de plantas
pioneras que en el drea de estudio parecen ser las de mayar valor nutricional
(mayor contenido de agua y nitrégeno foliar, menor dureza y mencr concentracion
de fenoles) que las especies tolerantes {(Sdnchez-Ramos, 1998; ver también Coley,
1983).

La marcada tendencia hacia la especializacion detectada en las especies de esta
zona merece estudios futuros. Un primer pasc es investigar la consistencia de
nuestros resultados con otros bosques meséfilos de montafia y a lo largo del
tiempo en éste y otros sitios. Sin duda, este es un aspecto que se perfila como
promisorio.
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Colectivamente los lepiddpteros analizados consumen aproximadamente el 7%
del &rea foliar disponible. Este valor es menor que la cifra tipicamente citada de ca.
9-15% (Dirzo, 1987). Con los datos obtenidos se pueden calcular las tasas de
herbivoria por dia e intentar confrontarlas con las calculadas en otros sitios. En
general, nuevamente, los valores obtenidos con las especies del bosque meséfilo
de Gomez Farias resultan entre 1.5 y b veces mas bajos que las estimadas en
mediciones comparables con plantas tropicales en {a Isla Barro Colorado en
Panamd (Coley, 1983). Sin embargo, es necesario considerar que en el presente
estudio soélo fue cuantificado el dafo foliar causado por los lepiddpteros
identificados, aislando al resto de los herbivoros. Si considerasemos que los datos
de Barro Colorado como representativos de las plantas tropicales podriamos
especular que los lepidépteros contribuyen con un tercio a un quinto de la
herbivoria total por insectos. Esto, nuevamente, enfatiza la importancia de este
grupo como consumidores de follaje.

Finalmente, la herbivoria por lepidépteros mostrd una variacidon significativa entre

. especies de plantas, en la que ia fuente sobresaliente de la variacion es la historia
de vida de las plantas. Las plantas pioneras mostraron un nivel de dafio ca. 3
veces mayor, en promedio, que [as plantas tolerantes. Estos hallazgos son
compatibles con las expectativas de la teoria de la disponibilidad de recursos
(Coley et al. 1985}, que postula que las plantas adaptadas a vivir en ambientes
de alta disponibilidad de recursos {i.e. las plantas pioneras en los claros con
abundante luz) tienen tasas de crecimiento altas que demandan una asignacidén
limitada de recursos hacia la defensa, en contraste con las especies tolerantes.
Nuestro estudio sobre las caracter{sticas quimicas y la ecologia de las plantas
pioneras y tolerantes en el bosque mesdéfilo de Gémez Farfas {ver SaAnchez-Ramos,
1298) aporta un apoyo adicional a esta interpretacion. '
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CAPITULO VII

DISCUSION GENERAL

7.1. INTRODUCCION

Del presente estudio en el bosque mesdfilo de montaiia de Gdmez Farias, Tamps., se
derivan varios aspectos de discusion relacionados con los siguientes éspectos: i)
andlisis floristico, ii) blsqueda de los principales herbivoros asociados a los diferentes
estratos representativos y la herbivoria de todas |las especies, iii) herbivoria de un
juego de especies con distinta historia de vida y sus atributos defensivos, iv) andlisis
quimico de las especies antes evaluada, considerando edad de las hojas y habitats
diferenciables y v} la identidad de los insectos asociados a estas éspecies, su
consumo, generalismo y especificidad.

7.1.2. Estudio floristico. En el censo floristico realizado en el bosque mesdfilo de
(Gémez Farias se encontraron un total de 1,554 plantas representadas por 51 especies
‘dentro de 33 familias. Ef bosque maduro presents 1.2 veces mas numero de especies
que los sitios perturbados, aungue con un menor nimero de individuos. Esta riqueza
de especies no se correlaciona con la lluvia utilizando el método de Gentry (1988) para
selvas y para bosque mesdfilos (Gentry 1995), no se advirtié correlacién positiva. Sin
embargo, con la latitud si se obtuvo correlacion positiva y esto puade deberse a tres
aspectos fundamentales: el primero es que este BMM corresponde a la distribucion del
limite norte de este tipo de vegetacion para el Continente Americano, el segundo ala
marcada estacionalidad del sitio, con seis meses secos donde apenas ocurrse el 31%
de la lluvia y otros seis meses con altos valores de precipitacion (89%) y en tercer
lugar a ia presencia de fuertes heladas y temperaturas bajas caracteristicas del sitio
estudiade {Puig y Bracho 1987). Dentro de este bosque fueron reconocidos y
estudiados dos habitats caracteristicos: el bosque maduro y los claros de regeneracion
del bosque.

En los claros, el 60% de las especies identificadas fueren tolerantes, y el 40%
fueron pioneras. El 45% del valor de importancia (V1) lo aportaron las especies
pioneras y el 55% las tolerantes. Estos datos apuntan a la predominancia de especies
tolerantes en este bosque, situacidén similar a la encontrada en selvas tropicales (¢f.
Martinez-Ramos 1985). Esta tendencia resultd mas marcada en el bosque maduro.
7.1.3. Herbivoros y dafio foliar. Los resuitados obtenidos en el analisis de los
herbivoros demuestran dos hechos fundamentales: por un lado, la ausencia de

herbivoros vertebrados en los tres estratos de la vegetacion analizada (arbéreo,
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arbustivo y herbaceo), y por otro, la importancia que los insectos poseen como
efectivos removedores de follaje, cuya magnitud cuantificada fue de 44% en el dafio
exclusivo, y de cerca del 72% considerando su interaccion con los agentes patdgenos.
En el primer aspecto, relacionado con jos herbivoros vertebrados, resalta la ausencia
de estos consumidores. En todo el analisis para la busqueda de los principales
agentes causales de |a herbivorid, el dafio por vertebrados fue casi siempre nulo. Muy
leve (0.5%) en el estrato arbustivo.

Por todo esto, se sugiere que: i) los herbivoros vertebrados registrados para el
BMM de Gémez Farias, Tamaulipas, se encuentran en densidades muy bajas, o bien,
sus poblaciones han sido restringidas o en vias de extincién local (e.g. por efecto de
sus depredadores, o por las comunidades humanas, o por la pérdida de su habitat) y
ii) que la distribucion boreal de este BMM ha reducido evolutivamente la diversidad de
vertebrados, comparada con las selvas tropicales (e.g. Los Tuxtlas en Veracruz y
Montes Azules en Chiapas).

' Al analizar la asociacion de los agentes causales de dafic y los patégenos se
advierte que para el estrato arbéreo ocurre una asociacién negativa en ambas épocas,
en tanto que para el estrato arbustivo en ambas épocas se detecté un indice de
asociacion positiva. El estrato herbaceo acusd indice de asociacion positiva solo
durante la época lluviosa. En general 1a mayor interaccién entre insectos y patégenos
ocurre en la época lluviosa en un 16.3%, en tanto que en la seca es del 13.2%.
Durante la época liuviosa, el estrato con la mayer asociacién fue el arbustivo (38%), ¥
el menor el herbaceo (25%).

En el dafo por patégenos y su interaccion, debe ser considerado el posible
sesgo que este analisis pudiera tener. Debido principalmente a que el vector inicial
pudo haber sido un insecto picador-chupador (e.g9. hemipteros, homopteros), y ei
manchado foliar esté en base a las puncionesl ocasionadas, o debido a dafios
mecanicos (e.g. ruptura de ramas que generan dario al follaje), o por la accién directa
de patégenos (e.g. hongos) que ne requieren de una ventana biclégica de entrada.

El consumo promedic foliar del BMM (5.9%) es uno de los mas bajos
publicados en la literatura, pero similar al obtenido para algunos bosques tropicales de
Australia (6.1%), este valor es bajo en comparacion con otros bosques tropicales de
América. Sin embargo, este valor muestra una afinidad mayor con sitios de zonas
templadas que con sitios tropicales (Coley y Barone 1996). Es posible que la posicién
latitudinal extrema de este sitio sea determinante de los resultados encontrados.
7.1.4. Tasas de herbivoria. El nivel de dafo foliar encontrado alude que este

fenédmeno se relaciona directamente con la historia de vida de las plantas. La
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diferencia en [as tasas de herbivoria fue mayor al inicio de la época lluviosa para las
especies pioneras en 2.6 veces mas que las de crecimiento lento (tolerantes) y 1.7
veces al final de la misma.

La diferencia para la época seca fue de 1.5 veces mas, favorable a las
especies de rapido crecimiento. Esta tendencia muestra similitud con lo que Coley
(1983) encontrara para 42 espeEies arbéreas tropicaies de Barre Colorado, Panama.
[.a marcada variacion en la herbivoria durante las épocas, es debido al incremento en
la abundancia de insectos y su actividad en la remocién de follaje. Esto, sin duda,
origina los altos niveles de herbivoria durante el inicio de la época lluviosa (Wolda
1978, Coley 1990).

~ Las especies de rapido crecimiento mostraron una tasa promedio de consumo
. foliar de 0.27 (%/dia), valor muy préximo al reportado por Coley (1983) para 22
especies  pioneras fropicales panamefias (0.24%/dia). Contrastantemente, las
especies tolerantes presentaron una tasa de 0.13 (%/dia). Los resultados de las tasas
* transformados en porcentaje de dafic aportan un promedio global de 10.8%. Este valor
situa a las especies estudiadas entre el promedio reportado para algunos bosques
tropicales de Nueva Guinea, Puerto Rico, Panama y Costa Rica, en el promedic
también de algunos bosques templados de Europa y Norteamérica. Por arriba de
algunos bosques templados caducifolios de Norteamérica y por abajo de algunos
bosques tropicales, subtropicales y templados de montafia en Australia.
La tasa de crecimiento fue mayor para las especies pioneras en 4.9 veces mas. Esto
se aproxima al valor obtenido para 20 especies pioneras tropicales (Coley 1983), el
cual fue de 0.96 m/ano.
7.1.5. Atributos foliares. Los atributos fisicos foliares no fueron disuasivos de alta
efectividad para las especies folerantes, ya que al aplicar una regresién multiple sélo
favorecid a las especies pioneras. Los resultados estos atributos muestran que son
hallazgos compatibies con el postulado de la {eoria de 1a disponibilidad de recursos
(Coley ef al. 1985), el cual menciona que las plantas adaptadas a vivir en ambientes
de alta disponibilidad de recursos (ie. las plantas pioneras en los claros con
abundante luz) poseen tasas de crecimiento altas que demandan una asignacién
flimitada de recursos hacia la defensa, en contraste con las especies de crecimiento
lento (tolerantes). Tasa de herbivoria en habitats contrastantes. El promedio de
consumo de follaje obtenido en los claros de regensracion natural resulté 1.3 veces
superior que el de sitios cerrados del bosque maduro con 0.27% de consumo diario
{F<0.0001). La evidencia encontrada apunta, a que el mayor consumo foliar ocurrid en

las especies de rapido crecimiento (pioneras). Para estas especies, los costos de
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oportunidad de la defensa resultan mayores que para las especies de lento
crecimiento (tolerantes). Los sitios con amplia disponibiidad de recursos (claros)
estuvieron asociados con los mayores niveles de herbivoria, esto sugiere un efecto
causal y esta de acuerdo con los preceptos en que se basa la teoria de disponibilidad
de recursos propuesta por Coley et al. (1985).

Adicionalmente, &l patréﬁ de herbivoria detectado en arboles con historia de vida

diferente que crecian en claros y bosque cerrado, es concordante con la hipétesis de la
disponibilidad de recursos proximal de Bryant ef a/. {1983). En ella, los autores sefialan
que las plantas de rapido crecimiento pueden aumentar su inversion en defensa, segin
la disponibilidad de recursos proximal. En tanto que las especies de crecimiento lento se
encuentran limitadas en cuanto a esta capacidad. Asi, las plantas con crecimiento répido
invierten menos en defensas, tienen mayor potencial de crecimiento de regeneracion
después de.defoliaciones, habitan en habitats ricos en recursos, y contienen hojas de
vida corta.
7.1.6. Concentracion fendlica. Las especies tolerantes expresaron 1.9 veceé mayor
cantidad de fenoies que las especies pioneras. Esto es concordante con lo enconirado
para las especies tolerantes templadas (Acer rubrum y Cornus florida) y pioneras
(Robinia pseudoacacia y Liriodendron tulipifera) en los Apalaches (E.E.U.U.) (Shure y
Wilscn 1993).

Sin embargo, estas comparaciones resultan distintas para las especies
tolerantes (Acer rubrum y Cornus florida) de los Apalaches al confrontar fos resultados
con El Cielo. Las especies de El Cielo mostraron una concentracién fendlica foliar 30%
mayor en las especies pioneras (7.6 vs. 5.5%), pero menor en 80% para las especies
tolerantes (13.8 vs. 24.6%) {datos tormados de Shure y Wilson 1993).

La mayor concentracion de fenoles (2 50%) se registrd en las especies
tolerantes (de crecimiento lento), esto es consistente con lo propuesto por Coley et al.
(1985}, donde los autores mencionan que las especies con crecimiento lento son
aquellas que mas recursos destinan en defensa y poseen mayor concentracion de
metabolitos secundarios.

En la concentracién fendlica por habitat para las especies pioneras, también
ocurrid una variacion, la cual fue mayor para el bosque madure. Dicha variacién
resulto significativa observando sdlo 1.3 veces mayor concentracion en este habitat,
esto es 10% mas para el bosque maduro, respecto a los claros de vegetacion. Sin
embargo, para las especies tolerantes no se observd variacién significativa. Esta
evidencia apunta a gue en las especies tolerantes no se modifica la concentracion de
fencles de acuerdo al habitat. Esto es contrario a lo que determinado por Shure y
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Wiison (1993), en cuanto a que la concentracion fendlica se incrementa con el tamafio
del claro para las especies tolerantes templadas, mas que para las pioneras (en un
gradiente proporcional de menor a mayor, con respecto al tamafio del claro y la
concentracion fendlica).

Lo anterior resulta interesante desde la perspectiva de las hipdtesis de Ia
defensa de las plantas, ya qﬁe muestra que el modelo de Coley ef al. (1985), de
Bryant ef al. (1983) junto con el de Jones y Hartley (1999} no cubren a todo tipo de
plantas, y que mas bien son complementarios. Por ejemplo, el modelo de Bryant ef af.
(1983) predeciria lo que en este estudio sucedid para las especies pioneras, pero no
asi con las folerantes. Con el modelo de Coley ef al. (1985), Unicamente se esperaria
gue las diferencias hubiesen sido encontradas entre historias de vida diferentes, pero
no necesariamente entre individuos de la misma especie que crecen en habitats
contrastantes.

El hecho de encontrar mayor concentracidn fendlica en el bosque maduro,
probablemente se relaciona con los mencores niveles de herbivoria expresados en este
tipo de habitat, y principalmente con las especies adaptadas a él (especies toleranies).
La plasticidad manifiesta por las especies vegetales ocurre marcadamente en Ia
variacioén, incluso, dentro de una misma forma de vida (e.g. especies de rapido
crecimiento expuestas a dos habitats de mayor o menor disponibilidad luminica). Esto
ultimo, es préximo a lo que registrado por Coley y Aide (1991) para algunas especies
caracteristicas de los claros de regeneracion. Coincidentemente, estos hallazgos son
compatibles con la teoria del balance Carbono / Nutrientes (Bryant et al. 1983), y
refuerzan sus argumentos en buena medida,

Las hojas de las especies de rapido crecimiento estudiadas resulfaron
mayormente atacadas y esto se reflejé en una inversidn menor de defensa guimica
(fenoles totales). En tanto que las hojas de las especies con crecimiento lento el dano fue -
menor, pero la inversion resultd casi dos veces mas en este recurso defensivo. Incluso,
las dos historias de vida presentaron mayor consumo foliar cuando estuvieron expuestas
en los sitios de alta disponibilidad de recursos (claros del BMM). Esta evidencia Gitima
advierte que las diferencias pudieron ser debidas a la asignacién de recursos a defensas
basadas en carbono depende del balance C/N (Bryant ef al. 1983).

Los resultados de la correlacion entre fenoles totales y herbivoria mostraron
mayor coeficiente para las especies tolerantes que para las pioneras, en una proporcién
desde 1.6 hasta 6.1 veces mas. Esto sugiere fuertemente, que las especies tolerantes
estudiadas destinan mayor cantidad de recursos en la defensa como fenoles totales, y
que esta inversidn resulta efectiva reduciendo el dario por herbivoria.
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En términos generales, los patrones de herbivoria y de defensa obtenidos
generan un escenario promiserio para el descubrimiento' de nuevos hallazgos en la
interaccién planta-herbivoro. El hecho de encontrar diferencias en la respuesta de las
plantas a las hipotesis planteadas provee de amplias expectativas en el conocimiento
ecologico de estas especies. La discrepancia en la herbivoria de los sitios (habitats)
analizados y el de las plantas adaptadas a las condiciones de vida de éstos, apoyan
por otro lado la tecria del bélance Carbono/Nutrientes (Bryant ef al. 1983, Tuomi ef al.
1984), ya que las concentraciones de metabolitos secundarios basados en carbono (e.g.
terpenos y fenoles) se encuentran positivamente correlacionados con la relacion C/N
dentro de la planta. El hecho de contrastar habitats, brindd la oportunidad de contar con
sitios de alta y baja disponibilidad de nutrientes. Es la razén por la cual, los sitios con
_ deficiencia en nutrientes limitan mas el crecimiento que la fotosintesis.

| Estudios fitoquimicos detallados posteriores, que permitan observar la variacidn
de grupos de compuestos secundarios bien definidos y cuantificados, asi como el
estudio de su relacidén con el consumo foliar considerando otras especies con historias
de vida distinta, distinto habitat y distinta edad de la planta, pueden arrojar resultados
que refuercen, adn mas, las aseveraciones encentradas para el presente estudio.
7.1.7. Ildentidad de herbivoros, su generalismo y especificidad. Las pruehas de
selectividad de los lepiddpteros Halysota fugilinosa, Melese russata y Anisodes
gigantufa herbivoros de C. pringlei y de P. reichei sugiere |a alta especificidad de éstos
herbivoros en el bosque mesdfilo, Gémez Farias Tamaulipas. En general, los insectos
que presentaron muy alta especificidad fue el 45%, alta especificidad 22%, mediana
11% y baja 22%. Esto es, que mas de la mitad (70%) presentaron habitos
monofagicos dentro de sus hospederos.
Los niveles de herbivoria (% de AFC) mostraron a los lepidoptera asociados a
especies pioneras como responsables de mayor herbivoria, respecto a las tolerantes
{tres veces mas). Esto coincide con una algunos trabajos realizados con historias de
vida contrastante vs. herbivoria (Coley 1983, 1990, Gaston y Reavey 1989, entre
otros). Las especies tolerantes maostraron un range maximo de folivoria de 28.3
(Quercus germana), mientras que en [as pioneras fue de 76.4 (Perymenium
ovalifolium). Finalmente, el ambito mayor correspondidé a las especies pioneras con
minimo = 30 (Hyperia vanabilis en P. ovalifolium) y maximo = 71.6 (Oleus calavius en
P. ovalifofium). En cambio, el ambito en las especies tolerantes fue el minimo =7.5
(Anisodes gigantula en Podocarpus reichel) y maximo = 26.3 (morfoesp. 1 en Quercus
germana).
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En cuanto a las tasas de consumo diario (%herbivoria/dia), las especies
pioneras también mostraron tres veces mayor nivel de consumo foliar, respecto a las
tolerantes. Las especies pioneras mostraron 0.61% de consumo diario, otro estudio
muestra a las hojas jovenes de especies pioneras en la época lluviosa con 0.89 en 20
especies tropicales (Coley 1983), esto es, 1.5 vetes mas. AUn mas contrastante
resultd la tasa promedio de"cosumo en especies tolerantes-con 0.21%/dia, mientras
que en estudio de Coley (1983) la autora reporta 1.03%/dia, esto significa ca. 5 veces
mas en lo reportado por Coley (1983) para especies fropicales. Sin embargo, es
necesario considerar que en el presentie estudio fue cuantificado solo el daiio foliar por
los lepidopteros identificados, aislando del resto de los herbivoros, que pueden ser
mas de una especie (Wold y Marquis 1997, Bernays y Minkenberg 1997), y que llegan
a establecer una competencia (Connell 1983, Schoener 1983) resultando con ¢lio,
mayores niveles de herbivoria.

Dentro de los hallazgos mas trascendentes de la presente tesis destaca el
hecho de haber analizade un sistema muy poco explorado y en verdadero riesgo de

‘reduccion en su superficie. La diferenciacion en los valores encontrados entre el dafio

y el contenido quimico foliar experimentados por las especies vegetales de este
ecosistema, sin duda tienen gran parte de respuesta por la posicién latitudinat que
guardan, asi como por la conjuncién de especies con afinidad fitogeografica distinta.
Posteriores estudios en este sistema y otros similares, permitirdn continuar poniendo a
prueba las hipdtesis de |a tearia de defensa de las plantas, asi como profundizar en
estudios a detalle sobre ias estrategias fisico y quimicas defensivas de las epecies
representativas de estos ecosistemas de montana.
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