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RESUMEN
Para abordar el estudio de la interacción planta-herbívoro primeramente se analizó la

composición, estructura y diversidad florística del bosque mesófilo de montaña de

Gómez Farías, Tamaulipas, considerando dos tipos de hábitats: el bosque maduro y

los claros de regeneración natural. Fueron seleccionados 10 transectos que totalizaron

1,000m2 dentro de cada habitat. En cada transecto se seleccionaron todos los

individuos cuyo diámetro a la altura del pecho (DAP) fuera > 1.0 cm. El bosque maduro

presentó 42 especies (30 árboles, ocho arbustos y cuatro lianas), representados por

540 individuos. En tanto que los ciaros tuvieron 35 especies (24 árboles, ocho

arbustos y tres lianas) y representados por 1,014 individuos. El cociente

individuo/especie del bosque maduro fue 2.3 veces menor que en los claros, lo cual

argumenta una mayor diversidad florística que los claros. La diversidad florística

(índice 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 (Hutchenson; P- 0.20). La similitud

florística (índice de Sorensen) expresó que el 67% de las especies se comparten en

ambos hábitats. Para determinar cuáles son los principales consumidores de follaje, se

llevó a cabo un análisis a nivel de la comunidad, considerando muestras de follaje

provenientes de los estratos: arbóreo, arbustivo y herbáceo en las dos épocas del año:

lluviosa y seca. Para definir en principio, los agentes responsables del daño foliar (con

base en las cicatrices foliares), se analizó visualmente el tipo de daño causado por

insectos, patógenos y vertebrados, así como por sus interacciones. Adicionalmente, se

analizó en las dos épocas el nivel de daño foliar en 46 especies representativas de!

bosque mesófilo provenientes de ambos tipos de hábitats. Estas especies quedaron

integradas por 27 árboles, nueve arbustos, dos lianas y ocho hierbas. A las 46

especies se les analizaron los parámetros foliares de dureza, pubescencia y agua, así

como su relación con el daño foliar. De todo el daño foliar encontrado en 15,684 hojas,

el principal fue el causado por los insectos (53.0%) y por la asociación de insecto-

patógenos (33.1%). La época lluviosa fue la de mayor impacto en el daño foliar

(83.3%), en tanto que en la seca la frecuencia fue de 65.9%. El daño por herbívoros

vertebrados fue marginal, apenas el 0.5%. La herbivoría promedio para las 46

especies fue de 5.96%. El consumo foliar realizada por los insectos fue tres veces más

intenso en la época lluviosa (8.97 ± 3.16%), respecto a la época seca (2.94+ 1.54%) y

estadísticamente significativa (P< 0.0001). Los tres atributos físicos cuantificados

(dureza, pubescencia y agua foliar) presentaron alta variabilidad entre épocas y la

mayor discrepancia se observó entre épocas: lluviosa vs. la seca. El contenido de

agua foliar fue 12.7% mayor en la lluviosa 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 herbívoría y los tres parámetros foliares se correlacionaron

con un 50% de la varianza. En adición fueron analizadas seis especies de alta

representatividad en el ecosistema, con historia de vida diferente: tres pioneras

(Liquidambar styraciflua, Ceras canadensis y Perymenium ovalifolium y tres tolerantes

a la sombra (Quercus germana, Clethra prínglei y Podocarpus reichei), sobre estas

especies se llevó a cabo un análisis de tasa diaria de herbivoría de largo plazo,

considerando tres estaciones del año; inicio de lluvias, final de lluvias y seca. En estas

estaciones se evaluó también la tasa de crecimiento, la dureza, la pubescencia y el

agua foliar de cada una. En las seis especies estudiadas se observó un claro patrón

de variación temporal, en el sentido de que la herbivoría es alta en el inicio de la época

de lluvias, intermedia hacia el final de la misma época y baja en la época de • sequía.

En general, este patrón es más marcado entre las especies pioneras que en las

tolerantes. Durante la estación seca hubo una reducción considerable respecto al

inicio de la lluviosa. Para la especie pionera L styraciflua esta reducción fue cinco

veces más pequeña (0.13% día"1), para otra pionera (C. canadensis) fue 3.4 veces

menor (0.13% día"1). Para el resto de las especies {P. ovalifoiium, P. reichei y Q.

germana) dicha reducción se manifestó en dos veces con 0.17% día"1, 0.09% día"1 y

0.1% día"1, respectivamente. Las diferencias entre las estaciones, las historias de vida

y las especies fueron significativas (P< 0.0001). El promedio anual de herbivoría

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 época 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 tuvieron un promedio anual de crecimiento en altura de 1.19 m, el

cual fue significativamente más alto [P< 0.0001) que el registrado para las especies

tolerantes (0.24 m; 4,9 veces mayor). Los atributos foliares contra la herbivoría se

correlacionaron por el 61% de la varianza y para cada parámetro fue: agua (1̂ =

0.0004), dureza (1̂ = 0.53) y pubescencia (r2^ 0.0064). En adición al estudio de estos

parámetros, se llevó a cabo un análisis químico sobre el contenido de fenoles foliares

de estas especies durante la época lluviosa y relación con la herbivoría en hojas

jóvenes y maduras del bosque maduro y claros. La concentración fenólica 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 mg/g) y

esta diferencia fue significativa (P<0.0001). Los resultados de dos regresiones

mostraron que sólo el 12% que la varianza en la herbivoría es atribuible a la

concentración de fenoles para las especies pioneras. Sin embargo, para la especies
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tolerantes esta relación se explica por más del 70%. Finalmente, fueron evaluados los

herbívoros asociados a las seis especies estudiadas dentro del bosque mesófilo de

montaña. Del total del follaje analizado el 81.8% correspondió a lepidópteros. Esto

señaló al Orden Lepidoptera como el grupo predominante en el consumo de follaje de

estas especies. Posterior a esto, y con la finalidad de establecer el grado de

generalismo y/o especificidad de los lepidópteros con las especies vegetales se llevó a

cabo dos experimentos: uno de campo y otro de laboratorio. Estos experimentos

consistieron en excluir las larvas asociadas a cada hospedero in.situ y tratar de

localizarlas en campo sobre otro hospedero y en el laboratorio, ofrecer follaje los

lepidópteros (previamente recluidos en jaulas entomológicas) de las especies

emparentadas filogenéticamente. Se registraron nueve especies de lepidópteros

alimentándose sobre las seis especies vegetales. Los lepidópteros quedaron

representados por las 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 sólo una especie de

lepidóptero asociado: Q. germana con un geométrido (no identificado), P. reichei con

el geométrido Anisodes gigantula, y L. styracifíua con el noctuido Hypería variabais.

Sobre las tres especies restantes se identificaron dos lepidópteros para cada una; P.

ovalifolium con Oleus calavius (Hesperiidae) e Hypería variabais (Noctuidae); C.

canadensis con los geométridos Microgonia sp. y Oxydia sp. y C. príngiei con

Halysota fugilinosa (Arctiidae) y Meiese russata (Geometridae). Se observó mayor

especificidad para las especies tolerantes que para las pioneras, ya que hubo una

sobre-representación de los muy selectivos entre las especies tolerantes, y de los

herbívoros más generalistas en las especies pioneras (x2 = 56.4; P< 0.001). El

consumo de follaje promedio de estos herbívoros, también fue mayor en las especies

pioneras 9.5% que en las tolerantes 3.4%. Finalmente, la herbivoría por lepidópteros

mostró una variación significativa entre especies de plantas, en la que la fuente

sobresaliente de la variación es la historia de vida de las plantas. Las plantas pioneras

mostraron un nivel de daño 2.8 veces mayor que las plantas tolerantes. Estos

hallazgos son compatibles con las expectativas de la teoría 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

asignación limitada de recursos hacia la defensa, en contraste con las especies

tolerantes. Esto es complementario con el estudio sobre las características químicas

(fenoles totales) y la ecología de las plantas pioneras y tolerantes encontradas en este

bosque mesófilo de montaña.

3



ABSTRACT

This study of plant herbivory began by our analyzing the composition, structure and

floral diversity of the deciduous forest in the mountains near Gómez Farias

Tamaulipas, ¡n two types of habitáis: mature forest and cleared áreas left to natural

regeneration. Ten transects totaling 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 (DBH) was > 1.0 cm. The mature forest contained 42 species (30

trees, 8 shrubs, and 4 vines), representing á total of 540 individuáis, The cleared área

left to natural regeneration contained 35 species (24 trees, 8 bushes, and 3 vines) and

contained a total of 1,014 individual plants. The numberof individuáis per species from

the mature forest was 2.3 times less than that of the cleared área, demonstrating that

the mature forest had the greatest floral diversity. The floral diversity (Shannon-Wíener)

for the cleared área 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

(Sórensen índex) showed that 67% of the species was shared between the two

habitats. To identify the principie consumers of foliage, an analysis at the community

leve! 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 agents responsible for

foliar damage (insects, pathogens, and vertebrates), foliar scars were visuaily

inspected. Additionally, foliar damage was analyzed within the two periods for 46

representative species from both types of habitats. These species representad 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 principie 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 vertébrate 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 (8.9713.16%)

compared to the dry season (2.94 ± 1.54%), and this finding was statistically significant

(P< 0,0001). The three physical attributes quantified (toughness, pubescence, and

foliar water) were highly variable between 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 Ufe histories include three pioneer trees

(Liquidambar styraciffua, Cercis canadensis and Perymenium ovaiifoüum) and three

shade tolerant trees (Quercus germana, Clethra prínglei and Podocarpus reichei), were

analyzed to 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 toughness, pubescence and the foliar was

determined for each. A olear pattern of temporal variatton was observed in these six

species. Herbivory was more pronounced during initiation of the rainy season,

intermedíate during the end of the rainy season, and minimai 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 -1), and for the other pioneer species (C.

canadensis) it was 3.4 times less (0.13% daily ~"1). For the remaining species {P.

ovaüfoiium, P. reichei and Q. germana) the reduction was two times less with 0.17%

daily ~\ 0.09% daily "1, and 0.1% daily ~\ respectively. The differences between these

seasons and the life histories and the species were significant (P< 0.0001). The

average annuai 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 annuai 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 61% of the variance, and for each parameter was as follows: water {r2 = 0.0004),

toughness {r2 = 0.53) and pubescence (i2 = 0.0064. In addition ío 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 phenols (136.32 mg/g than the pioneer species (70,34 mg/g), and this

difference was significant (P< 0.0001) Results of the two regressions 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 mernbers 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 lócate 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

Lepidoptera were five species of Geometridae (56%), two species of Noctuidae (22%)

and one species each of Arctüdae and Hesperiidae (22%). Three of the plant species

had only one species of Lepidoptera associated with them: Q. germana with a

geonietrid (not identified), P. reichei with the geometría! Anisodes gigantula and L,

styraciflua with the noctuid Hypería varíabitis. Of the three remaining species, two

Lepidoptera were identified for each: P. ovafifolium with Oleus calavius (Hesperiidae)

and Hypería varíabilis (Noctuidae); C. canadensis with the geometrids Microgonia sp.

and Oxydia sp.; and C. prínglei with Halysota fugilinosa (Arctüdae) and Meiese 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 (x2 = 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 obviously 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 plant antiherbivore defense, which basically

states that plants adapt to live in an environment that makes efficient use of the

resources for máximum 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 cfoud forest.



PRESENTACIÓN

La organización de la presente tesis se basa en siete capítulos independientes, los

cuales incluyen: una introducción general, cinco capítulos que describen el trabajo

metodológico empleado y los resultados obtenidos, así como una discusión general.

En el primero se presenta el marco teórico y ios fundamentos que soportan el

estudio de la interfase planta-herbívoro.

El segundo describe la composición, diversidad y estructura florística del sitio de

estudio, considerando los dos tipos de hábitats representativos (bosque maduro y fases

de regeneración natural sensu claros). Esto proporciona la información básica necesaria

sobre las principales especies que conforman al bosque mesófilo de montaña (BMM), y

las posibles diferencias entre hábitats. En este segundo capítulo, se presenta la esencia

del estudio florístico-ecológico necesario de las especies, para llevar a cabo los estudios

de herbivoría. Las especies representativas se definieron con base en atributos tales1

como el valor de importancia, las formas de crecimiento de las especies, y su historia de

vida.

En el tercer capítulo se analizan los patrones generales de herbivoría del BMM

(considerando la totalidad de las especies obtenidas en el anterior capítulo), estratos de

ía vegetación (arbóreo, arbustivo y herbáceo), las épocas del año (lluviosa y seca), la

historia de vida (pioneras y tolerantes), las formas biológicas de crecimiento (árboles,

arbustos, lianas y hierbas), y las características físicas del follaje. Este análisis a nivel

comunitario se basa en mediciones instantáneas de la herbivoría sobre 46 especies

representativas del BMM.

En el cuarto capítulo se analizan las tasas de herbivoría (mediciones a largo

plazo) con un juego de seis especies selectas: tres pioneras de rápido crecimiento

{Cervis canadensis, Perymenium ovaüfoliumy Liquidambar styraciflua), y tres tolerantes

de crecimiento lento (Quercus germana, Clethra prínglei y Podocarpus reichef) definidas

a partir del censo del segundo capítulo. Estas especies son características y de alto valor

de importancia ecológica para el BMM. Se analizan las características físicas, como

posibles atributos defensivos así como su variación espacial y temporal.

En el quinto capítulo se analizan ciertas características químicas foliares

(concentración de fenoles totales) para las seis especies, su variación con la edad de las

hojas (jóvenes y maduras) y los hábitats estudiados (bosque maduro y fases

7



sucesionales de regeneración natural). Se analiza, además, la relación entre dichas

características y la herbivoría de las especies.

El sexto capítulo (publicación en la revista Acta Zoológica Mexicana {n. s.), 1999,

78:103-118) aborda un estudio sobre la especificidad y herbivoría de insectos

lepidópteros en las especies selectas estudiadas en los capítulos cuatro y cinco.

Estableciendo un marco comparativo entre las especies de crecimiento rápido (pioneras)

y las de crecimiento lento (tolerantes), así como su relación con la preferencia de los

herbívoros sobre las historia de vida de las plantas.

Finalmente, el séptimo capítulo presenta una discusión general que integra lo

más relevante de los resultados obtenidos en el presente estudio.



CAPITULO I

INTRODUCCIÓN GENERAL



CAPITULO I

INTRODUCCIÓN GENERAL

1.1 La herbivoría

El fenómeno de la herbivoría 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 bióticas (Harper 1969, Rockwood 1973, Wolda y

Foster 1978, Windle y Franz 1979, Rausher y Feeny 1980, Crawley 1983, Dirzo 1984,

Coley eía/, 1985, Dirzo y Miranda 1991, entre muchos más). Las revistas internacionales

más prestigiadas que enfocan temas sobre ecología (Ecaiogy, Oikos, Journal ofEcology,

entre otras) reconocen e! tema como de especial interés y han destinado incluso,

volúmenes enteros sobre este tópico (e.o\, Ecology 76 (4), 1995).

La herbivoría en las comunidades naturales, reduce el crecimiento y la

reproducción de las plantas que son consumidas, influyendo en aspectos tan

determinantes como son la competencia y la composición de la comunidad (Crawley

1983, Dirzo 1987). Por su impacto negativo sobre la adecuación de las plantas, los

herbívoros han sido considerados como importantes agentes selectivos en la evolución

de las plantas (Ehrlich y Raven 1964, Feeny 1976, Rhoades y Cates 1976, Marquis

1984).

Diversas teorías han sido desarrolladas para tratar de entender la respuesta de la

planta ante el fenómeno de la herbivoría (Fenny 1976, Rhoades y Cates 1976, Rhoades

1979, McKey 1979, Coley et al. 1985, principalmente). Dichas teorías han sido y son

actualmente confrontadas de manera experimental por observaciones de campo,

contribuyendo a su evaluación, y en su caso, a su fundamentación.

Aunque el tema ha sido profundamente abordado, existen lagunas considerables

en su conocimiento. Una de ellas es que la mayoría de estos estudios han sido

enfocados principalmente hacia los trópicos húmedos y algunas zonas templadas, y muy

pocos han sido orientados hacia otros tipos de ecosistemas, como son los ecosistemas

tropicales de montaña, específicamente los bosques mesófilos de montaña, bosques de

niebla o selva nublada (Puig 1993). Otra consideración es que en el pasado, la mayoría

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



presente estudio pretende ser ei. primer intento conocido hasta el momento para

entender e! fenómeno de la herbivoría en una comunidad de bosque mesófilo de

montaña.

La presente investigación fue dirigida a explorar los patrones de herbivoría en el

bosque mesófilo de la Reserva de la Biosfera El Cielo en Tamaulipas (RBC), México. El

interés y la particularidad de un estudio como este se basa, entre otras, en las siguientes

razones:

1.1.a El bosque mesófilo es un ecosistema crítico para México. Por ejemplo,

apenas contribuye con un poco menos del 1%, de la superficie de un país con 2 millones

de km2 de territorio nacional. Sin embargo, su diversidad florística y ej grado de

endemismos que contiene son proporcionalmente altos (Dirzo 1992, Rzedowski 1992). A

nivel global, este tipo de ecosistema es muy restringido en extensión y poco conocido

científicamente.

• 1.1.b. Este tipo de vegetación, dentro de la RBC, constituye el límite norte de su

distribución en el Continente Americano, y es de esperar que la influencia boreal (en

términos del efecto latitudinal y climático) de esta localidad le imprima características

especiales a diversos procesos ecológicos, tales como las interacciones planta-

herbívoro. Debido, entre otras cosas, a la afinidad de sus elementos fiorísticos con

origen tanto tropical como templado).

1.1.c. En general, este tipo de ecosistema es de los menos estudiados (no sólo

en México) particularmente, desde el punto de vista de las interacciones tróficas.

Específicamente, en México, no se ha generado un solo estudio de interacciones planta-

herbívoro.

1.2. Planteamiento teórico

En la actualidad, se cuenta con el conocimiento de que la herbivoría ejerce un

considerable impacto negativo sobre las plantas en escalas de tiempo ecológico y

evolutivo (Coley et al. 1985). Se ha señalado que el nivel de consumo de follaje por

herbívoros en las especies silvestres de comunidades naturales es de una magnitud del

10% anual (Coley 1982, Lowman 1983, Dirzo 1987, Núñez-Farfán y Dirzo 1985, Filip et

al. 1995). También se menciona que los herbívoros ejercen una fuerza selectiva sobre

las plantas al incrementar su mortalidad, o al afectar su desempeño, ya que ingieren

biomasa que inicialmente pudo haber sido destinada para las funciones metabólicas
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básicas del crecimiento y la reproducción (Coley et ai. 1985).

Sin embargo, la herbivoría no es de la misma magnitud para todas las especies

de plantas. Por ejemplo, se señala que los consumos por herbívoros en algunos bosques

tropicales varían entre 0.0003 a 0.8% del área foliar consumida por día, dependiendo de

la especie de árbol (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 et al. 1985), así como a variación

impuesta por el ambiente.

Estas diferencias han sido estudiadas desde la perspectiva de la variación en el

sistema defensa-ataque, entendiéndose por defensa a las características físico -

químicas que las plantas poseen con su diferenciación cuantitativa y por ataque, a la

posibilidad que. tienen los herbívoros de consumir follaje, dependiendo de ias defensas

así como del estado nutrimental de la planta y su apeticibilidad.

Ei presente estudio es una aproximación para abordare! estudio de.la herbivoría,

considerando por un lado una de las teorías que se basan en la interpretación del

binomio defensa-ataque, y por otro lado, la predicción que para el bosque mesófilo en el

presente estudio se formuló basado en las teorías más reconocidas en la actualidad.

Una de las contribuciones que más aceptación ha tenido entre la comunidad

científica estudiosa de las interacciones planta-herbívoro es la "Teoría de la

disponibilidad de los recursos y la defensa de la planta contra herbívoros", desarrollada

por Coley et al. (1985). Básicamente, esta teoría intenta interpretar el porqué las

especies difieren en sus niveles de resistencia y/o susceptibilidad para con los

herbívoros, ya que si las plantas poseen el potencial de defenderse, ¿porqué muchas

especies sufren tan altos niveles de herbivoría? Coley et a/. (1985) sugieren que la

selección favorece a las plantas que tienen tasas bajas de crecimiento y altos niveles de

defensa en ambientes con más baja disponibilidad de recursos. En cambio, las plantas

que poseen tasas de crecimiento más rápidas y bajos niveles defensivos son favorecidas

bajo condiciones de alta disponibilidad de recursos.

De acuerdo a numerosas observaciones en ecosistemas tropicales, aquellas

especies que han sido definidas como tolerantes a la sombra (propias de las fases

maduras del bosque) son las que poseen bajas tasas de crecimiento, fotosíntesis,

respiración y recambio de la lámina foliar. De acuerdo a la hipótesis de disponibilidad de

recursos, estas especies tolerantes presentarán menor tasa de herbivoría y mayor
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inversión en compuestos químicos secundarios defensivos. Por el contrario, las especies

definidas como pioneras o heliófilas (propias de las fases de regeneración natural del

bosque), presentarán mayores tasas de crecimiento, fotosíntesis, respiración, y recambio

de la lámina foliar. Estas especies pioneras, sufrirán mayores niveles de consumo foliar y

harán una menor inversión en compuestos químicos secundarios de defensa (Coley eí

a/. 1985).

Como sustento de lo anterior, en algunas selvas tropicales {e.g. Barro Colorado,

Panamá, Los Tuxtlas, México) las especies pioneras llegan a ser consumidas varias

veces más rápidamente por insectos que las especies tolerantes en el mismo

microhábitat (Coley 1983, Dirzo 1987).

1.3. El ecosistema de estudio

El bosque mesófilo de montaña (BMM) de Gómez Farías, Tamaulipas, se encuentra

ubicado en la porción noreste del estado. Se concentra dentro de un macizo montañoso

de la Sierra Madre Oriental (SMO), delimitado entre los 22° 55' 30" y 23° 25' 50" N, y los

99a 05'50" y 99°26"30" W. Este ecosistema está circunscrito en la Reserva de la Biosfera

El Cielo (RBC), área 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 la SMO,

en lo que se conoce como Sierra de Cucharas o de Guatemala. Su extensión comprende

cuatro municipios: Gómez Farías, Jaumave, Llera y Ocampo (Sánchez-Ramos 1994).

Este complejo montañoso forma una estructura divergente en la SMO, que consiste de

varias colinas orientadas en dirección norte-sur, caracterizadas por sus pendientes

pronunciadas, en donde las altitudes pueden variar de 300 a 2,100 m en menos de siete

kilómetros (Rzedowski 1992). La altitud del sitió de estudio es de 1,230 m.

El BMM se encuentra en una de las zonas núcleo de la RBC, zonas consideradas

y destinadas por decreto a la conservación ecológica y estudios biológicos. La

temperatura promedio es de 19.4°C con precipitación entre 2,000 y 2,500 mm, así como

la presencia constante de nubes durante todo el año (Puig eí al. 1987). Los suelos son

básicamente litosoles y rendzinas. La topografía es cárstica, presentando hundimientos

de varios metros de diámetro, lo que origina una gran variedad de microhábitats para la

zona (Sánchez-Ramos 1994).

En esta región, el BMM alcanza la mayor latitud norte de su distribución en el

país, con excepción de algunos manchones de extensión muy reducida localizados
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sobre las cañadas de la SMO, al norte del sitio de estudio. La ubicación entre tres

provincias bióticas a nivel nacional y entre las regiones biogeográficas neártica y

neotropical, a nivel continental, la hacen un excelente laboratorio natural, principalmente

para estudios de biogeografía, ecología y biosistemática (Puig ef al. 1987).

A pesar de su potencial, este ecosistema ha sido pobremente estudiado a la

fecha. Específicamente, en estudios sobre la interacción planta-animal, solamente se

han abordado desde una óptica zoocéntrica aspectos de plagas forestales y sistemática

de insectos. La mayor parte de los estudios se han dirigido hacia la sistemática vegetal y

de vertebrados. En el estudio de la herbivoría 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

obtención de la información básica sobre la herbivoría y las interacciones planta-insecto

de manera prospectiva :

Para lograr la interpretación de las interacciones planta-herbívoro, se partió del

principio de conocer el estado de la herbivoría, sus agentes causales, así como la

magnitud de su impacto. Cabe señalar que esto se hizo a través de! gradiente altitudinal

abarcando tres tipos de vegetación (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 daño foliar. Dentro del BMM probablemente la herbivoría más

importante es la efectuada por los insectos, seguida posiblemente por la efectuada por

algunos vertebrados del sotobosque ya que, reconociendo tres estratos (arbóreo,

sotobosque y herbáceo) se tiene el siguiente conocimiento:

1.3.2.a. No existe la evidencia de folívoros vertebrados arbóreos, excepto algunos

herbívoros ocasionales como son cinco especies de ardillas: ardillón (Spermophilus

variegatus), ardilla voladora {Galucomys volans) y las ardillas arborícolas {Sciurus

aureogaster, S. deppi, y S. alleni) (Sosa 1987).

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

(Odoicoileus virginianus) y venado temazate {Mazama americana) relativamente

abundantes, así como una especie de pécari considerada frecuente (Dicotyles tafacu)

(Sosa 1987).

1.3.2.a Para el estrato herbáceo existen dos especies de conejos {Sylvilagus

brasifiensisy S. florídanus) (Sosa 1987).
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Considerando el anterior contingente de herbívoros vertebrados, sería de esperar que los

insectos jugaran un papel importante en el consumo de follaje en los tres estratos del BMM,

mientras que los vertebrados podrían tener algún impacto sólo en el sotobosque.

1.4. Objetivos

Este proyecto tiene como objetivo central conocer los patrones generales de la

interacción planta-herbívoro, en las especies de plantas más representativas de los

hábitats más importantes en el bosque mesófilo: bosque maduro y parches de

regeneración natural (claros). Para abordar este objetivo, se plantearon los siguientes

objetivos específicos:

1.4.a. Determinar las especies más representativas de los dos hábitats

predominantes del BMM, con la finalidad de llevar a cabo estudios de herbivoría a mayor

detalle.

1.4.b. Determinar la variabilidad en el daño por herbívoros, en función de la

variabilidad estacional (época seca y húmeda), de la variabilidad entre hábitats, y de la

variabilidad intraespecífica e interespecífica.

1.4.a Conocer los principales grupos de herbívoros involucrados en el consumo

de follaje en las especies más representativas dentro de esta comunidad vegetal.

1.4.d. Conocer los mecanismos de defensa física {i.e. dureza y pubescencia

foliar) y química (i.e. fenoles totales) en función de la variabilidad de las historias de vida

de un grupo de plantas representativas selectas.

1.4.6. Determinar si los resultados obtenidos se ajustan a la hipótesis de la

disponibilidad de recursos para las plantas (Coley et al. 1985), poniendo a prueba esta

hipótesis como un marco de referencia teórico que explica la variación interespecífica en

la herbivoría.

Para la aproximación hacia tales objetivos, se plantearon las siguientes

actividades específicas:

a). Se ubicaron sitios permanentes de muestreo, considerando los dos tipos de

hábitats naturales representativos de este ecosistema (el bosque maduro y la etapa de

regeneración natural, caracterizadas por claros de la vegetación).

b). Se definieron las especies ecológicamente más importantes, desde la

perspectiva de la caracterización y composición florística del bosque mesófilo. Dicha

definición (basada en la densidad, la frecuencia y la masividad de las especies),
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constituyó la base metodológica para seleccionar ias especies representativas, sobre las

cuales se orientó el estudio de la herbivoría.

c). Fueron determinadas las formas biológicas de todas las especies vegetales

presentes en los tres estratos diferenciales del bosque, y analizándose la herbivoría en

las especies de dichos estratos.

d). Se llevó a cabo una selección de las especies de plantas por su historia de

vida (pioneras y tolerantes) con el fin de tener un sistema de especies contrastables que

permitiese poner a prueba hipótesis ecológico-evolutivas de herbivoría, tales como la

interacción planta-herbívoro y teorías de defensa de las plantas.

e). Se caracterizaron los principales grupos de herbívoros, en los tres estratos

diferenciales de] bosque (arbóreo, arbustivo y herbáceo).

f). Se analizó el nivel de herbivoría (en medición instantánea) durante la época

lluviosa (mayo-septiembre), y durante la época seca (octubre-abril) para todas las

especies resultantes del censo florístico.

g). Fueron comparadas las técnicas de medición de la herbivoría en campo, en

particular, métodos instantáneos (herbivoría en pie) y métodos a largo plazo (tasas de

herbivoría).

h). Se determinó mediante pruebas de especificidad, la variabilidad que ocurre

entre herbívoros generalistas y específicos en relación a la historia de vida de las plantas

(pioneras y tolerantes).

i) Finalmente, mediante análisis químicos foliares se comparó la historia de vida

de las plantas y la concentración de fenoles totales en relación con la herbivoría y los

hábitats estudiados.

1.5. Hipótesis

Considerando que no existe en la literatura especializada un solo trabajo de herbivoría

en un ecosistema como el bosque mesófilo fue necesario definir, en principio, los

patrones generales de la herbivoría para esta comunidad florística. Coirlo anterior, este

trabajo se abordó tomando en cuenta dos aspectos principales. Por un lado, analizar los

patrones generales del consumo foliar en las principales especies pioneras y tolerantes,

considerando su variación temporal en mediciones instantáneas, así como los atributos

físicos-defensivos de la hoja y por otro, llevar a cabo estudios de largo plazo en

mediciones de las tasas de herbivoría sobre las especies seleccionadas con distinta
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historia de vida, considerando los atributos defensivos físicos y químicos de las plantas.

Las predicciones que se formularon (basadas en la teoría antes mencionada),

comparando especies de crecimiento rápido y lento (pioneras vs, tolerantes), fueron:

1.5.a. Que existiera cierta diferencia, en cuanto a la disponibilidad de recursos,

entre los hábitats contrastantes en cuanto a su disponibilidad de luz.

1.5.b. Que las especies pioneras resultaran mayormente consumidas, respecto a

las tolerantes, en las mediciones instantáneas y de largo plazo (tasas de herbivoría).

1.5.C. Que las especies pioneras mostraran menor concentración de compuestos

secundarios defensivos.

1.5.d. Que existieran diferencias en la edad de la hoja y la concentración de ios

compuestos secundarios defensivos, y que esta diferencia se refleje en la herbivoría

analizada.

1.5.e. Que la diferencia en el nivel de herbivoría entre patrones de crecimiento y

habitat característico de las especies se encontrara asociado a la concentración de

compuestos secundarios.
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CAPITULO II

EL BOSQUE MESÓFILO DE MONTAÑA, GÓMEZ FARÍAS

TAMAULIPAS, ESCENARIO PARA EL ESTUDIO DE LA

HERBIVORÍA

2.1 INTRODUCCIÓN

2.1.1. El bosque mesófilo. El bosque mesófilo de montana, BMM (Miranda 1947,

Rzedowski y McVaugh 1966, Rzedowski 1978), también conocido como bosque de

neblina o selva nublada (Puig 1993), bosque deciduo templado (Rzedowski 1966),

bosque obrófito de altura (Lauer 1968), o bosque nuboso (Gómez 1986) es un

ecosistema complejo que mezcla elementos vegetales de afinidades templadas y

tropicales, sobre todo en localidades ubicadas hacia el límite de su distribución

boreal, como el caso de México. A nivei mundial, la superficie que este ecosistema

cubre es apenas una pequeña proporción de la superficie terrestre (0.3% ca. 500,000

km2, ver Stadtmüller 1987). En el Continente Americano este ecosistema se

encuentra distribuido entre los 23°N y los 25°S (Webster 1995). Los patrones de

distribución geográfica de ios taxa de bosques nublados neotropicales han tenido

gran influencia de la reconexión florística entre América del Sur y América del Norte,

a través de un considerable número de migraciones recíprocas de taxa andinos (e.g.

Drímys) hacia el norte y de taxa cordilleranos (e.g. Juglans) hacia el sur. Las

fluctuaciones climáticas ocurridas en el Pleistoceno llegaron a afectar en gran medida

a los bosques mesófilos o nubosos en cuanto a su posición altitudinal y latitudinal

(Webster 1995).

El endemismo que ocurre en estos ecosistemas se puede considerar bajo a

nivel genérico, pero alto a nivel específico, lo cual sugiere una especiación rápida y

reciente (Webster 1995). Lo anterior se apoya por el hecho de que los BMM son

centros de especiación alopátrica y alto endemismo para el género Magnolia, para

México y Centroamérica, y que estos ecosistemas albergan 17 especies endémicas

distribuidas en cinco provincias regionales de Mesoamérica {cf. Vázquez-García

1990, 1995). En cuanto al endemismo de vertebrados se conoce poco, sin embargo

se registra en el BMM de Perú en un área que corresponde al 2.8% del territorio

peruano, a 17 especies de mamíferos 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 países megadiversos, UNEP

1991) el BMM alberga el 14.1% (90 especies) de vertebrados endémicos (Leo 1995).

Otras estimaciones a nivel mundial sugieren que este ecosistema alberga el 10% de

las especies de aves cuyo ámbito de distribución se restringe al BMM (Long 1995).

El BMM es considerado crítico para México, ya que si bien apenas contribuye

con un poco menos del 1% de la superficie del territorio nacional, su diversidad

florística y grado de endemismos son desproporcionadamente altos (Dirzo 1992,

Rzedowski 1992). Adicionalmente, este ecosistema sufre en la actualidad una

constante reducción en su superficie por efectos antropógenos, tales como la

agricultura, principalmente cultivo de café (Goffea arábica L), o la extracción forestal

maderable {e.g. Quercus spp., Liquidambar styraciflua, Acerskutchii, entre otras) y no

maderable (e.g. Chamaedorea radicáis y C. elegans) (Ortega y Castillo 1996). Dicha

reducción fue drástica en las dos últimas décadas, ya que el área ocupada a nivel

nacional en 1971 era de 1716 110 ha (0.86% de la superficie del país; Flores et ai.

1971, Rzedowski 1978) y para 1991 se reportaron 142 371 ha con una tasa de

reducción promedio de 78 687 ha por año (SARH 1992, Ortega y Castillo 1996). Esto

lo constituye en un ecosistema con alta prioridad de ser ecológicamente protegido y

científicamente estudiado.

En nuestro país este tipo de ecosistema se encuentra en forma de manchones

discontinuos tanto en la Sierra Madre Oriental como en la Occidental. Su distribución

tiene lugar por la vertiente del Atlántico en fragmentos de las superficies montañosas

de Tamaulipas, Veracruz y Oaxaca. Por la vertiente del Pacífico " se localizan

pequeñas porciones que recorren desde Sinaloa hasta Chiapas, siendo en este

último estado donde se encuentra, en la Sierra Madre de Chiapas, !a superficie más

extensa y conservada (Dirzo 1994).

Debido a la ubicación latitudinal en nuestro país, y en contraposición con los

bosques de niebla sudamericanos, los de México poseen, como atributo distintivo

desde el punto de vista biogeográfico, la concurrencia de una considerable cantidad

de especies de afinidad norteña, especies de distintiva afinidad tropical, y especies

de distribución restringida a México (Dirzo 1994, Rzedowski 1992). En general, se

trata de comunidades situadas en hábitats montañosos donde predominan climas

húmedos en altitudes que oscilan entre los 600 y 2000 m (Rzedowski 1978).

En Tamaulipas, este tipo "de vegetación se encuentra ubicado en lo que se

conoce como Reserva de la Biosfera El Cielo, al suroeste del estado y constituye el

límite norteño extremo de la distribución boreal en el Continente Americano (Martin

21



1955, 1958, Rzedowski 1978, Puíg 1976, Dirzo 1994). En esta región el BMM abarca

una superficie de 100 km2 (Puig y Bracho 1987).

De los estudios florísticos que han sido desarrollados específicamente en el

BMM de Gómez Farías,. destacan principalmente los de: Miranda y Sharp (1950),

Sharp et al. (1950), Hernández X. et al. (1951), Martin (1958), Lof (1980), Puigefa/.

(1983), Puig y Bracho (1987), Ponce de León (1989), Dent (1992) y Puig (1993). A

partir de estos estudios se ha puesto de manifiesto la especial conjunción de

elementos florísticos, ya si bien es sabido que en él confluyen características de

bosques de climas tropicales y templados, ahora se reconoce más de un aspecto que

se comparte con ambos tipos de bosques, ya que: /) se estima que el porcentaje de

área que se abre por la producción de claros anualmente (25%) mantiene una

notable similitud con la que ocurre en comunidades templadas (Runkle 1982, Arriaga

1987), aunque la tasa de caída de árboles (2 árboles/ha/año) es relativamente mayor

a la de estas comunidades (Brewer y Merrit 1978, Arriaga 1987), y II) la tasa de

producción anual de claros y el área cubierta por estos son similares a las reportadas

para algunas comunidades tropicales (Arriaga 1987).

Sin embargo, quedan muchos aspectos biológicos por estudiar en este

ecosistema, tanto a nivel local como global. Dos temas esencialmente descuidados

en el estudio del BMM, son i) el de la caracterización cuantitativa de la diversidad

florística que permita establecer comparaciones entre sitios representativos de este

tipo de vegetación, y con otros tipos de comunidades que permitan ayudar a entender

mejor su biología, funcionamiento, y contribuyan a generar bases para su

conservación, y ¡i) el análisis de las interacciones ecológicas asociadas a la variación

espacial de la composición florística y la dinámica de la regeneración.

2.1.2. La regeneración natural en el BMM. El BMM puede verse como un mosaico

de parches de vegetación en diferente estado de madurez. En Gómez Farías la

regeneración depende de los claros naturales, producto de la caída de árboles. La

alta tasa de caída de árboles se explica por un lado por la ubicación latitudinal, en

donde predominan los vientos alisios del Golfo de México, y por otro por los suelos

pedregosos y someros característicos de esta zona (Puig 1993). Con la apertura de

un claro se inicia el ciclo de la regeneración natural (Brokaw 1985b). En los claros

naturales el crecimiento rápido de la vegetación da lugar a la colonización por parte

de especies demandantes de luz y, después de varias décadas, al restablecimiento

de parches maduros de vegetación dominados por árboles tolerantes a la 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 caída de árboles, inducen a la formación de hábitats contrastantes, y que

esta heterogeneidad afecta a las especies en las posibilidades de continuar en uno o

varios de los microhábitats formados (Martínez-Ramos 1985). Lo anterior sugiere la

selección de atributos conducentes a la evolución de especies con historia de vida

contrastantes y distinguibles, con una dicotomía simplificada, en especies pioneras

(heliófilas, o demandantes de luz) y tolerantes a la sombra (Bazzaz y Pickett 1980,

Whitmore1982).

También se han señalado estos claros como parte fundamental de los

procesos promotores de la diversidad y de la regeneración, en los cuales se

establece un estado dinámico de la comunidad bajo un sistema particular de

regeneración natural (Whitmore 1975). La apertura de un claro llega a modificar las

condiciones microambientales de su porción interna, generando por consecuencia

que ocurra una restricción en el éxito competitivo de las especies que llegan a

colonizar incrementándose de esta forma la diversidad (Strong 1977, Connell 1978).

La frecuencia con que ocurren estos claros es estacional y espacialmente

variada (Martínez-Ramos 1985). En el tiempo, por ejemplo, para el BMM de Gómez

Farías, al igual que la región de Los Tuxtlas (Sarukhán 1978), la mayor frecuencia

ocurre durante la incidencia de "nortes" invernales, viéndose muy afectada por la

presencia constante de ciclones, ya que en la costa de Tamaulipas llegan el 34% de

las tormentas tropicales que inciden en el Golfo de México (Jáuregui 1967). En el

espacio, la variación depende de la topografía, la exposición y el tipo de suelo entre

otras cosas. En cuanto a la magnitud del área afectada se conoce, por ejemplo, que

una selva alta perennifolia posee en promedio cerca del 6% de su superficie ocupada

por claros de seis o menos años de edad (Hallé ef al. 1978), mientras que para el

BMM de Gómez Farías, Arriaga (1987) consigna un área de 1.02% de la superficie

ocupada por claros naturales. La misma autora registró un promedio de 19 claros por

hectárea y un tamaño promedio de 111 m2.

En el caso de las selvas, la dinámica de apertura de los 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 bióxido de carbono y los

nutrimentos pueden variar fuertemente (Martínez-Ramos 1985). 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 radiación total (Schultz 1960, Bjorkman y Ludlow

1972). Aunque no hay datos cuantitativos para el BMM, es esperable un patrón de

disponibilidad lumínica similar. En términos generales, la intensidad lumínica y su
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duración es mayor en [os claros que en el sotobosque, y como regla general, el grado

de contraste micrometereológico entre claros y sotobosque, aumenta con el tamaño

del primero (Brokhaw 1985a).

La dinámica de formación y cierre de claros, y la variación en historias de vida

de las plantas asociadas a dicha dinámica constituyen un sistema ideal para el

estudio de la ecología evolutiva de la herbivoría a la luz de las teorías de la variación

en la disponibilidad de recursos y la asignación diferencial de recursos para la

defensa por parte de las plantas (véase Cap. IV). Un preámbulo importante en estos

estudios es la detección, y en su caso, la caracterización de los hábitats contrastables

en cuanto a su disponibilidad de un recurso crítico en ios bosques mesófilos de

montaña: la luz.

Por lo anteriormente expuesto, en el presente estudio son analizados dos

tipos de hábitats representativos del BMM y contrastables en cuanto a la

disponibilidad lumínica para las plantas: bosque maduro y claros de perturbación

natural. Esta caracterización se enfoca en dos sentidos: a) en la composición

florística y estructura , y b) considerando algunas características físicas y biológicas (/.

e. luz, y volumen foliar). Se espera con esto, por una parte, ofrecer una descripción

del escenario ecológico en que se da la interacción planta-herbívoro en el BMM en

esta localidad, y por otra, detectar especies representativas de condiciones

contrastables en cuanto a su demanda lumínica. Dichas especies son el foco de

interés de los capítulos subsecuentes en los que se analiza la relación entre

herbivoría e historias de vida adaptativas de las plantas.

Los objetivos específicos de la presente investigación fueron los siguientes:

a) Conocer la composición florística y estructura del bosque mesófilo tomando

en cuenta los dos tipos de hábitats extremos en cuanto a la disponibilidad de luz. Un

corolario de esto sería la definición de las especies de mayor valor de importancia de

cada uno (considerando sus formas biológicas e historias de vida), de entre las

cuales se seleccionará una muestra para los análisis de herbivoría {cf. Cap. III).

b) Determinar la diversidad florística del BMM, considerando tanto el bosque

maduro como claros naturales, con la finalidad de establecer un panorama

comparativo de la diversidad y la estructura entre ambos hábitats.

c) Conocer ciertos atributos ambientales comparativos en los dos tipos de

hábitats: la cantidad de follaje del dosel; la intensidad lumínica y la tensión edáfica

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

2.2.1. Características generales. Ei BMM de la Reserva de la Biosfera "El Cielo"

(Fig. 2.1) se encuentra ubicado en la porción suroeste del estado de Tamaulipas en

México. Se trata de un macizo montañoso 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 área

conocida como "Rancho del Cielo", que es el sitio específico de estudio, se ubica

entre los 23° 06' 13" N y los 99° 111 33" W. Esta localidad se considera como la

distribución más norteña de este ecosistema para en República Mexicana (Martin

1955, 1958). Comparativamente, El Cielo contiene mayor número de elementos

florísticos templados que tropicales (Vázquez-García 1995). Es considerado, junto

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

de árboles (50 géneros) y de diversidad específica (67 especies) respecto a otros

BMM de diversidad florística extrema como son: i) El Triunfo, Chiapas, con mayor

número de géneros y especies de árboles (88 géneros y 143 especies), ii) Ocuilán,

Morelos y el Valle de México con menor número de especies de árboles (30

especies), y iii) Cerro Viejo, Jalisco con 40 especies (Vázquez-García 1995).

El sitio abarca las dos vertientes de la mencionada Sierra Madre Oriental, en

lo que se conoce como Sierra de Cucharas o de Guatemala, y que comprende a ios

municipios de Gómez Farías, Jaumave, Llera y Ocampo, en el estado de Tamaulipas

(Sánchez-Ramos 1994). Este complejo montañoso forma una estructura divergente

en la Sierra Madre Oriental, que consiste en varias colinas orientadas en dirección

norte-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 mesófilo tiene una temperatura promedio de 13.8DC, con

precipitaciones que oscilan entre 2,000 y 2,500 mm. Se reconoce la presencia

constante de nubes durante todo el año, lo cual permite encontrar valores de

humedad relativa del 90% (Puig y Bracho 1987).

Los suelos son básicamente litosoles y rendzinas. La topografía es cárstica,

presentando hundimientos de varios metros de diámetro, lo que origina una gran

variedad de micrbhábitats en la zona (Muir 1936, Heim 1940).

Las épocas de precipitación en el BMM de Gómez Farías se pueden

reconocer con un buen margen de certeza, y han sido divididas como lluviosa (mayo-

octubre) y seca (noviembre-abril) (G. Sánchez y R. Dirzo obs. pers.). La Tabla 2.1

resume los datos climáticos de Puig y Bracho (1987) y presenta los propios para los

25



• 99°01'

23° 06'

Tamaulipas

23°25' 99°26'

RÍO
Guay alejo

Gómez
Farías

Figura 2.1. Locaüzación del bosque mesófilo en Gómez Farías Tamaulipas,
México y ubicación de los sitios de estudio de la Reserva de la Biosfera El
Cielo. Los números 1-10 corresponden a los sitios del bosque maduro, y las
letras A-J a los claros de regeneración.
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años del presente estudio. La temperatura para estos últimos datos fue medida

utilizando un higrotermógrafo y la precipitación con un pluviómetro de aluminio No.

5100-451 A de tripié con receptor de 7".

Tabla 2.1. Precipitación y temperatura en el bosque mesófilo de Gómez Farías,

Tamaulípas. Temp. = temperatura, Precip.= precipitación.

Parámetro climático

Años considerados

Temp. media anual (°C)

Temp. del mes más caliente (°C)

Temp. del mes más frío (°C)

Rrecip. anual (mm)

Precip. época lluviosa (mm)

Precip. época seca (mm)

Puig y Bracho

(1987)

1972-1983

13.8

34.4

-2.2

2,522.4

1740.4(69%)

782(31%)

Presente

1995

19.4

35.2

-3.1

2,090

1274.9(61%)

815(39%)

estudio

1873.

728.

1996

18.7

33.6

2.0

2,602

5 (72%)

5 (28%)

Para el periodo del presente estudio (1994-1997) el clima tuvo en promedio

19.05°C de temperatura mensual con 2,346 mm de precipitación anual. El año de

1996 fue considerablemente más lluvioso que 1995, y ligeramente más lluvioso que

el promedio de 1972-83 por la presencia de varios ciclones y tormentas tropicales. La

variación estacional en los dos años de estudio fue bien marcada, como es !a 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 climáticas

confieran variaciones ecológicas importantes a este sitio, como puede 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

mesófilo en la zona de estudio.

2.2.2. Florística y fisonomía. En general la fisonomía de este tipo de bosques está

dada por los grandes árboles, algunos de los cuales sobrepasan los 50 m de altura,

con troncos de hasta más de dos metros de diámetro a la altura del pecho (DAP),

principalmente en especies del género Quercus. En los segmentos del bosque

maduro, es notable la gran densidad de plantas leñosas, entre las cuales las lianas

mantienen una representación más bien baja. Aunque algunas plantas pierden el

follaje durante ia época seca, la comunidad se presenta como perennifolia (94% de

los árboles mantienen su follaje).
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En el BMM maduro de la Reserva de la Biosfera "El Cielo" la densidad arbórea

promedio reportada por Puig et al. (1987) es de 1,169 ind. ha"1, lo cual sugiere que se

trata de un bosque denso. Este se compone básicamente de cuatro subestratos

según Puig (1993). El subestrato del dosel de 15 a 25 m de altura, está caracterizado

por Clethra príng!ei (S. Wats), Liquidambar styraciflua (L.) Acer skutchii (Rheder),

Cercis canadensis var. mexicana (L), Quercus sartorÜ (Liebm.) y Q. germana (Cham.

et Schlecht.). El subestrato arbóreo de 10 a 15 m de altura, se conforma por Carya

ovata (Mili.) var. mexicana (Engel.) Manning, Magnolia tamaulipana (A. Vázquez),

Ostrya virginiana (Mili.), Podocarpus reichei (Bucholz et Gray), Meliosma oaxacana

(Standl.), Turpinia occidentalis (Swartz) G. Don y Tilia houghii (Rose). Existen otros

elementos arbóreos que no son de gran dominancia, sin embargo su importancia

radica en que poseen una distribución restringida para México, tales como Fagus

mexicana (Mari), Abies vejan (Martínez), A. religiosa (Kunth) Schlr. & Cham, Juglans

mollis (Engelm.) y Taxus globosa (Schlecht.), principalmente. El subestrato arbustivo

se compone de árboles de baja altura o arbustos tales como Eugenia capulí

(Schlecht. et Cham,) Berg., Rapanea myrícoides (Schl.) Lundell, y Ternstroemia

sylvatica (Schl. et Cham.). Este estrato es rico en especies aunque no muy denso en

el caso del bosque maduro. El subestrato herbáceo presenta una riqueza limitada de

especies, entre las que destacan: Bomarea hirtella (Kunth) Herbert, Phytolacca

icosandra (L), así como Hoffmannia strígiilosa (HemsL), Pilea pubescens (Liebm.),

Salvia sp., Elephantopus mollis (Kunth), Gibasis pellucida (Mart. & Gal.) D. Hunt, y

Trípogandra aff. palmen (Rose) Woodson. El gremio de heléchos adquiere una

densidad tal en estos tipos de bosques que no puede compararse con la de ningún

otro ecosistema de México (Dirzo 1994). En el sitio de estudio este grupo está bien

representado numéricamente aunque con relativamente pocas especies,

principalmente de los géneros Asplenium y Polypodium (Lof 1980). Las epífitas están

representadas por especies de las familias Orchidaceae, Bromeliaceae y Piperaceae

así como heléchos. Las especies trepadoras características son Vitis tiliifolia (Humb.

& Roem. ex Schult), Smilax bona-nox (L), S. cordifolia (Humb. & Bonpl. ex Willd), S.

jalapensís (Schltdl), Marsdenia macrophylla (Humb. & Bonpl. ex Schult. E. Fourn.), y

Passiflora incarnata (L).

En los sitios perturbados las especies más abundantes son: Cnidoscolus

multilobus (Pax.) Johnst, Urera caracasana (Jacq.) Griseb., Bocconia frutescens (L.),

Pteridium aquilínum (L.) Kuhn, Senecio spp. y Trema micrantha (L.) Blume, junto con

Liquidambar styraciflua que llega a formar manchones considerables en cultivos
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abandonados (Puig eí al, 1987). En estos sitios perturbados los estratos herbáceos y

arbustivos son más diversificados y exuberantes (Puig 1993). Las especies heüófilas

que se ven favorecidas incluyen a Solanum spp., Hoffmania strígillosa (Hemsl.) y

Psychotria erythrocarpa (Schltdl).

2.2.3. Fauna. La fauna presente en este ecosistema es mixta, de origen neártico y

neotropical, destacando la presencia de felinos como Felis onca, Felis yagouaroundí,

Feüs concolor y Felis we'tdii, cánidos como Canis latrans y otras especies

sobresalientes como el oso negro Ursus americanus (en su distribución más sureña),

y otras especies como Musteia frenata, Mephitis macroura, Procyon ¡otor, Dideíphis

marsupialis, Nasua nasua, Odocoileus virginianus, Mazama americana y Tayassu

tajacu (Sosa 1987). La riqueza en cuanto al número de especies de murciélagos es

de 23 especies, equivalente al 18% de las reportadas para México (Arita 1993). De la

avifauna (sólo para el BMM) se conocen 105 especies, que equivale ai 20% de las

consignadas para toda la Reserva de la Biosfera "Ef Cielo". De éstas, el 14% son

aves migratorias y el 86% restante son residentes permanentes del BMM (Grant y

Faaborg 1997). Algunas aves representativas son: Crax rubra, Penelope

purpurascens, Trogon spp. y Campephilus guatemaltensis (Grant y Faaborg 1997).

Las serpientes más comunes son Crotalus durissus, C. ¡epidus y Bothrops atrox

(Sosa 1987). En suma, se trata de un bosque que conjuga especies de afinidades

tropicales y templadas y de diversidad notable, dadas su posición latitudinal y

elevación.

2.3. METODOLOGÍA

Mediante la utilización y el análisis interpretativo de fotografías aéreas de escala

1:25,000, el mapa de vegetación de la región de Gómez Farías elaborado por Puig y

Bracho (1987), así como recorridos de campo dentro y en las Inmediaciones del sitio

denominado Rancho del Cielo, se definió la ubicación y coordenadas (con un

geoposicionador Ensing) de la superficie que compone al bosque maduro. Dicha

superficie fue considerada a partir de la presencia de los elementos florísticos típicos

dominantes de este habitat, así como de las áreas que mostraban poca perturbación

natural, antropogénica y la estructura típica del bosque maduro (Puig ef al. 1987). El

área total del bosque maduro en esta zona fue medida (35.5 ha), mapeada y

cuadriculada con el fin de llevar a cabo una seleccción aleatoria de los sitios a

estudiar. Con los recorridos de campo y las fotografías' aéreas, además, se

detectaron y marcaron áreas de perturbación natural, en forma de claros del dosel,
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producto de la caída de árboles.

2.3.1. Caracterización de ¡a vegetación. En la zona del bosque maduro, utilizando

una tabla de números aleatorios se seleccionaron 10 puntos a lo largo de los

senderos, a partir de los cuales se trazó un transecto en cada uno. Dichos transectos

consisten en un rectángulo de 2 x 50 m (100 mz), abarcando un total de superficie

muestreada de 1,000 m2, siguiendo el método 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 regeneración natural detectados fueron

seleccionados 10 al azar (identificados por letras A-J) (Fig. 2.1). En todos los casos,

ios claros fueron producto de perturbaciones naturales generados por la caída de

árboles sobremaduros (seniles) o de pobre anclaje. En los 10 claros se estableció,

igualmente, un área de censo de 1000m2 en su totalidad. De estos claros se

determinó la edad o año de la apertura del claro. Seis fueron de agosto de 1991 y

cuatro de agosto de 1994, coincidentes con la presencia de un ciclón y una tormenta

tropical, respectivamente (J. Córdoba, com. pers.). En cada caso se determinó la

especie de árbol que originó el claro, la forma geométrica del mismo y la superficie,

tomando en cuenta la apertura del dosel más el área adyacente que llegaba hasta la

base de los árboles 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

taxonómicamente todos aquellos individuos cuyo DAP (diámetro a la altura del pecho,

1.3 m) fuera > 1.0 cm. Con estos datos se calculó, para cada especie, la densidad

(número de individuos en 0.1 ha), la frecuencia (número de transectos en que

apareció la especie/10), y la dominancia [suma del área basal de todos los individuos

de la especie /], para con ello calcular ios valores relativos de los tres parámetros

(i.e., densidad, frecuencia y dominancia) por cada especie. Con ia suma de estos

valores relativos se obtuvo el valor de importancia (VI) para cada especie en cada

tipo de habitat (Lott et ai. 1987, Keel ef al. 1993).

Para facilitar la relocalización subsecuente de las plantas censadas en los 20

sitios permanentes, éstos fueron delineados utilizando cuerdas plásticas

fosforescentes y resistentes a las condiciones del medio. Todas las plantas censadas

(con DAP > 1.0 cm) fueron marcadas con etiquetas de aluminio, aportándoles una

identidad numérica a la cual corresponde una base de datos con las especificaciones

del tipo de habitat, DAP, especie, número o letra de sitio y fecha.
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2.3.2. Diversidad florística ecológica. Con los datos obtenidos de los censos

florísticos en cada grupo de habitáis por separado (bosque maduro y parches

naturales) se calcularon los índices de diversidad de Shannon-Wiener {H), y se

realizaron pruebas de comparación de las posibles diferencias significativas entre

hábitats. Para ello se utilizó la prueba de Hutcheson (Zar 1984).

También se consideró la similitud "florística de los dos tipos de hábitats, con

base en las especies exclusivas y especies compartidas, usando e! índice de

similitud de Sórensen mediante la ecuación [Cs = 2 (j) /A+B], donde; = número de

especies compartidas, y A y B = número de especies en los sitios por comparar.

Adicionalmente, se agrupó el arbolado en seis categorías diamétricas

arbitrales. Se llevó a cabo un análisis de contingencia (X3), bajo el supuesto de

independencia entre los tamaños diamétricos y el tipo de habitat. Se agruparon dos

tamaños de DAP: los menores, correspondientes a las categorías de 1-3, y los

mayores, de categorías 4-6.

2.3.3. Caracterización de los hábitats. Además de la caracterización florística-

estructural de los sitios del bosque maduro y de los claros de regeneración, se

cuantificaron otras características que pudieran ser pertinentes a !a luz de la teoría de

la disponibilidad de recursos y su relación con la herbivoría propuesta por Coley eí al.

(1985).

2.3.3.1. Disponibilidad lumínica. Para evaluarla disponibilidad lumínica de los

hábitats se utilizó un medidor de luz (Luxómetro-401025, con un sensor de 13 mm,

0.5"), tomando cinco lecturas en cada tipo de habitat (con un sorteo aleatorio de

posiciones x/y para los claros y de puntos a lo largo del centro del rectángulo, 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 1m2

uniformemente por 1 lumen). A las lecturas obtenidas en cada tipo de habitat (50

lecturas x 2 hábitats; n = 100 mediciones), se les comparó primero utilizando un

análisis de varianza (ANDEVA) de una vía (Zar 1984). Posteriormente, por regresión

lineal se analizó la relación entre la cantidad de luz recibida (variable dependiente)

con la superficie (mz) 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 (capas de vegetación entre el suelo y la parte superior del dosel,

véase Woodward 1987), que podrían afectar la disponibilidad lumínica de las plantas
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entre hábitats y entre épocas, se midió el índice de área foliar (IAF) en los dos tipos

de hábitats, utilizando un analizador de follaje {Plant Canopy Analizer LI-COR 2000),

adaptado con un sensor óptico (LAl-2050) de ojo de pez. Para cada transecto o claro

se obtuvo un índice de área foliar, producto de diez lecturas interiores por una lectura

par a cielo abierto. La posición del punto de las mediciones fue al azar (cf.

disponibilidad lumínica). Las mediciones fueron realizadas en las dos épocas (lluviosa

y seca). La muestra quedó representada como sigue (10 lecturas x 2 hábitats x 2

épocas; n = 40 lecturas). A los índices obtenidos por tipo de habitat y por épocas, se

les analizó utilizando un Análisis de Varianza {ANDEVA) de dos vías y su interacción

(Zar 1984).

2.3.3.3. Suelo. Con la finalidad de explorar si, además de los posibles

contrastes lumínicos de los hábitats, existe una variación significativa entre la tensión

superficial de los suelos de los hábitats estudiados (ya que la tensión superficial está

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 penetrómetro de suelos

convencional (considerando la presión ejercida en un punto en kg/cm2), con base en -

cinco lecturas por sitio (100 por cada habitat). Las lecturas se tomaron en puntos

elegidos al azar {cf. puntos A y B). Las mediciones fueron realizadas en la época

seca, por motivos prácticos (menor humedad en el suelo que facilita el uso del

penetrómetro). A las lecturas obtenidas (n = 200), se les comparó utilizando un

ANDEVA de una vía (Zar 1984).

2.3.3.4. Definición del tipo de historia de vida de las especies. Se realizó tal

definición de las especies con base en dos criterios: i) si la especie a clasificar

contaba con una descripción de historia de vida en los trabajos florísticos que se han

desarrollado para este sitio de estudio en particular (Puig y Bracho 1987, Puig 1993),

y ii) corroborar, en campo, si la especie era factible de ser localizada en el bosque

maduro (cerrado) y con luminosidad limitada desde su etapa de plántula o planta

juvenil. La ausencia consistente de estas plantas en estas condiciones denotarían

que se trata de una especie demandante de luz o pionera. Por otra parte, si en el

bosque cerrado se encontraba la especie a definir desde sus etapas de plántulas y

juveniles se les consideró como tolerante. ' .

2.4. RESULTADOS Y DISCUSIÓN

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

dos tipos de habitat dentro del BMM de Gómez Parías. Estas plantas están
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representadas por 51 especies, pertenecientes a 33 familias. La Tabla 2.2 resume la

información numérica de la diversidad y estructura de los dos hábitats estudiados.

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

Tabla 2.2. Caracterización florístico-estructural de los hábitats estudiados en el

bosque mesófilo de la Reserva de la Biosfera El Cielo. Datos acumulados y promedio

de 10 parcelas de 1,000 m2.

Área basal Especies Especies

Habitat S N N/S (mz) compartidas exclusivas H1

Bosque

maduro 42 540 12.8 27.23 26 16 0.801

'Claros

naturales 35 1014 29.9 16.55 26 9 0.845

Total 51 1554 30.4 43.78

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

2.4.1. Comparación florístico-estructural entre hábitats

2.4.1.1. Bosque maduro. Este tipo de habitat presentó un mayor número de

especies (1.2 veces más) que los sitios perturbados, pero con un menor número de

individuos (1.8 veces menos), y con un área basal mayor (> 27 m), así como 1.7

veces más especies exclusivas (38 vs. 25%) (cf. Tabla 2.2). El cociente

individuos/especies es 2.3 veces menor que en los claros, lo cual refuerza la visión

de mayor diversidad florística 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 número de especies,

las familias Fagaceae (con Quercus germana, Q. xalapensis y Q. sartoríi), Rubiaceae

(Exostema mexicana, Rhandia laetevirens y Psychotria papantlensis), y Myrtaceae

(Eugenia capulí y E. acapulcensis). Aunque estas familias se encontraron en los dos

tipos de hábitats, cuatro estuvieron solamente representadas en el bosque maduro:

Sapindaceae (Sapindus saponaria), Magnoliaceae [Magnolia tamaulipana),

Flacourtiaceae [Xylosma flexuosum) y Rutaceae {Zanthoxylum clava-herculís). Las

formas biológicas de las especies estuvieron distribuidas como sigue: 71% árboles

(30), 19% arbustos (8) y 10% lianas (4). En el bosque maduro, los árboles en su
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conjunto, constituyeron el 56% de la densidad de las especies (302 individuos) y

aportaron la gran mayoría del área basal (73%). Combinando los tres parámetros

estructurales, ios árboles sobresalen con un 67% del valor de importancia (VI) total,

seguidos por los arbustos con un 27% y las lianas con solamente el 6% (Fig. 2.2).
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Figura 2.2. Valor de importancia de las formas biológicas en los habitáis estudiados

del bosque mesófilo de montaña de Gómez Farías, 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

análisis se calculó el Valor de Importancia (VI) para todas las especies y la Fig. 2.3

muestra las 10 especies con el mayor VI. En este análisis, destacan por su

abundancia (138 individuos = 25.5%) y dominancia relativa (23.6%) Eugenia capuli,

un arbusto típico del sotobosque y dominante que alcanzó 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. xalapensi$=

11.2% y Q. sartorii- 10%). El conjunto de este género presentó en total 65 individuos,

lo cual lo señala (como grupo genérico) en un lugar considerable de la composición

florística de esta comunidad. El valor de importancia de las especies de este género

ocupó el 23% del total de las especies, representado por: Q. germana= 27.03

(segundo lugar, con 17 individuos), Q. xaiapensis= 23.4 (tercer lugar, con 37

individuos) y Q. sartorí'r 15.9 (quinto lugar, con 10 individuos). Otro árbol tolerante y

representativo del bosque maduro, Clethra pringiei, presentó una dominancia relativa

de 6.4%, con una considerable cantidad de individuos (36= 7% del total). Esta
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especie obtuvo la cuarta posición en vaior de importancia, equivalente a 5.7% del

total. Una especie abundante y codominante de los estratos inferiores, Meliosma

oaxacana, con 23 individuos (4.3% del total), obtuvo el sexto lugar en la jerarquía del

valor de importancia (Vl= 14.9, 5% del total). Finalmente, una especie común helíófila

y dominante en las etapas de regeneración natural, Liquidambar styraciflua, presentó

14 individuos (2.6% del total), con dominancia relativa de 5.0%, ocupando el séptimo

lugar (Vl= 10.9, 3.6% del total). Especies con altas densidades, pero con dominancias

relativas bajas fueron Meliosma oaxacana (23 individuos= 5.25%), así como Vitis

tilifolia, una liana característica del bosque maduro (22 individuos= 0.81%);

Perymenium ovalifoüum (23 individuos= 1.32%) y Turpinia occidentalis (23

individuos= 0.92%). Una especie típica del BMIvl, Podocarpus reichei, presentó 25

individuos (4.6% del total) en el sitio No. 10 con un Vl= 9.2 (3.1% del total) y una

dominancia relativa de 1.9%. Otra especie típica del bosque mesófilo y endémica

para la región de Gómez Farías (Vázquez-García 1990), Magnolia tamaulipana,

presentó solamente dos individuos (dominancia relativa = 3.08 %) y tuvo el lugar No.

20(VI=4.13, 1.3% del total).

Las diez especies con el valor de importancia (VI) más alto acumulan el 65.6%

del total, y la distribución muestra una apariencia de "J" invertida (cf. Fig. 2.3) de la

cual Eugenia capulí es claramente la más dominante (Vl= 55.6), seguido por Quercus

germana y Q. xalapensis (Vl= 27.03 y 23.42, respectivamente). Las siete especies

restantes presentan una disminución muy gradual en su VI: Clethra prínglei (17.12),

Q. sartorii (15.87), Meiiosma oaxacana (14.88), Liquidambar styracifiua (10.94),

Perymenium ovalifolium (10.95), Vitis tilifolia (10.92), y Podocarpus reichei (9.22).

La distribución de frecuencias de DAP de las plantas se presenta en la Fig. 2.4. En el

bosque maduro la distribución de las frecuencias está uniformemente representada

por las seis categorías y aunque hay 128 individuos de la categoría 1 (24%), también

están representadas categorías como la 4, 5, y 6 (que son árboles de gran

envergadura), con 103 (20%), 46 (9%) y 39 (7%) individuos, respectivamente. Esto

sugiere, al menos desde el punto de vista diamétrico, que se trata de un bosque

maduro que representa la fase climax de este tipo de ecosistema en este sitio, pero

que, sorprendentemente, presenta una regeneración limitada, con pocas plantas de

tallas menores (e.g. Podocarpus reichei).

2.4.1.2. Claros de regeneración natural. Los claros de regeneración natural

sostienen una mayor cantidad de individuos (1,014) y un menor número de especies

(35) que las del bosque maduro (42; Tabla 2.2). También presentan menor área basal
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(16.55 m2) y menor número de especies exclusivas (17.6%), con marcada similitud

florística al bosque maduro (51% de especies compartidas).
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Figura 2.3. Valores de importancia (VI) de las principales especies del bosque

mesófilo de montaña maduro de Gómez Farías, Tamps.
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Figura 2.4. Distribución de frecuencias de tamaño (clases diamétricas) de las plantas

(DAP > 1.0 cm) en el bosque maduro y claros del bosque mesófilo de montaña de

Gómez Farías, 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

biológicas: 24 árboles (68%), ocho arbustos (23%) y tres lianas (9%), con una

densidad de 1.01 individuos / m2. Los árboles en conjunto agruparon el 63% del valor

de importancia, los arbustos el 32% y las lianas solamente el 5% de la totalidad en

este habitat (Fig. 2.2).

Siete familias se registraron exclusivamente en los parches de regeneración

natural: Myrcinaceae {Rapanea myrícoides), Berberidaceae (Berberís hartwegii),

Papaveraceae [Bocconia frutescens), Celastraceae (Wimmeria concolor),

Anacardiaceae (Rhus virens), Lauraceae (Nectandra sanguínea) 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 regeneración. En

estos sitios destaca por su abundancia (145 individuos) y dominancia relativa de

14.08% una especie pionera, Psychotría papantlensis. Con menor densidad (126

individuos), pero con dominancia relativa alta (10.57%) se encontró a Rapanea

myrícoides, un arbusto heliófilo y abundante de orillas de caminos (cf. Puig 1993).

Eugenia capuii, que en el bosque maduro se presentó como la más abundante y de

mayor dominancia, en estos sitios ocupó el tercer lugar con 113 individuos, pero con

una dominancia relativa menor que en el bosque maduro (9.18%). La especie

Uquidambar styraciflua presentó un total de 89 individuos con una dominancia

relativa de 6.65%.

En este tipo de habitat el complejo genérico Quercus se mostró muy diferente

respecto al bosque maduro en cuanto al número de individuos y dominancia relativa:

Q. germana^ 37 individuos, dominancia relativa= 5.98%; Q. xaiapensis= 48

individuos, con dominancia relativa= 3.87%, y Q. sarforó= 36 individuos, y dominancia

relativa= 3.99%. Esto muestra que aunque con densidades considerables, se trata de

conglomerados de individuos pequeños o juveniles que se encuentran compitiendo

en la fase regenerativa del bosque.

Otras especies tolerantes y dominantes o codominantes del bosque mesófiio

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 príngiei (32 individuos, y dominancia relativa = 3.08%), Cercis

canadensis, especie pionera, característica de sitios abiertos y caminos en el BMM y

de amplia distribución (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 el valor de importancia (VI) más alto se muestran en la

Fig. 2.5 y Apéndice 2.2. Estas acumulan el 60.6 % del total deí VI de las especies de

los claros. El dominante principal es Psychotria papantlensis, con un Vl= 33.02,

seguido por un codominante de estos sitios de regeneración, Rapanea myricoides

(Vl= 28.15), y en tercer lugar surge Eugenia capulí (Vl= 24.97, que ocupó el primer

sitio para el bosque maduro). Al igual que en ei bosque maduro, las siete especies

restantes presentaron una disminución gradual en su VI (Liquidambar styracifíua-

20.58, Quercus germana- 14.79; Perymenium ovalifolium= 14.11; Q. xalapensis=

12.72, Ciethra prínglei= 11.39, Podocarpus reichei= 11.18 y Q. sartoríi= 11.15).
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Figura 2.5. Valores de importancia de las principales especies de claros de

regeneración natural del bosque mesófilo de montaña de Gómez Farías, Tamps.

La distribución de frecuencias de DAP de las plantas de los claros (Fig. 2.4)

mostró un patrón contrastante con el del bosque maduro. El histograma acusa una

distribución muy sesgada hacia la categoría de menor tamaño (646 individuos= 64%),

lo cual indica que la mayoría de las plantas presentes se encuentran en etapa juvenil

(1-3.0 cm de DAP). En la siguiente categoría (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 categorías 3, 4 y 5 respectivamente. Finalmente, la categoría de los DAP

mayores (> 18.0 cm) estuvo ausente en este habitat. Esto enfatiza la etapa de
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desarrollo de este habitat en vías de regeneración natural.

En el análisis de contingencia para analizar la independencia entre tamaños

diamétricos y tipo de habitat, se advierte un patrón significativo, habiendo sobre-

representación de diámetros menores en los claros de la vegetación (958) y mayor

cantidad de individuos de talla mayor (188) en el bosque maduro {%2= 228.4; P <

0.001) con n = 1554 individuos.

2.4.2. Diversidad fíorística y similitud entre habitáis. La diversidad de los hábitats

fue considerada con base en las 42 especies y 540 individuos con los cuales quedó

representado el bosque maduro, y las 35 especies y 1,014 individuos de los claros de

regeneración natural (ver Tabla 2.2). El índice de similitud de Sórensen fue de 67%,

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

maduro presentó siete especies exclusivas más que los claros (16 vs 9). Las

especies exclusivas del bosque maduro fueron mayormente tolerantes (88%) que

pioneras (12%). En cambio, en los claros naturales el número de las tolerantes (56%)

fue más similar al de las pioneras (44%). En cuanto a las especies compartidas en

ambos grupos de hábitats, las tolerantes tuvieron un contingente más representado

(69%) que las pioneras (31%) (ver Apéndice 2.3).

En cuanto a los índices de diversidad de Shannon-Wiener {H7} para los dos

hábitats (Tabla 2.2), aún cuando el valor del índice fue aproximadamente 4% mayor

en los claros de regeneración natural (0.845), que en el bosque maduro (0.801), esta

diferencia resultó estadísticamente indistinguible (í= 1.963; 0.10 < P< 0.20).

Con base a la descripción florístico-estructural, se resalta que los claros de

regeneración natural constituyen un ambiente caracterizado por una mezcla de

especies típicas del bosque maduro, en conjunción con especies exclusivas de los

claros, demandantes de luz. Las primeras en su gran mayoría están representadas

por individuos del bosque maduro, presentes cuando se abrió el claro (la llamada

regeneración de avanzada; Martínez-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 (Martínez-Ramos 1985). Por ejemplo, la caída de

árboles puede mantener una diversidad elevada cuando el régimen de la

perturbación ocurre a niveles intermedios entre: i) aquél que expresa perturbaciones

de alta frecuencia temporal que eliminan una fracción elevada de la comunidad, y //)

el régimen de perturbación de baja frecuencia temporal en cuyas condiciones una

fracción pequeña de especies de alta competitividad domina la comunidad (Connell

1978).
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2.4.3. Comparación de las especies más importantes en los dos habitáis. La

Tabla 2.3 muestra las especies de mayor valor de importancia en los dos hábitats

estudiados. Las diez especies más importantes en el bosque maduro también

estuvieron presentes en los claros, aunque con posiciones jerárquicas diferentes. Si

bien ninguna de las especies tuvo el mismo valor de importancia en los dos sitios,

tres tuvieron posiciones relativamente cercanas (Eugenia capulí, Podocarpus reicheiy

Perymenium ovalifolium). Otras en cambio, adquirieron posiciones notablemente

contrastantes; tal es el caso de Vitis tilifoiia, Meiiosma oaxacana, Quercus sartorii y

Psychotría papantlensis. Esta última, que ocupó el primer lugar de importancia en los

claros, apareció en posición 17 en el bosque maduro. Asimismo, Rapanea

myrícoides, que fue !a segunda especie más importante en los claros, no se presentó

en los transectos del bosque maduro. Otras especies de menor jerarquía ecológica,

también contrastaron notablemente entre sitios (p.ej. Rhamnus caroliniana). En

resumen, aunque hay cierta similitud florística, desde el punto de vista ecológico los

dos tipos de habitat se muestran como entidades de gran contraste.

Además, dentro de los claros, el estrato herbáceo fue muy abundante, donde

dominaron algunas especies como Hoffmannia strígülosa, la cual es una especie

positivamente fotosensible y altamente adaptable a las condiciones de apertura de

claros en el BMM de Tamaulipas (Ponce de León 1987). En concordancia con esto,

Hoffmannia strígiilosa no apareció en los transectos del bosque maduro analizados.

En la Tabla 2.3, se hace también una comparación de las especies de mayor

importancia de este estudio y la importancia relativa de las mismas, según el estudio

de Puig eí a/. (1987) para la misma zona. Se observa que hay cierta similitud

florística, y de hecho la posición relativa es la misma en una especie (Turpinia

occidentalis), y cercana a otras (con respecto al bosque maduro). Aun más, las nueve

especies de mayor valor de importancia en el estudio de Puig et a!. (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 más notable si se considera que Puig eí ai. (1987) utilizaron un

área de muestreo superior al doble de la del presente estudio (i.e. 22 500 mz),

aunque dichos autores utilizaron la cota mínima de 5.0 cm DAP para las plantas a

incluir en el censo. Por otra parte, con el método de Gentry (1982) utilizado en el

presente estudio, encontré 51 de las 54 especies reportadas en el estudio de Puig eí

a/. (1987), en menos de la mitad del área muestreada y utilizando 1.0 cm DAP como

cota mínima. 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 ellos reportan seis

especies desconocidas. Es decir, que la similitud entre ambos estudios oscila entre e!

39-50%. Esto sugiere que la metodología adoptada, para los propósitos del presente

estudio, resultó satisfactoria.

2.4.4. Caracterización del ambiente físico de los dos habitáis. En términos de la

disponibilidad lumínica, la comparación 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 composición espectral de la luz al transmitirla o reflejarla. El

follaje también impide la radiación directa del suelo de la selva madura, por lo que

ésta tiene una temperatura constante. Dicho aspecto cambia con la formación de un

claro, ya que la porción roja del espectro lumínico que Ifega al piso de la comunidad

se incrementa, cambiando la relación rojo/rojo lejano, en una proporción que depende

de la magnitud del disturbio del dosel. La temperatura del suelo muestra una amplia

variación que dependerá del tamaño del claro, de la orientación y de la estación del

año (Vázquez-Yanes y Orozco-Segovia 1985).

Los dos tipos de habitáis fueron caracterizados en la cantidad de follaje y

disponibilidad lumínica entre épocas, así como en la dureza del suelo. La Tabla 2.4

muestra los datos promedio de estas características. El índice de área foliar (IAF)

mostró diferencias marcadas entre épocas para los dos hábitats. Para el bosque

maduro este valor fue 55% más alto en la época lluviosa, respecto a la seca, y para

los claros fue 60% mayor en lluvia, respecto a la época seca. En el bosque maduro,

el ámbito del IAF para la época seca (2.9) fue mayor que en la época lluviosa (1.0) lo

cual define a este habitat como un sitio más oscuro durante la época lluviosa. En los

claros el IAF fue también mayor en la época lluviosa, ligeramente mayor a la variación

estacional del bosque maduro. El ámbito de variación entre claros mostró un patrón

contrastante al de la variación entre sitios de bosque maduro. En los claros el ámbito

de la época lluviosa (1.8) fue muy cercano al de ía época de sequía (2.0). En global,

las diferencias en ÍAF entre hábitats fueron significativas (ANDEVA: Fi,36= 8.67; P=

0.0056). La disponibilidad lumínica de los hábitats, considerando ambas épocas fue

significativamente diferente entre hábitats (Fii98= 71.45; P> 0.001). Los claros reciben

más de dos veces mayor cantidad lumínica respecto al bosque maduro (Tabla 2.4).

La variación estacional para cada tipo de habitat también fue estadísticamente

significativa en el bosque maduro (Fi,36= 8.67; P= 0.0056), y en los claros (Fi,36= 24.1;

P= 0.0001). No obstante, ia interacción habitat y época no resultó significativa (F1>36=

1.67; P= 0.204).
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Tabla 2.3. Valor de importancia (VI) ecológica de las principales especies

encontradas en dos tipos de habitat del bosque mesófilo de montaña, Gómez Farías,

Tamaulipas, y comparación con algunas de las especies más importantes detectadas

en el estudio de Puig eí ai. (1987).

Especies reportadas

Eugenia capulí

Quercus germana

Quercus xalapensis

Ciethra príngiei

Quercus saríoríí

Meiiosma oaxacana

Liquidambar styracifiua

Perymenium ovaiifofium

Vitis tiiifoiia

Podocarpus reichei

Turpinia occidentalis

Exostema mexicana

Ternstroemia syivatica

Rhamnus caroliniana

Eryobotria japonicum

Meiiosma alba

Psychotría papantlensis

Rapanea myrícoides

Este

bosque maduro

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

11

12

13

14

15

16

17

-

estudio

parches naturales

3

5

7

8

10

20

4

6

27

9

19

13

14

34

22

-

1

2

Puig eí ai. (1987)

todo el BMM

5

4

27

3.

2

7

1

-

-

6

11

-

8

9

-

-

-

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

regeneración. Sin embargo, esta diferencia no fue estadísticamente significativa entre

hábitats (Fi,98= 2.20; P= 0.14) (Tabla 2.4).

2.4.5. Separación 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 heliófilas. El 87% del valor de importancia (VI) lo acumularon las especies

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

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

con sólo tres arbustos y tres lianas. Las plantas pioneras en este habitat estuvieron
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representadas por árboles (33%), cinco arbustos (56%) y una liana (11%). En los

claros las especies tolerantes tuvieron una distribución similar por forma biológica a lo

encontrado en el bosque maduro: 16 (76%) fueron árboles, tres especies (14%)

fueron arbustos y dos especies (10%) fueron lianas. En contraste con el bosque

maduro, en los claros las especies pioneras fueron predominantemente árboles (8 =

57%), seguidas 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 (VI) lo aportaron las especies

pioneras y el 55% las tolerantes (Tabla 2.5). Estos datos apuntan a la predominancia

de especies tolerantes en este bosque, situación similar a la encontrada en selvas

tropicales {cf. Martínez-Ramos 1985). Como se podría esperar, esta tendencia es un

poco más marcada en el bosque maduro. Un análisis de contingencia bajo el

supuesto de que la distribución de especies pioneras y tolerantes es independiente

del habitat demostró una sobre-representación de especies pioneras en los claros y

un exceso de especies tolerantes en el bosque maduro. Sin embargo, esta tendencia

resultó sólo marginalmente significativa (x2(i> = 3.14; P= 0,07).

2.4.6. Relación entre la diversidad fiorística y la precipitación. Con el fin de poner

en perspectiva la diversidad fiorística de este sitio con respecto a otros BMMs, se

intentó relacionar la diversidad fiorística respecto a la precipitación pluvial anual. Esto

se basa en el enfoque de Gentry (1982), en el cual se encontró una relación

significativa entre la riqueza de especies y la precipitación considerando 0.1 ha de

superficie y a los individuos cuyo DAP es > 2.5 cm, mediante la ecuación y= 56.76 (x)

- 1.2 utilizada ¡nicialmente para bosques tropicales. Para la presente comparación

fueron considerados 41 bosques mesófilos de América, comprendidos en siete

países que incluyen a México, Centroamérica y Sudamérica analizados por Gentry

(1995). Para "El Cielo" se consideraron los dos hábitats representativos (bosque

maduro y claros de regeneración natural). La relación entre la precipitación y la

riqueza de especies de bosques mesófilos neotropicales se presenta en la Fig. 2.7.
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Tabla 2.4. Características lumínicas y de la dureza del suelo de los dos tipos de

habitat del bosque mesófilo, Gómez Farías, Tamauiipas. Los datos son promedio ±

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

Habitat

I.A.F. I.A.F Dureza del suelo Radiación solar

(época seca) (lluviosa) kg/cm2 (luxes)

Bosque maduro 1.7 ±0.3 3.1 ±1.2 0.97 ±0.37 81.5 ±44.6

Ámbito 2.9 1.0 1.1 152.4

Coeficiente de

variación

Claros

17.6 38.7 38.1

1.3 ±0.5 2.15 ±0.47 1.37 ±0.4

54.7

187.5 ±60.4

Ámbito 2.0 1.8 1.1 180.6

Coeficiente de

variación

38.4 21.8 29.1 32.2

400

-50 0

Luz (y) = 89.959 + .49163 * Superficie
Correlación: r= .68429

50 300 350 400100 150 200 250

Superficie de los claros (m2)

Figura 2.6. Relación entre el tamaño de los claros y la disponibilidad lumínica (luxes)

en el bosque mesófilo de montaña de Gómez Farías, Tamps.
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Tabla 2.5. Número de especies (S) y Valor de Importancia (VI acum) de las especies

con diferente historia de vida del bosque mesófilo de montaña, Gómez Farías,

Tamps.

Habitat

Especies Tolerantes

VI acum. (%)

Especies Pioneras

VI acum. (%)

Bosque maduro 33

Claros 21

87

45

9

14

13

55

Simbología = x México • El Cielo ACentroamérica nSudamérica

250 --

500 1000 1500 2000 2500 3000

Precipitación (mm)
3500 4000 4500 5000

Figura 2.7. Relación entre la diversidad florística y la precipitación en bosques

mesófilos de montaña del Continente Americano. Los datos corresponden a Gentry

(1995) y a este estudio. La línea 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 mesófilos, destacan dos aspectos. Primeramente, los BMM

en general, quedan por abajo de la regresión de los bosques tropicales; esto es

principalmente notable en aquellos sitios que corresponden a México, y América

Central. Es decir, comparados con selvas de precipitación equivalente, los BMM

parecen ser comunidades empobrecidas florísticamente. Por otra parte, considerando

los bosques mesófilos de montaña por sí mismos, es evidente que su riqueza de

especies guarda una relación muy pobre con la precipitación (F1i39= 3.32; P= 0.076), y

el poder explicativo de la lluvia es casi nulo (r2 = .0784). Esto muestra diferencias con

otro tipo de sitios, por ejemplo los bosques del Neotrópico seco de México y el
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resto de Latinoamérica, en donde e! 23% de la varianza en la diversidad se explica

por la variación en la precipitación (Trejo 1998).

Los datos de la Fig. 2.8 sugieren que la variación en la diversidad podría

explicarse al menos en parte por la latitud. Un análisis de regresión entre estas

variables (Fig. 2.8) resultó significativo (F1i3g= 16.67; P= .00023), donde el 31% de la

diversidad florística se explica por la variación latitudinal de los sitios estudiados (r2 =

0.316). Es decir, los BMMs muestran el patrón típico de reducción en la diversidad

con el aumento de la latitud (Krebs 1985).

De los 41 bosques mesófilos analizados a la escala de 0.1 ha, El Cielo ocupa

los lugares No. 37 (ciaros naturales) y No. 38 (bosque maduro) en el número total de

especies. También es el No. 33 (claros naturales) y No. 34 (bosque maduro) en el

número de familias taxonómicas. La relativa pobreza florística del bosque mesófilo El

Cielo, puede deberse, entre otras razones a: /) que la latitud del área estudiada

corresponde a la distribución del límite norte de este tipo de vegetación para el

Continente Americano (23° 06' N y 99° 11'), ii) a la marcada estacionalidad del sitio,

con seis meses secos donde apenas ocurre el 31% de la lluvia (130"mm por mes) y

otros seis meses con altos valores de precipitación (69%; 300 mm por mes); y iii) que

la presencia de fuertes heladas y temperaturas bajas (-2.2° C, temperatura mínima

durante el mes más frío) características del sitio estudiado (Puig y Bracho 1987).

Especies (y) = 97.076 - 2.840 * Latitud
Correlación: r= -.5627

Regresión a 95% de confid.

12 15

Latitud (grados)

18 21 24 27

Figura 2.8. Relación de la diversidad florística con la latitud en 41 bosques mesófilos
de montaña de América.

= BMM de "El Cielo".
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2.5 CONCLUSIONES

El bosque mesófilo maduro y los claros naturales constituyen dos unidades

particularmente distinguibles en: i) su florística y estructura, así como en el número de

especies asociadas, y ii) especies compartidas y especies exclusivas. Los análisis y

mediciones aplicados, revelan que los dos hábitats representan un estado maduro y

uno de sucesión natural. En el primero, las frecuencias diamétricas mayores están

mejor representadas, mientras que las de menor talla predominan y tipifican al

bosque en regeneración. Algunas características físico-ecológicas estudiadas en el

presente trabajo (cantidad de follaje y disponibilidad lumínica, principalmente) revelan

las fuertes diferencias entre ambos hábitats, de manera que el bosque maduro es un

ambiente mucho más umbrófilo. Asociado a esto, algunas especies diferenciables en

su historia de vida (tolerantes y pioneras) predominan de manera diferencial en cada

tipo de habitat: las pioneras tienen su mejor representación en los claros.

El bosque mesófilo, como ecosistema, no se ajusta a la predicción inicial de

Gentry (1982) y validada posteriormente (Gentry 1988, 1992, Clinebell II et al. 1995)

para los bosques tropicales, en cuanto a que la diversidad florística aumenta con la

precipitación. Sin embargo, sí se mostró una relación significativa entre la latitud y la

riqueza de las especies; es decir, a medida que las latitudes son extremas hay una

tendencia hacia la reducción de la diversidad florística, similar a la obtenida por

Gentry (1995).

La caracterización ecológica lograda en el presente estudio constituye la base

para la definición de la heterogeneidad ambiental y la definición de especies con

historias de vida contrastantes asociadas a tal heterogeneidad. Tal situación

constituye a su vez el escenario base para poner a prueba hipótesis ecológico-

evolutivas de la herbivoría en este tipo de ecosistema.
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Apéndice 2.1. Valor de importancia de las principales especies presentes dentro del
bosque mesófilo de montaña maduro de Gómez Farías, Tamaulipas.

Especies
Eugenia capulí
Quercus germana
Q. xalapensis
Ternstroemia sylvatica
Bignonaceae
Lonchocarpus sp.
Perymenium ovaiifolium
Russellia sp.
Vitis tilifolia
Exostema mexicana
llex discolor
Rhamnus carotiniana
Rhandia laetevirens
Physalis melanocystis
Meliosma alba
Rubiaceae
Sapindus saponaria
Podocarpus reichei
Tríchila havanensis
Meliosma oaxacana
Prunus serótina
Magnolia tamaulípana
Quercus sartorii
Turpinia occidentalis
Clethra pringlei

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

Zanthoxylum clava-herculisRutaceae
Psychotría papantlensis
Erybotría japónica
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
Euphorbiaceae
Asteraceae
Asteraceae
Liliaceae
Flacourtiaceae
Fagaceae
Sabiaceae

Total =

H. v.

T
T
T
T
T
T
P
T
T
T
T
T
T
P
T
T
T
T
T
T
T
T
T
T
T
T
P
T
T
P
T
P
T
T
T
P
P
P
T
T
T
T

Dens.
abs.
138
17
37
15
7
1

23
4

22
20
7

15
5
4
6
6
3

25
3

23
15
2
10
23
36
2
14
15
3

14
4
3
1
1
1
1
6
1
4
1
1
1

540

Dens.
reí.

25.56
3.15
6.85
2.78
1.30
0.19
4.26
0.74
4.07
3.70
1.30
2.78
0.93
0.74
1.11
1.11
0.56
4.63
0.56
4.26
2.78
0.37
1.85
4.26
6.67
0.37
2.59
2.78
0.56
2.59
0.74
0.56
0.19
0.19
0.19
0.19
1.11
0.19
0.74
0.19
0.19
0.19
100

Dom.
abs.
636
504
305
31
7
1

36
4

22
43
7

36
5
4

69
6
6

52
4

143
20
84

272
25
175
11
18
16
3

136
5
6
3
2
2
2
7
2
5
2
2
4

2723

Dom.
reí.

23.36
18.51
11.20
1.14
0.26
0.04
1.32
0.15
0.81
1.58
0.26
1.32
0.18
0.15
2.53
0.22
0.22
1.91
0.15
5.25
0.73
3.08
9.99
0.92
6.43
0.40
0.66
0.59
0.11
4.99
0.18
0.22
0.11
0.07
0.07
0.07
0.26
0.07
0.18
0.07
0.07
0.15
100

Frec.
abs.
10
8
8
6
3
1
8
1
9
5
4
5
1
3
3
3
3
4
3
8
2
1
6
6
6
1
4
4
2
5
3
2
1
1
1
1
2
1
1
1
1
1

149

Frec.
reí.

6.71
5.37
5.37
4.03
2.01
0.67
5.37
0.67
6.04
3.36
2.68
3.36
0.67
2.01
2.01
2.01
2.01
2.68
2.01
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
0.67
0.67
0.67
100

V. I.

55.62
27.03
23.42
7.94
3.57
0.89

10.95
1.56

10.92
8.64
4.24
7.46
1.78
2.90
5.66
3.34
2.79
9.22
2.72

14.88
4.85
4.13
15.87
9.20

17.12
1.45
5.94
6.05
2.01
10.94
2.94
2.12
0.97
0.93
0.93
0.93
2.71
0.93
1.60
0.93
0.93
1.00
300

Lugar
1
2
3

13
21
42
8

32
9

12
19
14
30
24
17
22
25
10
26
6

18
20
5
11
4

33
16
15
29
7

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

Simbología: H.v. = Historia de vida (P = pionera, T = Tolerante); Dens. abs. =
Densidad absoluta; Dens, reí. = Densidad relativa; Dom. abs. = Dominancia absoluta;
Dom. reí. = Dominancia relativa; Frec. abs.= Frecuencia absoluta; Frec. reí. =
Frecuencia relativa; V.l. = Valor de Importancia. Los números con negritas expresan
los 12 primeros lugares de importancia para el bosque maduro.
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Apéndice 2.2. Valor de importancia de las principales especies presentes dentro del
bosque mesófilo de montaña, en claros de regeneración natural, en Gómez Farías,
Tamaulipas.

Especies
Psychotria papantlensis
Rapanea myrícoides
Eugenia capulí
Liquidambar styraciflua
Tríchila havanensis
Quercus germana
Perymeníum ovalifolium
Exostema mexicana
Quercus xatapensis
Smilax moilis
Ternstroemia syivatica
Quercus sartorii
Senecio ¡anicauiis
Smilax bonanox
Clethra prínglei
Eugenia acapulcensis
Wimmeria concolor
Cercss canadensis
Meliosma oaxacana
Erybotría japónica
Cnidosculus multilobus
Turpinia occidentalis
Podocarpus reichei
Nectandra sanguínea

Familia
Rubiaceae
Myrcinaceae
Myrtaceae
Hamamelidaceae
Meliaceae
Fagaceae
Asteraceae
Rubiaceae
Fagaceae
Liliaceae
Theaceae
Fagaceae
Asteraceae
Liliaceae
Clethraceae
Myrtaceae
Celastraceae
Fabaceae
Sabiaceae
Rosaceae
Euphorbiaceae
Staphyllaceae
Podocarpaceae
Laureaceae

Carya ovata var.mex/canaJuglandaceae
Rhus viren s
//ex discolor
Vitis tilifolia
Rhandia iaetevírens
Coiubrína elíptica
Cornus disciflora
Berberís hartwegii
Bocconia frutescens
Cestrum oblongifolium
Rhamnus caroliniana

Anacardiaceae
Aquifoltaceae
Vitaceae
Rubiaceae
Rhamnaceae
Cornaceae
Berberidaceae
Papaveraceae
Solanaceae
Rhamnaceae

H.v.
P
P
T
P
T
T
P
T
T
T
T
T
P
P
T
T
P
P
T
T
P
T
T
T
T
T
T
T
T
T
T
P
P
T
P

Total=

Dens.
abs.
145
126
113
89
36
37
43
28
48
20
25
36
18
14
32
16
13

24
16
8
6

18
28
8
10
13
12
15
6
4
1
3
1
1
1

1014

Dens.
reí.

14.30
12.43
11.14
8.78
3.55
3.65
4.24
2.76
4.73
1.97
2.47
3.55
1.78
1.38
3.16
1.58
1.28
2.37
1.58
0.79
0.59
1,78
2.76
0.79
0.99
1.28
1.18
1.48
0.59
0.39
0.10
0.30
0.10
0.10
0.10
100

Dom.
abs.
233
175
152
110
48
99
78
71
64
28
32
66
56
35
51
13
26
53
19
17
14
26
54
14
21
19
34
16
7
5
2
4
3
2
3

1655

Dom.
reí.

14.08
10.57
9.18
6.65
2.90
5.98
4.71
4.29
3.87
1.69
1.93
3.99
3.38
2.11
3.08
1.09
1.57
3.20
1.15
1.03
0.85
1.57
3.26
0.85
1.27
1.15
2.05
0.97
0.42
0.30
0.12
0.24
0.18
0.12
0.18
100

Frec
abs.

9
10
9
10
9
10
10
5
8
5
8
7
5
6
10
5
6

10
5
5
3
4
10
4
3
3
1
2
2
2
3
2
1
1
1

194

Frec.
reí.

4.64
5.15
4.64
5.15
4.64
5.15
5.15
2.58
4.12
2.58
4.12
3.61
2.58
3.09
5.15
2.58
3.09
5.15
2.58
2,58
1.55
2.06
5.15
2.06
1.55
1.55
0.52
1.03
1.03
1.03
1.55
1.03
0.52
0.52
0.52
100

V.l.

33.02
28.15
24.97
20.58
11.09
14.79
14.11
9.63
12.72
6.24
8.52
11.15
7.74
6.59
11.39
5.24
5.95
10.72
5.30
4.39
2.98
5.41
11.18
3.70
3.80
3.98
3.75
3.48
2.05
1.73
1.77
1.57
0.80
0.73
0.80
300

Lugar
1
2
3
4
11
5
6
13
7
17
14 .
10
15
16
8

21
18
12
20
22
28
19
9

26
24
23
25
27
29
31
30
32
33
35
34

Simbología: H.v. = Historia de vida (P = pionera, T = Tolerante); Dens. abs. =
Densidad absoluta; Dens. reí. = Densidad relativa; Dom. abs. = Dominancia absoluta;
Dom. reí. = Dominancia relativa; Frec. abs.= Frecuencia absoluta; Frec. reí. =
Frecuencia relativa; V.l. = Valor de Importancia. Los números 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 hábitats estudiados (bosque
maduro y sitios de regeneración natural) del bosque mesófilo de montaña, Gómez
Farías, Tamauiipas.

Bosque maduro Claros de regeneración Compartidas
Bignonaceae
Lonchocarpus
Russeflia sp.
Physalis melanocystis
Meliosma alba
Rubiaceae
Saplndus saponaria
Prunus serótina
Magnolia tamaulipana
Coiubrína elíptica
Lysiloma sp.
Bernardia interrupta
Senecio sp.
Xylosma flexuosum
Quercus sp.
Meliosma iodex

Rapanea myrícoides
Smilax mollís
Wimmería concolor
Nectandra sanguínea
Carya ovata var.mexicana
Rhus virens
Xanthoxylum clava-herculis
Berberís hartwegii
Bocconia frutescens

16 especies
exclusivas

Psychotría papantlensis
Eugenia capulí
Liquidambar styracifiua
Tríchila havanensis
Quercus germana
Perymenium ovalifotium
Exostema mexicana
Quercus xaiapensis
Ternstroemía sylvatica
Quercus sartoríi
Senecio lanicaulís
Smilax bonanox
Clethra prínglei
Eugenia acapuicensis
Meliosma oaxacana
Erybotria japónica
Cnidosculus multllobus
Turpinia occidentalis
Podocarpus reichei
Cercis canadensis
llex discolor
Vitis tiiifolia
Rhandia laetevirens
Cornus disciflora
Cestrum obtongifolium
Rhamnus carotiniana

9 especies exclusivas 26 especies compartidas
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CAPITULO III

PATRONES EMERGENTES DE LA HERBIVORÍA EN EL FOLLAJE

DE UN BOSQUE MESÓFILO

3.1. INTRODUCCIÓN

3.1.1. La herbivoría. La herbivoría es un fenómeno omnipresente en los ecosistemas

naturales. El carbono que las plantas fijan fotosíntéticamente es destinado a ser

consumido por los herbívoros cuando el tejido vive, y cuando ha muerto, por los

organismos detrívoros y saprofitos (Crawley 1983). Al parecer, los herbívoros consumen

las más altas proporciones de la producción primaria neta (PPN) cuando los ambientes

naturales son más productivos (Andrzejewska y Gyllenberg 1980). Se estima que 10% de

la PPN de una comunidad vegetal es consumida por los herbívoros, en tanto que el restante

90% es degradado por los descomponedores (Crawley 1983, Karban y Baldwin 1997). La

herbivoría puede afectar la riqueza y la abundancia relativa de las especies, siendo los

herbívoros determinantes de la heterogeneidad espacial (Crawley 1983). También se

considera que la herbivoría es un fenómeno que afecta negativamente el desempeño y

adecuación de las plantas, en términos de su crecimiento, reproducción y sobrevivencia

(Rockwood 1973, Marquis 1984, Dirzo 1984a, Hendrix 1988, Howe 1990, Obeso 1993,

Núñez-Farfán y Dirzo 1991, Escarré eta!. 1996). Finalmente, se sabe que los herbívoros,

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 órdenes son herbívoros facultativos, entre

vertebrados e invertebrados, integrados como sigue: 15 órdenes de insectos, 13 de

mamíferos, 12 de aves, uno de arácnidos, y otros 12 órdenes de invertebrados (Crawley

1983). Sin embargo, con hábitos estrictamente defoliadores existen sóío cuatro órdenes

de insectos y siete órdenes de mamíferos (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 removedores de follaje, en magnitudes que van desde el

6% del área foliar consumida (Johnstone 1981), hasta defoliaciones que superan el

consumo en más del 12% (Wint 1983).
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Los niveles de herbivoría en los sistemas naturales tropicales son más altos que

en los templados (Coley y Barone 1996). En los bosques templados latifoliados, cerca

del 7% de la producción anual de hojas es consumido. Sin embargo, para los bosques

tropicales la herbivoría es significativamente mayor (Lowman 1995). Por ejemplo, en los

bosques tropicales húmedos, las especies tolerantes a la sombra pierden anualmente el

11% de su área foliar, una cantidad que es 50% más alta que en los bosques templados.

Las especies propias de los bosques secos, y aquellas que requieren claros en bosques

húmedos experimentan niveles de daño mucho mayores (48%; Coley y Barone 1996).

Algunos otros estudios a nivel de la comunidad vegetal han registrado los siguientes niveles

de consumo foliar para el bosque tropical de la Isla Barro Colorado en Panamá, 21% {Coley

1990), en los bosques de Eucalyptus spp. en Australia, de 20 a 60% (Springett 1978), en los

bosques templados de Australia, de 5 a 10% (Reichle eí al. 1973), y para los bosques

tropicales de Panamá, de 7 a 9% (Leigh y Smythe 1978).

Como se observa, el nivel de variación en los estimados de la herbivoría ocurre

con gran magnitud. La herbivoría suele ser especialmente importante en los ecosistemas

tropicales estacionales, ya que estos exhiben una marcada variación en la cantidad de

lluvia, que frecuentemente restringe el crecimiento de las plantas (Reich y Borchert

1984). Para la mayoría de las especies vegetales en estos ecosistemas, la época

lluviosa es el periodo en el cual los recursos para el crecimiento, la reproducción, el

mantenimiento, y la sobrevivencia son generados para la siguiente época (fa seca). Por

tanto, el consumo de follaje por herbívoros en estas épocas, puede tener severas

consecuencias (Domínguez y Dirzo 1994).

Una consideración importante de la herbivoría tropical descrita recientemente es la

asociación que ocurre entre el daño por herbívoros y los patógenos, donde los insectos

actúan como agentes vectores facilitadores del daño por patógenos (Dirzo 1987). Esta

asociación en la selva de Los Tuxttas, Veracruz es de la magnitud de 10.5 a 20% en las

especies de mayor representatívidad ecológica (Dirzo 1987),

En el estudio de la interacción planta-animal se ha revelado la existencia de ciertas

características próximas de la planta que se correlacionan con la herbivoría, tales como: la

evasión, la repelencia, el retardo, la restricción o la localización de la infestación o daño

producidos por insectos e, incluso la tolerancia, mediante un rápido reverdecimiento y

recuperación después del daño (Maxwell y Jennings 1984). La diversidad de las

características defensivas de las plantas demostradas es enorme (Rosenthal y Janzen
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1979, Whittaker y Feeny 1971), Dentro de éstas, ocupan un lugar importante las defensas

físicas, principalmente la dureza y la pubescencia foliar (Howe y Westiey 1988, Coley 1983,

Coíey y Aide 1991). Asimismo, es importante la calidad nutricional de la planta. Un aspecto

fundamental para determinar la calidad de la hoja es la determinación del contenido de agua

foliar entre las especies y su variación estacional (Coley 1983, Filip et ai 1995).

Los aspectos señalados con anterioridad definen los patrones emergentes de la

herbivoría a nivel de la comunidad vegetal. Estos han sido estudiados ampliamente en

bosques templados (Bray 1964, Schowalter et ai 1981, Lowman 1984, Schowalter

1989), en bosques tropicales perennifolios {Leigh y Smythe 1978, Leigh y Windsor 1982,

Coley 1983, Dirzo 1987, Núñez-Farfán y Dirzo 1991), en bosques tropicales

subcaducifolios (Filip eí ai 1995), y en sistemas áridos o secos (Fox y Morrow 1983). Sin

embargo, para los bosques mesófilos de montaña (BMM) estos patrones prácticamente

son desconocidos. Por io tanto, es destacable la importancia del estudio de la interacción

planta-insecto en los BMM, específicamente en la herbivoría y sus consecuencias en la

comunidad.

Con el fin de describir los patrones básicos de la herbivoría en bosques mesófilos

de montaña a través de este estudio se intenta responder a las siguientes cinco

interrogantes: (a) ¿cuáles son los principales herbívoros responsables de la defoliación

en el BMM de Tamaulipas?, (b) ¿cuáles son los niveles de herbivoría en las especies de

mayor representativídad de los tres estratos (arbóreo, arbustivo y herbáceo) del BMM?,

(c) ¿cómo es la variación de la herbivoría entre las diferentes especies y sus formas de

crecimiento?, (d) ¿de qué magnitud es la variación temporal (épocas lluviosa y seca), en

la herbivoría de este ecosistema? y (e) ¿existe una correlación entre los niveles de

herbivoría, la dureza, pubescencia y contenido de agua foliar de las especies bajo

estudio?

3.2. El SITIO DE ESTUDIO

El BMM de la región de Gómez Farías, Tamaulipas, México se ubica en la porción

sudoeste del estado, dentro de un macizo montañoso en lo que corresponde a la zona

núcleo No. 1 de la Reserva de la Biosfera El Cielo (RBC), en la Sierra Madre Oriental

(SMO). Este tipo de vegetación, en la reserva, se restringe a 200 km2 en el piso

altitudinal de los 800 a los 1200 m, el resto del área está ocupada por bosque tropical

subcaducifolio, bosque de encino-pino, bosques de pino y matorral xerófilo (Puig y
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Bracho 1987). La RBC se ubica entre los 22° 55r 30" y 23° 25' 50" N, y los 99° 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

precipitación entre 2,000 y 2,500 mm, así como la presencia constante de nubes durante

todo el año. La temperatura media es de 21.2°C. Durante el presente estudio (1994-

1996) se registró un promedio de 2,042 mm de precipitación anual. De acuerdo con la

clasificación de Kóppen (modificada por García 1973) el clima es templado húmedo (con

fórmula Cfa). Los suelos son básicamente litosoles y rendzinas. La topografía es

cárstica, presentando hundimientos de varios metros de diámetro, ¡o que origina una

gran variedad de mícrohábitats en la zona (Sánchez-Ramos 1994).

Los elementos floristas que caracterizan al BMM han sido descritos en el Cap. II

y por Puig et al. (1987). Este bosque de montaña se compone básicamente de cuatro

estratos. En e! nivel arbóreo (de 12 a 25 m de altura) predominan Acer skutchii, Cerct's

canadensis van mexicana, Clethra pringlei, Liquidambar styraciflua, Magnolia

tamaulipana, Podocarpus reichei, Quercus saríoríi y Quercus germana, entre otros.

Existen otros elementos arbóreos que no son de gran dominancia, sin embargo su

importancia radica en que poseen una distribución restringida a México. Entre estos

destacan: Carya ovata var. mexicana, Fagus mexicana, Abies vejan, A. religiosa, Jugtans

mollis y Taxus globosa, principalmente. El segundo estrato (de 6 a 12 m de altura) lo

representan Meliosma oaxacana, Turpínia occideníalis, entre otros, y el tercer estrato (1-

6 m) presenta especies como Eugenia capulí y Temstroemia sylvatica. El estrato más

bajo (< 1 m) es muy denso y contiene una considerable variedad de hierbas {Seijania

sp., Bomarea sp., Phytolacca icosandra, Gibasis pellucida, Urera caracasana, Pilea

pubescens y Hoffmania strygillosa), heléchos de los géneros Asplenium y Olypodium, y

algunas trepadoras (Smilax bona-nox, S. Mollis y Vitis berlandierí). Los habitáis

representativos dentro del BMM son el bosque maduro y los claros de regeneración

natural (producto de la caída de árboles sobremaduros) con especies características de

ellos. La fauna presente en este ecosistema se considera mixta en cuanto a su origen,

neártico y neotropical, y en general bien conservada (J. Vargas com. pers.; véase Cap.
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3.3. METODOLOGÍA

3.3.1. Foh'voros. Para determinar qué animales son los principales consumidores de follaje,

se llevó a cabo un análisis _a nivel de la comunidad, considerando muestras de follaje

provenientes de los tres estratos de vegetación (arbóreo, arbustivo y herbáceo) en las dos

épocas del año (lluviosa y seca). Para definir los agentes responsables del daño se analizó

visualmente el tipo de daño, con base en las cicatrices foliares. La asignación de los agentes

de daño con base a dichas cicatrices foliares, se hizo con base en la experiencia generada

en este y otros sitios (Dirzo 1987, Sánchez-Ramos etal. 1999). Para ello, se reconocieron las

siguientes categorías de daño foliar el causado por insectos (/), por patógenos (P) ó por

vertebrados (V), así como la posible combinación de estos daños: / + P\ I + V; V+ P; V+ !.

Además se mantuvo un programa de observación consistente de herbívoros en el follaje

como parte de este y otros estudios que forman parte de la tesis (Sánchez-Ramos et al. 1999

y Caps. HE y IV). Los datos obtenidos fueron analizados en un diagrama de frecuencias e

interacciones, y para analizar la posible asociación entre los agentes causales de daño al

follaje y los patógenos se utilizó la prueba de x2 .

La determinación de la fauna de fitófagos fue analizada por estratos, quedando

el protocolo del análisis como sigue:

3.3.1.1. Estrato arbóreo. Se efectuó un muestreo de follaje sobre nueve de las

principales especies arbóreas del bosque mesófilo maduro que en su conjunto

conforman cerca del 50% del valor de importancia determinados con base a los censos

de vegetación (ver Cap. II). Las especies seleccionadas fueron: Quercus germana, Q.

xalapensis, Q. sartorii, Meliosma oaxacana, Podocarpus reichei, Liquidambar styraciffua,

Exostema mexicana, Turpinia occidentalis y Clethra prínglei. Se tomó una muestra

masiva de follaje, proveniente de al menos tres y máximo seis individuos adultos de cada

especie, A partir de lo anterior, se seleccionó una muestra al azar de las hojas por

especie. Esta selección se basó en la enumeración de hojas, provenientes de la colecta

masiva de las especies tomada de las diferentes partes de la copa: alta-extema, media-

externa y baja-externa, por razones metodológicas y de esfuerzo de colecta. El número

colectado superó, en todos los casos la muestra requerida. De la muestra anterior, se

extrajeron 100 hojas al azar por cada especie (cf. Dirzo 1987). Lo anterior se realizó

durante las dos épocas del año (septiembre de 1994 para la lluviosa, y febrero de 1995
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para la seca). La muestra analizada quedó representada por 1,800 hojas {/?= 9 especies

x 100 hojas x 2 estaciones).

3.3.1.2. Estrato arbustivo. Para este análisis se utilizaron cinco transectos de 2 x

50 m (500 m2), ubicados aleatoriamente dentro del bosque maduro (utilizados en el Cap.

II, para el análisis florístico-estructural). En éstos fueron incluidas todas aquellas plantas

con altura > 50 cm y DAP (diámetro a la altura del pecho) de < 1 cm. Este análisis (tal

como se describió para el caso de los árboles), se realizó durante las dos épocas del año

considerándose, para este caso, 20 hojas seleccionadas al azar de cada individuo

presente en el transecto (siempre y cuando reuniera las características de la altura y

DAP) (Dirzo 1987). La muestra total analizada fue de n= 5,040 hojas y quedó

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 herbáceo. En ocho de los transectos de 2 x 50 m trazados dentro

deí bosque maduro fueron marcados al azar dos cuadros de 1 m2 en cada uno (16 m2

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

ios cuadros. Dentro de este estrato se analizó 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 variación numérica de las hojas, en los estratos arbustivo y herbáceo,

varió debido a la disponibilidad de follaje presente en cada época y cada sitio de

muestreo.

3.5.2. Niveles de herbivoría en ias especies más representativas. De todas las

especies detectadas en muéstreos florísticos de los dos hábitats representativos (bosque

maduro y su fase de regeneración natural) se consideraron las 34 especies con valor de

importancia > 1.0% para el BMM, entre árboles y abustos. Estas especies constituyeron

en su conjunto ca. 90% del valor de importancia (ver Cap. II). Adicionalmente, fueron

seleccionadas cuatro especies arbóreas que son representativas de este ecosistema, y

que escaparon en los censos de vegetación (Acer skutchii, Desmodium sp., Dyospirus

riojae y Dendropanax arboreous), y ocho herbáceas típicas del estrato inferior del bosque

[Bomarea sp., Salvia sp., Phytolacca icosandra, Gibasis peiludda, Urera caracasana,

Piiea pubescens, Hoffmania strygfflosa y Pavonia spinifex). Todo este conjunto de

plantas totalizó 46 especies, pertenecientes a 34 familias. Las especies quedaron

representados por su forma biológica de crecimiento en: 27 árboles, nueve



arbustos, dos lianas y ocho hierbas. Sobre este contingente de especies se llevó a cabo

el análisis de la herbivoría considerando las dos épocas del año (lluviosa y seca).

De todas las especies seleccionadas, se eligieron al azar 100 hojas (según 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 herbivoría fue estimada con base en

mediciones instantáneas, correspondientes a las fechas mencionadas. Para cuantificarel

área foliar dañada se utilizaron gradillas plásticas cuadradas (5x5 mm), cuantificándose

el área foliar ocupada por el número de cuadros con follaje intacto y consumido. En

algunos casos fue necesaria la restitución visual geométrica de la lámina foliar, utilizando

una extrapolación de los márgenes foliares con hojas del mismo tamaño y especie (cf.

Coley 1983, Dirzo 1987, Ernest 1989, Farnsworth y Ellison 1991). El cociente de área

foliar dañada y el total de área foliar (intacta + dañada) x 100 se usó para definir el

porciento (%) del área foliar dañada.

3.3.3. Atributos físicos de las hojas y magnitud de fa herbivoría. Para la totalidad de

las especies fueron considerados tres posibles mecanismos antiherbívoros de las plantas

(cf. Coley 1983): dureza de la hoja, pubescencia de las hojas y contenido de agua foliar.

Se cuantificó la variación de éstas características por época y por edades de la hoja.

Para la medición de los parámetros foliares, se consideró una muestra elegida al azar

para cada una de las especies (10 hojas x 2 épocas x 46 especies; n = 920 hojas para

cada parámetro).

3.3.3.1. Dureza foliar. Para analizar este parámetro, se utilizó un penetrómetro

foliar (Pocket penetrometer) que, colocado a un adaptador de dos tapas mantenía la hoja

tensionada para aplicar una fuerza dirigida a romper la lámina. Se evitó tocar las

nervaduras centrales y laterales de las hojas acorde a Dirzo (1987). La dureza se midió

como el peso (fuerza) necesario para penetrar la lámina foliar (g) de acuerdo con Fenny

(1970). Se analizó la dureza respecto a la especie, la época del año y su correlación con

la herbivoría.

3.3.3.2. Pubescencia foliar. De cada hoja se tomó una muestra "de 5 mm2 en la

parte media de la hoja, contabilizando la densidad de tricomas (no. de tricomas / mm2)

para cada especie. Esto se efectuó utilizando un microscopio esteroscópico, una aguja

bacteriológica, un contador manual y un aislador (un cuadro de 5 mm2, que solo permitía

la observación de esta área, respecto al resto de la 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, utilizando una balanza analítica. Posteriormente, [as muestras

fueron secadas en una estufa de convección forzada a 90DC por 20 min. El contenido de

agua foliar de cada especie y de cada época fue obtenido mediante la siguiente fórmula

(Filipefa/. 1995);

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

peso saturado - peso seco

3.3.4. Análisis estadísticos. Los resultados de la herbivoría instantánea fueron

analizados por épocas, por especies y por formas de crecimiento (árboles, arbustos,

lianas y hierbas). Los datos obtenidos en porcentaje fueron transformados en arcosen Vx

•para que cumplieran con los supuestos de normalidad y homoscedasticidad. Se

efectuaron análisis de varianza (ANDEVA) para la comparación entre el consumo foliar y

parámetros foliares de las especies y un análisis de varianza multivariado (ANDEVAM)

para la determinación de la importancia de atributos foliares sobre la herbivoría. Para

analizar el efecto de correlación se efectuaron regresiones lineales entre cada uno de los

atributos físicos de la hoja (agua, pubescencia y dureza) y el área foliar consumida.

También se llevó a cabo una regresión múltiple con esos parámetros y el área foliar

consumida. Finalmente, para tratar de interpretar si la apariencia (Feeny 1976) estuvo

relacionada con la herbivoría, se consideró el valor de importancia (VI) 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 daros de regeneración natural. Todos los

resultados se presentan con los datos en su escala original; Los datos se presentaron

como el promedio (± 1 D.E.). Se utilizó el programa STATISTICA 5.0.

3.4. RESULTADOS

3.4.1. Folívoros del estrato arbóreo. En general, este estrato vegetativo mostró que del

total de hojas analizadas durante la época seca, el 88% (792 hojas) presentaron algún

tipo de daño, y solamente el 12% (108 hojas) de la muestra fueron hojas intactas. El

porcentaje de hojas dañadas por cualquier agente causal se incrementó a 95% (855

hojas) en la época lluviosa.
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Durante la época seca, el 41% del daño en el follaje muestreado es adjudicable a

insectos exclusivamente, el 14% a patógenos y el 33% a la asociación de insectos y

patógenos (Tabla 3.1). No se registró daño por vertebrados. Considerando el daño total

en el que los insectos intervienen (solos y con la asociación -de patógenos) este

porcentaje se incrementa a 74%, por lo que es evidente que el agente causal principal

de herbivoría en este estrato en la época seca son los insectos.

Tabla 3.1. Incidencia del tipo de daño en el follaje de plantas de tres estratos del BMM

durante las dos épocas del año. Los valores corresponden al número y porcentaje (%) de

las hojas analizadas.

Tipo

de

daño

Sanas

/

P

i-P

V

Estrato

Secas

(/?= 900)

106(12)

370(41)

124(14)

300 (33)

0(0)

Arbóreo

Lluvias

(n= 900)

41(5)

449 (50)

66(7)

344 (38)

0(0)

Estrato Arbustivo

Secas

(/7= 2360)

495(21)

930 (39.8)

72(3)

858 (36)

5 (0.2)

Lluvias

(n= 2680)

292(11)

1217(45)

190(7)

981 (37)

0(0)

Estrato

Secas

(n= 3930)

1335(34)

1267(32)

706(18)

622(16)

0(0)

Herbáceo

Lluvias

(n=4914)

339(7)

2689 (55)

662(13)

1224 (25)

0(0)

Promedio

General

(%)

16.62

44.13

11.60

27.60

0.03

En la época lluviosa, el 50% de la evidencia del daño se adjudicó a los insectos

exclusivamente (6% más respecto a la época seca). El daño por patógenos solos fue de

7%, y la asociación insecto-patógeno se presentó en un 5% más que la época seca (344

hojas). Nuevamente, no se registró daño por vertebrados. La incidencia del daño total de

los insectos (solos y en asociación) fue de 88%, un incremento en 14% respecto a la

época seca. Por tanto, el follaje de las nueve especies analizadas del estrato arbóreo

presentó a los insectos como los principales herbívoros durante las dos épocas del año

(Tabla 3.1). En el estrato arbóreo es evidente la asociación del daño insecto-patógeno

(Tabla 3.2), la cual fue estadísticamente significativa en las dos épocas; es decir, el daño

causado por insectos y patógenos presentó una asociación positiva estadísticamente

sobre-representada en ambas épocas (xatu= 12.01; P< 0.001 para la época de lluvias, y

X2
(i) = 5.38; P= 0.020 para la época seca) (Tabla 3.2).
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Tabla 3.2. Número de hojas observados y esperados (entre paréntesis) bajo la hipótesis

nula (análisis de contingencia) de que la asociación entre herbívoros y patógenos es

independiente. Los datos corresponden al estrato arbóreo, en (as dos épocas

analizadas.

(A) Época lluviosa (B) Época seca

Patógeno

Presente

Ausente

Total

Herbívoro

Presente

344

(361.2)

449

(431.7)

793

Ausente

66

(48.7)

41

(58.2)

107

Total

410

490

900

Patógeno

Presente

Ausente

Total

Herbívoro

Presente

300

(315.6)

370

(354.3)

670

Ausente

124

(108.3)

106

(121.6)

230

Total

424

476

900

En este estrato el índice de asociación fue negativo para ambas épocas (época

lluviosa = -15,530; época seca = -14,080).

3.4.2. Estrato arbustivo. En general, este estrato mostró que del total de hojas

analizadas durante la época seca, el 79% presentaron algún tipo de daño y el 21% de la

muestra fueron hojas intactas. El porcentaje de hojas dañadas se incrementó 1.1 veces

(89%) durante ia época lluviosa, 6% menor que el estrato arbóreo en esa misma época

(Tabla 3.1).

El 39.8% (930 hojas) del daño que presentó el follaje de estas especies fue

consumido por insectos exclusivamente (cifra muy próxima a la del estrato arbóreo para

la misma época 41%), el 3% por patógenos (el menor valor registrado para todos los

estratos y épocas). El 36% de las hojas tuvo daño con la asociación de insectos y

patógenos. En este estrato se registró un daño mínimo causado por vertebrados (0.2% =

5 hojas). Al considerar el daño total en el que los insectos intervienen (solos y con la

asociación de patógenos), este porcentaje se incrementó a 75.8%. Lo anterior indica,

nuevamente que el agente primordial de la herbivoría en el estrato arbustivo durante la

época seca son los insectos.

En la época lluviosa el 45% de las hojas tuvo daño atribuible a insectos; el daño

por patógenos estuvo presente en solo 7% de los casos, y la asociación insecto -

patógeno tuvo una representación de 37%. No se observó daño por herbívoros

vertebrados. Al agrupar el daño total de los insectos éste fue de 82% (2,198 hojas).
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Este valor fue 6.2% más afto respecto a la época seca. Nuevamente en el follaje

del estrato arbustivo en las lluvias los principales herbívoros fueron los insectos. En el

estrato arbustivo, la asociación del daño insecto-patógeno fue estadísticamente

significativa en las dos épocas (x2(i)= 4.16; P= 0.04 para la época lluviosa y ^2
(1) = 221.4;

P< 0.001 para la época seca) (Tabla 3.3).

Tabla 3.3. Valores observados y esperados (entre paréntesis) del análisis de

contingencia, considerando la asociación entre herbívoros y patógenos en el estrato

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

(A) Época lluviosa (B) Época seca

Patógeno

Presente

Ausente

Total

Herbívoro

Presente

981

(960.4)

1217

(1237.6)

2198

Ausente

190

(210.6)

292

(271.4)

482

Total

1171

1509

2680

Patógeno

Presente

Ausente

Total

Herbívoro

Presente

858

(706.5)

935

(1086.4)

1793

Ausente

72

.(223,4)

495

(343.5)

567

Total

930

1430

2360

En este estrato arbustivo el índice de asociación fue positivo negativo para ambas

épocas, para la época lluviosa = 55,222 y para la época seca = 35,7390.

3.4.3. Estrato herbáceo. 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 lluviosa. En

general, de la muestra foliar analizada durante la época seca, el 66% (2,594 hojas)

presentaron algún tipo de daño (1.3 veces menos que en el estrato arbóreo y 1.2 veces

menos que en el arbustivo para la misma época). El 34% (1,336) de las hojas resultaron

totalmente intactas. Ei porcentaje de hojas dañadas se incrementó 1.4 veces (Le. 93%)

en la época lluviosa comparado con la época seca.

En la época seca, el 32% de las hojas presentó daño debido a insectos

exclusivamente (cantidad menor en 9% para el estrato arbóreo y 7.8% menor al

arbustivo considerando la misma época). El daño causado por patógenos fue el más alto

encontrado en los tres estratos (18%) y la asociación de insectos y patógenos fue la más

baja (16%) (Tabla 3.1). Sorprendentemente, no se registró daño por vertebrados.
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Considerando el daño total (insectos solos y su asociación con patógenos), este

porcentaje se incrementó a 48% (1,886 hojas).

En la época lluviosa, el 55% de los casos de incidencia de daño fue atribuible a

los insectos (1.7 veces más que en la época seca). El daño por patógenos solos estuvo

presente en 13% de los casos, y la asociación insecto-patógeno ocurrió en el 25% de los

casos. En ésta tampoco se registraron lesiones foliares causadas por vertebrados. Al

totalizar el número de casos de daño donde los insectos intervienen, éste fue de 86%

(4,226 hojas). Esto implica un incremento de 32% (2.6 veces más) respecto a la época

seca. En este estrato, al igual que en los dos anteriores, los principales herbívoros fueron

los insectos (Tabla 3.1).

En el estrato herbáceo la asociación del daño insecto - patógeno también fue muy

notable, pero resultó estadísticamente significativa solo para la época lluviosa (Tabla

3.4). En la época lluviosa hubo la mayor significancia estadística obtenida en los tres

estratos y las dos épocas (x2(i)= 407,9; P< 0,001). En la época seca la asociación de los

agentes causales mostró la más baja tendencia de todos los estratos y épocas

analizadas (x2
(i) = 1.14; P= 0.28).

Tabla 3.4. Valores observados y esperados (entre paréntesis) del análisis de

contingencia, considerando la asociación entre herbívoros y patógenos en el estrato

herbáceo. A= época lluviosa {n = 4914); B = época seca (n = 3930).

(A) Época lluviosa (B) Época seca

Herbívoro Herbívoro

Patógeno Presente Ausente Total Patógeno "presente Ausente" Total

Presente 1224 662 1886 Presente 622 706 1328

(1501.8) (384.1) (638.3) (689.6)

Ausente 2689 339 3028 Ausente 1267 1335 2602

(2411.1) (616.8) (1250.6) (1351)
Total 3913 1001 4914 T o t a j 18 f í9 2M 3g3CJ

En este estrato el índice de asociación fue positivo para la época lluviosa

(=1365182) y negativo para la época seca (= -64132).

En resumen, el principal tipo de daño al follaje en los tres estratos analizados fue

el causado por insectos con un 43.8% para el daño exclusivo. Considerando el
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daño asociado de insectos y patógenos la magnitud fue de 74.6%. En la época seca la

frecuencia de daño por insectos fue de 65.9%; y éste daño se incrementó en la época

lluviosa a un 83.3%. En general, para las dos épocas, las hojas intactas solo

constituyeron el 15% de los casos. Se encontró 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 daño por herbívoros vertebrados,

correspondiente a menos del 0.5% considerando todos los estratos y las dos épocas. La

Fig. 3.1 muestra un diagrama gráfico de las rutas del daño en el follaje total analizado

(15,684 hojas) bajo la categorización de los agentes visuales de consumo foliar y su

interacción.

3.5. ANÁLISIS DE LA HERBIVORÍA EN ESPECIES SELECCIONADAS

3.5.1. Análisis global de la herbivoría. La herbivoría global promedio (% de área foliar

consumida), considerando todas las especies y las dos épocas fue 5.96% (véase.

Apéndice 3.1). El consumo foliar fue más intenso en la época lluviosa (tres veces más),

respecto a la época seca: El promedio de daño 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 sobre el consumo foliar (con los

datos transformados a arco-seno) que presentaron las especies (ANDEVA), éste mostró

una marcada significancia estadística (Fi,gi9s= 3817.9; P< 0.001).

3.5.2. Niveles de herbivoría por formas de crecimiento. Para determinar el efecto de

la herbivoría sobre las diferentes formas biológicas de crecimiento, las épocas y la

interacción de éstas variables, se llevó a cabo un ANDEVA de dos vías (con los datos

transformados a arco-seno). Se encontró un efecto significativo de la forma de

crecimiento (F3.9i92= 142.8; P< 0.001), de la época del año (FiF9i92= 1375.2; P< 0.001), y

de la interacción formas de crecimiento por época (F3|9i92= 21.1; P< 0.001). Al realizarla

prueba de Tukey se apreció alta diferencia significativa en todas las comparaciones (P<

0.0001), sólo no fue significativa {n.s.) para la comparación árboles-seca y lianas-seca

vs. hierbas-seca y arbustos-seca.

Las cuatro formas de crecimiento analizadas dentro del bosque mesófilo

presentaron diferencias en cuanto al nivel de consumo de follaje. Estas diferencias

fueron expresadas como sigue: árboles 5.2 (± 2.8 % D.E.), arbustos 7.05 (± 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

n= 2,608 (17%)

Hojas dañadas

n= 13,076(83%)

Insecto

n = 6,922

(53%)

Vertebrado

(0.04%)

Patógeno

n = 1,820

(13.8%)

Insecto-Patógeno

n = 4,329

(33.1%)

Figura 3.1. Frecuencia de distintos tipos de daño en hojas provenientes de distintos

estratos del bosque mesófilo de montaña de Gómez Farías, Tamaulipas.

La variación en la herbivoría, entre épocas del año y por formas de crecimiento

quedó representada como sigue:

3.5.2.1. Árboles. Durante la época lluviosa, el follaje fue consumido 3.2 veces

más que en la época seca (Fig. 3.2). El ámbito en la variación de la herbivoría entre

especies fue de 6.1% representando el valor mínimo de consumo Magnolia tamaulipana

con 2.7% de área foíiar consumida y el máximo por Ceras canadensis con 8.8%.

3.5.2.2. Arbustos. En éstos, la defoliación durante la época lluviosa ocurrió en una

magnitud 2.8 veces mayor que durante la época seca (10.5 ± 3.5% y 3.6 ± 1.9%,

respectivamente). El ámbito de la herbivoría 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 fanicauiis con 12.3% (Fig. 3.2).

3.5.2.3. Lianas. Las dos lianas analizadas {Smiiax bona-nox y S. moflís),

observaron una tendencia similar entre las épocas, ya que durante la época lluviosa la

herbivoría fue de 6.2 (± 3.4 % D.E.), mientras que en la seca fue el registro más bajo con

1.9 (± 1.7%). Esta variación 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 análisis, registraron el mayor

nivel de consumo de todas las formas biológicas de crecimiento. Este consumo foliar fue

mayor que los árboles (1.5 veces), que los arbustos (1.08 veces), y que las lianas (dos

veces). Dentro de este contingente herbáceo, el ámbito fue de 6.6, representado por los

géneros Pavonia spinifex con 12.2% y Saivia sp, con 5.6%. La variación estacional fue

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

«12 +
1 0 -

8 --

6 i-

4 - -

2 --

0

T

1
1

X
m

I
• LLuviosa

El Seca

Arboles Arbustos Lianas

Formas biológicas de crecimiento

Hierbas

Figura 3.2. Área foliar consumida (%) de las cuatro formas biológicas de crecimiento

considerando la época del año dentro del bosque mesófilo de montaña, Gómez Farías,

Tamps. Los resultados son promedios generales de todas las especies por forma de

crecimiento (± 1 D.E.).

3,5.2. Atributos físicos de ¡as plantas y ¡a magnitud de la herbivoría. Los tres

atributos físicos cuantificados (dureza, pubescencia y agua foliar) presentaron alta

variabilidad entre épocas (Tabla 3.5), La mayor discrepancia se observó entre épocas

lluviosa vs. la seca. Para el contenido de agua foliar fue 12.7 más alto en la lluviosa
70



que en la seca. La densidad de pubescencia fue 6.5 más alto en las lluvias y la dureza

fue mayor en la época seca 0.84 (Tabla 3.5).

Para analizar la variación en estos parámetros entre especies y épocas, se llevó a

cabo un análisis 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

estadística (R de Rao) entre las especies y todos los parámetros foliares (R13S> 2476=: 81.8;

P< 0.001). También se encontró significancia estadística entre épocas (R 3,326= 1409.3;

P< 0.001), y en la interacción especie por época {R 135,2475= 8-6; P < 0.001).

Tabla 3.5. Atributos foliares de las 46 especies estudiadas por época dei año en el

bosque mesófüo. Los valores son promedios y entre paréntesis (± 1 D.E.).

Atributo foliar Época lluviosa Época seca Diferencia

Dureza (g/cm2) 7.19 (±3.9) 8.03 (± 3.9) -0.84

Pubescencia (No.) 25.1 (± 60.5) 18.6 (± 43.0) 6.5

Contenido de agua (%) 36.1(11.5) 23.4 (±9.1) 12.7

La determinación de cada parámetro foliar por separado, para todas las especies,

muestra la magnitud y la significancia que se marca a continuación:

3.5.2.1. Dureza foliar. Para analizar el efecto de la dureza foliar se aplicó un

ANDEVA de dos vías, siendo la dureza la variable dependiente y las especies y épocas

las variables independientes. Los resultados aluden significancia estadística entre las

especies (F45,s28= 28.4; P< 0.001). Sin embargo, no se obtuvo significancia entre las

épocas (Fii828= 3.74; P= 0.053), ni tampoco en la interacción especie por época (̂ 45,826=

0.67; P= 0.95).

Separando a las especies en categorías de dureza, establecidas mediante el

ámbito de las 46 especies analizadas en el presente estudio, además del rango obtenido

para 46 especies tropicales (Coley 1983), se definió considerar tres categorías: Dureza

alta (11-15 g/cm2), dureza media (7-10 g/cm2) y dureza baja (< 7 g/cm2). Dentro del grupo

con dureza alta se sitúan diez especies (22%), entre las que destacan: Meliosma

oaxacana con 15.4 (±2.2 g/cm2D.E.), Quercus germana con 14.6 (±2.5 g/cm2) y Clethra

prínglei con 14.6 (± 3.6 g/cm2). Con dureza media fueron registradas 16 especies (35%);
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e.g. Temstroemia sylvatica (8.4 ± 1.2 g/cm2), Magnolia tamauíipana (8.7 ± 1.0 g/cm2) y

Bernardia interrupta (8.4 ± 2.3 g/cm2). Finalmente, las especies con dureza baja

constituyeron el grupo predominante conformado por 20 especies (43% del total), como

por ejemplo: Rapanea rnyrícoides (3.3 ± 1.0 g/cm2), Bomarea sp. (3.4 ±1.1 g/cm2) y

Phytolacca ¡cosandra (3.8 ± 1.1 g/cm2) (para mayor detalle véase Apéndice 3.2). El valor

promedio de la herbivoría en cada uno de estos grupos de plantas mostró un patrón

nuevo: 5.01%, 5.54% y 7.75%, en las especies con dureza alta, media y baja,

respectivamente.

Para determinar en mayor detalle la relación entre la dureza y el área foliar

consumida en ambas épocas, se aplicó un análisis de regresión lineal. La regresión

resultó negativa y significativa; al aumentar la dureza la herbivoría disminuyó (F1p44= 19.4;

P< 0.0001), el 30 % de la variabilidad en la herbivoría se explica por la dureza foliar de

las especies estudiadas (Fig. 3.3).

• Área Foliar Consumida (y) = 12.654 - .8038 * Dureza Foliar (x)
Correlación: r = -.5539

0 10 122 4 6 8
Dureza Foliar (g/cm2)

Figura 3.3. Regresión linea! entre la dureza foliar y la herbivoría de las 46 especies

estudiadas en el bosque mesófilo de montaña de Gómez Farías, Tamps.

Eí ámbito de dureza foliar fue de 14.5g, quedando representada con el rango

superior por Meüosma oaxacana con 15.9 g/cm2 y con el inferior por Psychotría

papantlensis con 1.4 g/cm2.
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3.5.2.2. Pubescencia foliar. La diferencia entre la pubescencia de las especies

(ANDEVA dos vías) mostró significancia estadística {F^.zzeF 118.7; P< 0.001), entre las

épocas (Fi,828= 70.3; P< 0.001), así como también la interacción entre la especie y la

época (F<5,62a= 4.7; P< 0.001).

El promedio de pubescencia, considerando todas las especies fue de 21.9 tnm"2

(± 52.6 D.E.). Este parámetro 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"2,

cantidad que fue mayor (25.1 ± 60.5 mm"2) en la época lluviosa. El ámbito fue de 375.4

mm"2, quedando representado el rango superior por el arbusto Senecio lanicaulis (379

mm'2) y el inferior por el encino Quercus xalapensis con 3.6 mm"2 (véase Apéndice 3.2).

Fueron dos especies arbustivas las que presentaron la densidad extrema de

pubescencia: Senecio lanicauiis con 272.8 ± 125.2 mm'2 y Cnídosculus multilobus con

203.1 ± 76.3 mm"2. Excluyendo a éstas, del resto de las especies, un grupo de seis

(13%), conformaron al gremio de las muy pubescentes (de 20 a 46 mm"2). Dentro de este

grupo destacan: el arbusto Bocconia frutescens con 45.8 ± 20.8 mm"2, la hierba Urera

caracasana con 43.3 ± 17.5 mm'2, y el árbol Acer skutchn con 33.3 ± 9.9 mm'2. Las

especies intermedias de pubescencia (de 10 a 20 mm"2) fueron 20 (el 44%), dentro de

las cuales se encuentran: Colubrína elliptica con 17.6 ± 5.2 mm"2, y las herbáceas

Hoffmania strygülosa (16.9 ± 5.7 mm"2) y Bomarea sp. con 19.3 (± 2.3 mm"2). Ocho

especies más (el 17%), presentaron poca pubescencia (de 2 a 7 mm"2) tales como:

Meiiosma alba con 6.6 ± 2,5 mm"2, Rhandia laetevirens con 3.02 ± 2.2 mm"2 y Queruus

xalapensis con 2.3 ± 1.6 mm'2. Además, diez especies (el 22%) no presentaron

pubescencia, dentro de las que destacan Eugenia capulí, E. acapuicensis, Exostema

mexicana, Podocarpus reichei, entre otras.

En el análisis de regresión se encontró significancia positiva entre pubescencia y

herbivoría, el ANDEVA de la regresión se expresó con F-\M = 8.94; P< 0.004. El modelo

explicó e! 17% de la varianza (Fig. 3.4).

3.5.2.3. Contenido de agua foliar. Fue analizada la relación entre el contenido de

agua de las especies y las épocas (ANDEVA de dos vías). Las especies mostraron

significancia estadística (̂ 45,323= 202.5; P< 0.001), así como las épocas (Fii828= 4068.9;

P< 0.001) y la interacción especie por época {F^&z- 26.3; P< 0.001).
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Área Foliar Consumida (y) = 8.3949 + .01974 * Pubescencia Foliar (x)
Correlación: r= .41097
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Figura 3.4. Regresión lineal entre la pubescencia foliar y la herbivoría promedio de las

especies estudiadas en el bosque mesófilo de montaña de Gómez Farías, Tamps.

El contenido de agua foliar promedio de las especies estudiadas fue de 29.7

(±12.2% D.E.). Como era de esperarse en este ecosistema, la variación estacional en

contenido de agua foliar fue muy contrastable, debido principalmente a la marcada

estacionaiidad del sitio. El contenido de agua foliar fue 1.5 veces más en la época

lluviosa respecto a la época seca. Estos valores arrojaron un promedio para la época

lluviosa de 36.2 ±11.2%, en tanto que para la época seca fue de 23.4 ± 9%. El ámbito en

el contenido foliar fue de 56.1%, representado por las especies Hoffmania strygHIosa con

el rango mayor (61.6%) y la especie arbórea Turpinia occídentaüs, 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 utilizó el mismo criterio de categorización que para la dureza foliar, definiéndose tres

categorías: Contenido máximo de agua foliar (de 46 a 35%), contenido intermedio (de 35

a 15%), y contenido bajo (< 15%).

Dentro del grupo de contenido máximo de agua foliar, se detectaron 13 especies

(28.5%) entre las que destacan: Hoffmania strygiHosa con 49.5 ± 12.6%, Bocconia

frutescens (45.6 ± 11.2%) y Berberís hartwegii (45.3 ± 1.8%). En la categoría de

74



contenido intermedio se ubicó al grueso de las especies estudiadas, representado por 31

especies (67.5%), entre las que están: Cornus excelsa (33 ± 7.7%), Rapanea myrícoides

(34.3 ± 3.9%), y Meliosma oaxacana (27 ± 8.7%). El grupo de contenido bajo de agua

foliar se representó solo por dos especies: Ternstroemia sylvatica (14% ± 3.0%) y

Turpinia occidentalis (8.4 ± 3.6%).

La regresión mostró una relación positiva y significativa. Aquellas especies que

mostraron mayor contenido de agua foliar tuvieron mayor daño foliar (Fi,44= 24.5; P<

0.001), y el 35% de la varianza ocurrida en los niveles de herbivoría se explica por el

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

Área Foliar Consumida (y) = 2.8076 + .17023 * Agua Foliar (x)
Correlación: r = .59791

15 25 35 45
Contenido de Agua Foliar (%)

65 75

Figura 3.5. Análisis de regresión entre el contenido de agua foliar y la herbivoría de las

46 especies estudiadas del bosque mesófilo de Gómez Farías, Tamps.

3.5,2.4. Regresión múltiple. Para correlacionar el efecto de la herbivoría y los

parámetros foliares, se efectuó una regresión múltiple, considerando la herbivoría la

variable dependiente, y los tres atributos (dureza, pubescencia y agua) como

independientes. El ANDEVA de la regresión resultó significativo con F3i 4Z= 13.9; P<

0.001. El modelo de la regresión quedó determinado por: (y)= p(agua) 0.389 +

p(pubescencia) 0.179 + p(dureza) (x) - 0.35 El 50% de la varianza (r= 0.71), que ocurrió
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en la herbivoría quedó explicada por la conjunción de los tres atributos foliares

estudiados. Individualmente, dentro de este análisis los coeficientes de correlación en los

tres parámetros foliares quedaron expresados como sigue; agua (z2 = 0.15), dureza (z2 =

0.12); y pubescencia {? - 0.03).

3.5.3. La apariencia y la herbivoría. La herbivoría estuvo correlacionada con el valor de

importancia (apariencia) sólo en los claros de regeneración, en una magnitud explicada

por más de! 80% (r= 0.907) y estadísticamente significativo el ANDEVA de la regresión

con Fi,28= 14.85; P< 0.001 (Fig. 3.6). Sin embargo, para las especies pertenecientes al

bosque maduro, ésta correlación no resultó significativa con Fn, 25= 0.022; P- 0.88 (r2 =

0.029; P= 0.882).

Herbivoría (y) = 4.7332 + .23792 * Valor de Importancia
Correlación: r= .58881

-5 10 15 20 25
Valor de Importancia (VI)

30 35 40

Figura 3.6. Análisis de regresión entre la herbivoría (% de área foliar consumida) y el

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

del bosque mesófilo de Gómez Farías, Tamps.

3.6. DISCUSIÓN

Los resultados obtenidos demuestran dos hechos fundamentales: por un lado, la

ausencia de herbívoros vertebrados en los tres estratos de la vegetación analizada

(arbóreo, arbustivo y herbáceo), 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 daño

exclusivo, y de cerca del 72% considerando su interacción con los agentes patógenos.

En el primer aspecto, relacionado con los herbívoros vertebrados, resalta la

ausencia de estos consumidores. Para la zona, como potenciales vertebrados, sólo

existen registros de los siguientes herbívoros para el estrato arbustivo-herbáceo: el jabalí

(Tayassu tajacu), el conejo (Sylvilagus brasilensis), el venado cola blanca (Odocoileus

virginíanus), el venado temazate (Mazama americana), y eventualmente el oso negro

(Ursus amerícanus), el cual es fundamentalmente omnívoro. Existen algunos roedores

(Cricetidae) que para el estrato herbáceo tentativamente pudieran incluirse como

folívoros, tales como: Oryzomys alfaroi, O. fulvescens, Peromyscus boylii, P. levipes,

Reinthrodontomys megalotis, entre otros. Para el estrato arbóreo, se pueden considerar

como probables consumidores de follaje (ya que son más bien de hábitos frugívoros) a

las ardillas Sciuridae (Sciurus deppi y Claucomys volans) (Sosa 1987, J. Vargas com.

pers.). En todo el análisis para la búsqueda de los principales agentes causales de la

herbivoría, el daño por vertebrados fue casi siempre nulo. Muy leve (0.5%) en el estrato

arbustivo.

Por todo esto, se sugiere que: i) los herbívoros vertebrados registrados para el

BMM de Gómez Farías, Tamaulipas, se encuentran en densidades muy bajas, o bien,

sus poblaciones han sido restringidas o en vías de extinción local (e.g. por efecto de sus

depredadores, o por las comunidades humanas, o por la pérdida de su habitat), ii) que la

distribución 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 herbívoros terrestre tales como Tapirus bairdii,

Tayassu pécari, Tayassu tajacu, Mazama americana, Odocoileus virginianus, Dasyprocta

mexicana, Agouti paca, Nasua nasua y arborícolas, tales como Áteles geoffroyi, Coendú

mexicanus, Potos flavus (Dirzo y Miranda 1991) y, iii) que la presión selectiva que juegan

los herbívoros en esta comunidad vegetal ha sido llevada, casi en su totalidad y con

éxito, por el gremio de los insectos folívoros.

Ante lo anterior, existen algunas evidencias de que los insectos son los

herbívoros más abundantes, en términos de su diversidad, abundancia e impacto en la

vegetación (Schoewalter ef al. 1986, Lowman y Moffett 1993). El daño encontrado para

algunas otras comunidades vegetales por vertebrados herbívoros, es por lo general

bajo: de 1 a 2% para el bosque tropical siempreverde de Barro Colorado, Panamá,
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comparado con el daño por insectos (15%) (Leigh y Smythe 1978), de 8.9% y 4.3% por

vertebrados contra 75% y 64% de daño por insectos respectivamente, en dos años de

evaluación en !a selva de Los Tuxtlas, Veracruz (Dirzo 1987). También se ha registrado

daño nulo (sin daño), en plantas del sotobosque de la Selva de Los Tuxtlas, Ver. (Dirzo y

Miranda 1991), y en plántulas del mismo sitio (de la Cruz y Dirzo 1987), en comparación

con el daño causado por insectos y algunos otros invertebrados.

El daño directo que causa la entomofauna así como el indirecto como posibles

vectores de patógenos, debe de considerarse como una asociación importante en el

estudio de las interacciones biológicas. Esta asociación ocurrió 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 años de evaluación (1983= 19.6% y 1985= 10.5%; Dirzo 1987).

De toda la muestra foliar analizada de los tres estratos, solamente el 15% se determinó

como intacta. Este hallazgo es similar al obtenido para plántulas en Los Tuxtlas (16%;

Dirzo y Miranda 1991).

Al analizar la asociación de los agentes causales de daño y los patógenos se

advierte que para el estrato arbóreo ocurre una asociación negativa en ambas épocas,

en tanto que para el estrato arbustivo en ambas épocas se detectó un índice de

asociación positiva. El estrato herbáceo acusó índice de asociación positiva sólo durante

la época lluviosa. En general la mayor interacción entre insectos y patógenos ocurre en

la época lluviosa (1.2 veces más) 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 asociación fue el arbustivo

(38%), y el menor el herbáceo (25%).

El daño al follaje por agentes patogénicos fue del 12%, valor muy superior al

mencionado para la selva de Los Tuxtlas (2%; Dirzo 1987). Esto, muy probablemente se

debe a las condiciones favorables a los patógenos en este sitio de bosque mesófilo, así

como a la constante nubosidad (lluvia horizontal) en todo el año (Webster 1995). En un

estudio reciente de la infección patogénica en la selva de Los Tuxtlas, se encontró que la

variación estacional no fue significativa (García-Guzmán y Dirzo 2001).

En el daño por patógenos y su interacción, debe ser considerado el posible sesgo

que este análisis pudiera tener. Debido principalmente a que el vector inicial pudo haber

sido un insecto picador-chupador (e.g. hemípteros, homópteros), y el manchado foliar

esté en base a las punciones ocasionadas, o debido a daños mecánicos (e.g. ruptura de
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ramas que generan daño al follaje), o por la acción directa de patógenos (e.g. hongos)

que no requieren de una ventana biológica de entrada.

El consumo foliar del BMM es uno de los más bajos publicados en la literatura

(ver Tabla 3.6), pero similar al obtenido para algunos bosques tropicales de Australia

(6.1%) al utilizar un método similar de medición (Lowman 1984). Es necesario considerar

que se trata de mediciones instantáneas de la herbivoría, que generalmente subestiman

los reales valores de defoliación (véase Filip et a!. 1995, Dirzo y Domínguez 1995,

Lowman 1984). No obstante, la confrontación de datos de la Reserva El Cielo con los de

otros sitios es pertinente, ya que en todos los casos las mediciones son instantáneas y,

presumiblemente, comparables (Tabla 3.6).

Considerando todas las especies y las dos épocas, la herbivoría fue de 5.96%,

valor relativamente bajo en comparación con otros sitios estudiados, principalmente

bosques tropicales de distintas partes del planeta (Tabla 3.6). En este análisis el autor

(Dirzo 1987) agrupa referencias de los sitios estudiados, donde se muestra un ámbito de

6.8 a 12.5% de área foliar consumida, con un valor promedio de 9.26%, en su mayoría

por insectos. El valor correspondiente al sitio de estudio cae por debajo del ámbito de ios

sitios recopilados por Dirzo (1987). El valor promedio de área foliar consumida, al incluir

al BMM de Gómez Farías se reduce a 8.8% (Tabla 3.6). Sería interesante analizar otro

sitio de bosque mesófilo de montaña 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 posición

latitudinal extrema de este sitio sea determinante de los resultados encontrados.

Estos resultados, en el contexto de lo mencionado 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 bosques (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 herbivoría fue muy marcada. El nivel de

daño foliar fue tres veces más alto en la estación lluviosa que en la época seca. Esto

tiene semejanza con lo encontrado por Coley (1990), quien documentó 2.3 veces más

herbivoría durante la estación lluviosa que en la seca. Adicional a lo anterior, Filip et ai.

(1995) encontraron variaciones que muestran mayor herbivoría en la etapa inicial de la

estación lluviosa que al término de la misma, en Chamela, Jalisco.
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Tabla 3.6. Comparación de los niveles de herbivoría en el follaje de árboles en bosques

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

País

Barro Colorado, Panamá

Barro Colorado, Panamá

El Verde, Puerto Rico

Nueva Guinea, Sur

Nueva Guinea, Norte

Port Morsby, N. Guinea

Los Tuxtlas, Ver., Méx.

El Cielo Tamps., Méx.

Promedio

Área foliar

Consumida (%)

12.5

8.6

7.0

9.0

12.0

6.8

8.9

6.0

8.8

Herbívoros

responsables

insectos

Invertebrados

Invertebrados

insectos

Insectos

Insectos

Insectos

Insectos

Referencias

Wint(1983)

LeigthySmythe(1978)

Odum y Ruiz-Reyes (1970)

Wint(1983)

Wint(1983)

Johnstone (1981)

Dirzo(1987)

Este estudio

3.6.2. Formas de crecimiento. Las diferentes formas de crecimiento presentaron

también diferentes niveles de herbivoría. Las hierbas fueron las que sufrieron más daño

más (7.7%), seguidas de los arbustos (7.0%), los árboles (5.2%) y las lianas (4.1%).

Puede especularse, con reserva, que ésta variación, puede deberse entre otras cosas, a

la variación en la presencia y concentración de ciertos metabolitos secundarios (e.g.

alcaloides) en las diferentes formas biológicas de crecimiento (Levín 1976a). No

obstante, la tendencia detectada es incompatible con el hecho de que se ha registrado

mayor contenido de alcaloides entre plantas herbáceas, principalmente hierbas anuales

(Levin 1976a). Por otra parte, la presencia y concentración de estos compuestos se

correlaciona en forma negativa con el efecto latitudinal. Las especies templadas poseen

menor concentración de alcaloides (28%) respecto a las tropicales (48%) (Levin 1976 a).

Probablemente, en la zona del presente estudio este efecto podría ser marcado debido a

la ubicación de este BMM. Además, en algunos bosques mesófilos de Nueva Guinea la

abundancia y concentración de alcaloides ha sido de las más bajas reportadas (5.3%, de

57 especies analizadas) (Levin 1976a). En el BMM El Cielo prevalece un contingente

mezclado de especies de origen neártico y neotropical. Considerando por familias

taxonómicas estas afinidades fitogeográficas han sido definidas para el BMM como

sigue: 52.5% de origen tropical, 22.0% templada, 18.5% cosmopolita y 7.0% de otro tipo

de distribución (H. Puig en prep.). Un estudio específico de la presencia y
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concentración de alcaloides en este sitio podría arrojar luz respecto del patrón de

variación en la herbivoría con respecto a la forma de vida de la planta.

La variación en el nivel de la herbivoría, sin embargo, puede obedecer a

diferentes razones próximas de defensa física y química. La dureza de las hojas y el alto

contenido de fibra proveen de soporte estructural a la hoja y ha sido demostrada su

capacidad como defensa antiherbívoro (Feeny 1970, Coley 1983, 1987, Bazzaz y Pickett

1980, Raupp 1985, Coley y Aide 1991). Los atributos defensivos físicos estudiados de

las 46 especies del BMM, sugieren que la dureza se incrementa significativamente con la

época del año. Esto es similar a lo registrado para algunos bosques templados y

tropicales de Costa Rica (Coley y Aide 1991), para la selva de la estación Barro

Colorado, Panamá (Coley 1983, 1990), para la selva de Los Tuxtlas, México (Dirzo 1984)

y para el bosque tropical caducifolio de Chamela, Jalisco (Filip et al. 1995). La relación

entre la dureza foliar y la herbivoría acusó una tendencia negativa, por lo que se puede

especular que la dureza en las hojas en este sitio actúa como un mecanismo

antiherbívoro efectivo para la comunidad vegetal en el bosque mesófilo. Este atributo

foliar ha sido considerado por varios autores como la defensa más efectiva de las

plantas (Feeny 1970, Coley 1983, Raupp 1985, Langenheim et a!. 1986). Esta evidencia

es consistente con los resultados obtenidos en esta investigación.

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 actúan en

forma simultánea. Así, cuando las hojas son más duras (en la época seca),

necesariamente es cuando también ha ocurrido una baja en la concentración de

nutrientes, que hacen que disminuya la calidad del follaje a los herbívoros (Feeny 1976).

Asimismo, existe una correlación entre las hojas duras y el bajo contenido de agua foliar

(Cherret 1968) y la alta concentración de taninos (Feeny 1970). En la medida en que la

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

variación en la herbivoría, tal como se encontró en el presente estudio.

Aunque se ha considerado en algunos casos que la pubescencia foliar actúa

como disuasivo de los herbívoros (Levin 1976b), en el presente estudio la pubescencia

estuvo correlacionada con los niveles de daño foliar. Esto, si bien es sorprendente,

coincide con lo encontrado en 46 especies estudiadas en el bosque tropical de Barro

Colorado, Panamá (Coley 1983). En ese estudio, la autora menciona que el efecto
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positivo de la pubescencia sobre la herbivoría, no se debe al efecto per se, sino más

bien, a que las especies que presentan mayor pubescencia (pioneras), son también las

que presentan mayor contenido de agua y nitrógeno foliar, y por lo tanto también

despliegan el mayor nivel de consumo foliar (Coley 1983). También es similar a lo que

mencionan Filip et a/. (1995) para especies tropicales de la estación biológica de

Chamela, Jalisco. Dado que los herbívoros más importantes de El Cielo son los insectos,

resultaría de interés investigar los mecanismos próximos que determinan que la densidad

de la pubescencia se correlaciona positivamente con la herbivoría. Un experimento de

remoción de la pubescencia permitiría definir, en principio, si es la pubescencia la que

determina la variación en la herbivoría.

El contenido de agua foliar varió 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 et a!. 1995), se encontró una correlación

positiva y significativa entre el contenido de agua foliar y los niveles de daño. La

marcada estacionaiidad del sitio estudiado imprime características especiales al follaje

que repercuten en el ataque de los herbívoros (principalmente insectos) (Wolda 1978).

En este bosque mesófilo, el mayor contenido de agua foliar en la época de lluvias se

correlacionó con el incremento en el consumo de follaje, así como también con los

mayores niveles de incidencia de daño causado por la asociación insecto-patógeno. Un

factor importante que determina los niveles de variación en la herbivoría podría ser el

tercer nivel trófico, los enemigos naturales, que inciden sobre los herbívoros (Dirzo y

Domínguez 1995, Coley y Barone 1996). Sería de gran interés determinar en qué medida

la estacionaiidad del sitio de estudio está correlacionada con alguna variación estacional

en la abundancia de enemigos naturales (depredadores y parasitoides), y cómo esto, por

sí mismo o en conjunción con los otros atributos investigados determinan la variación

estacional en ia herbivoría.

Los patrones emergentes de herbivorismo detectados en el bosque mesófilo a

nivel de la comunidad vegetal, son similares a los conocidos en otros ecosistemas. Por

una parle se encontraron variaciones temporales que ligan al contenido nutrimental y de

defensa de las plantas con el nivel de variación en el ataque por herbívoros. Por otra

parte, en el presente estudio se encontró evidencia de una gran variación interespecífica

en la que, uno de los factores más fuertemente ligados con el ataque de herbívoros es la
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historia de vida de la planta y el sitio en el cual crecen y se adaptan, y cómo esto se

relaciona con la presencia y abundancia de recursos.

Finalmente, la apariencia y la herbivoría sólo estuvieron correlacionadas

significativamente para las especies de rápido crecimiento, en los sitios de perturbación

natural (ciaros) 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 estarán ligadas a los mayores niveles de consumo

foliar. Esto puede tener implicaciones desde el punto de vista que los espacios de

regeneración (claros del bosque mesófilo), son aprovechados por las especies

demandantes de luz (heliófilas), y su abundancia está en función directa de la

disponibilidad lumínica y de recursos {e.g. agua, nutrientes). Empero, futuros estudios,

dirigidos a la dinámica y variación espacial de claros en relación a la herbivoría y la

defensa química, pueden aportar resultados adicionales.

La asociación mostrada entre la apariencia vegetal (valor de importancia), y sus

insectos (herbívoros) asociados fue analizada en este sitio, desde la perspectiva de su

nivel de especialización (Sánchez-Ramos et al. 1999). En este sentido, los autores

encontraron que el 37.0% de las especies de insectos generalistas y sólo 2.0% de

específicos estuvieron asociados a las especies pioneras o de rápido crecimiento. En

tanto que, los insectos herbívoros específicos estuvieron mayormente asociados a las

especies tolerantes de lento crecimiento (52.0%) y sólo 9.0% de ellos fueron generalistas

para estas especies.

Tal variación y los factores correlativos encontrados ofrecen un marco de

referencia propicio para poner a prueba hipótesis ecológico-evolutivas que expliquen a

nivel último, las relaciones próximas (cf. Dirzo 1984b) descritas en este capítulo. Tales

hipótesis se exploran en el siguiente capítulo.
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Apéndice 3.1. Niveles de daño foliar en especies representativas del bosque mesófilo
de montaña de Gómez Farías, Tamps.

Especie
Eugenia acapuicensis
Eugenia capulí
Quercus germana
Quercus xaiapensis
Quercus sartoríi
Perymenium ovalifolium
Senecio lanicauiis
Exostema mexicana
Rhandia laetevirens
Psychotría papantlensis
Meüosma alba
Melíosma oaxacana
Desmodium sp.
Cercis canadensis
Cestrum oblongifolium
Colubrína elliptica
Rhamnus caroliniana
Erybotrya japónica
Ciethra pñnglei
Liquidambar styracifíua
Acer skutchü
Pavonia spinifex
Sapindus saponaria
Podocarpus reichei
Tríchila havanensis
Ternstroemia syivatica
Magnolia tamaulipana
Turpinia occidentalis
Bernardia interrupta
Cnidoscuius multílobus
Smilax bonanox
Smílax mollis
Comus excelsa
Rapanea myrícoides
Berberís hartwegii
Bocconia frutescens
Dyospirus riojae
Dendropanax arboreus
Bomarea hirteüa
Salvia sp.
Phytolacca icosandra
Gibasis pellucida
Wimmería concoior
Urera caracasana
Pilea pubescens
Hoffmania strygillosa

Familia
Myrtaceae
Myrtaceae
Fagaceae
Fagaceae
Fagaceae
Asteraceae
Asiera ceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Sabiaceae
Sabiaceae
Fabaceae
Fabaceae
Solanaceae
Rhamnaceae
Rhamnaceae
Ros a ce ae
Clethraceae
Hamamelidaceae
Acera cea e
Malvaceae
Sapindaceae
Podocarpaceae
Melüaceae
Theaceae
Magnoliaceae
Staphylleaceae
Euphorbiaceae
Euphorbiaceae
Liliaceae
Liliaceae
Comaceae
Myrcinaceae
Berberidaceae
Papaveraceae
Ebenaceae
Araliaceae
Amarillydaceae
Lamiaceae
Phytoiaccaceae
Commelinaceae
Celastraceae
Urticaceae
Urticaceae
Rubiaceae

Forma
biológica

a
a
A
A
A
a
a
A
A
a
A
A
A
A
A
a
A
A
A

í A
A
h
A
A
A
A
A
A
a
a
I
I
A
A
A
a
A
A
h
h
h
h
A
h
h
h

Promedio ±d.e. =

Herbivoría/época (%)
Lluviosa

7.15
7.88
10.04
7.33
12.16
10.94
17.27
6.26
8.31
17.28
8.97
6.40
5.61
12.65
9.38
7.55
8.69
5.65
7.72
11.77
11.53
17.30
7.40
4.79
4.79
5.99
4.46
7.46
7.21
8.94
4.32
8.14
7.54
8.52
11.51
10.56
7.47
5.86
11.77
8.42
10.47
11.42
6.22
8.82
11.34
11.33

8.92+3.18

Seca
1.59
2.43
3.03
1.98
4.07
3.44
7.34
1.48
2.75
7.30
2.75
1.60
1.53
4.93
2.96
2.05
2.85
1.45
2.35
4.17
4.38
7.26
1.92
1.23
1.23
1.53
0.95
2.45
2.08
3.00
0.94
2.94
2.23
2.86
4.22
3.56
2.14
1.58
4.12 •
2.80
3.62
3.84
1.84
3.00
3.80
3.77

2.92 ±1.55

Promedio
general (%)

4.37
5.16
6.54
4.66
8.12
7.19
12.31
3.88
5.53
12.29
5.86
4.00
3.57
8.79
6.17
4.80
5.77
3.55
5.04
7.97
7.96
12.28
4.66
3.01
3.01
3.76
2.71
4.96
4.65
5.97
2.63
5.54
4.89
5.69
7.87
7.06
4.81
3.72
7.95
5.61
7.05
7.63
4.03
5.91
7.57
7.55
5.95

D.E.
2.78
2.73
3.51
2.68
4.05
3.75
4.97
2.40
2.78
4.99
3.11
2.40
2.04
3.86
3.21
2.75
2.92
2.10
2.69
3.80
3.58
5.02
2.74
1.78
1.78
2.23
1.76
2.51
2.57
2.97
1.69
2.60
2.66
2.83
3.65
3.50
2.67
2.14
3.83
2.81
3.43
3.79
2.19
2.91
3.77
3.78
4.24

A= árbol, a=arbusto, l= liana y h= hierba. 89



Apéndice 3.2. Atributos foliares promedio (%) de las especies estudiadas,
considerando las época del año en el BMM de Gómez Farías, Tamps.

Especies
Eugenia acapulcensis
Eugenia capulí
Quercus germana
Quercus xalapensis
Quercus sartoríi
Perymenium ovafifolium
Senecio ianicaulis
Exostema mexicana
Rhandia ¡aetevirens
Psychotria papantlensis
Meiiosma alba
Meliosma oaxacana
Desmodium sp.
Cercis canadensis
Cestrum oblongifolium
Coíubrína elliptica
Rhamnus caroliniana
Erybotrya japónica
Cfethra prínglei
Liquidambar styraciflua
Acer skutchii
Pavonia spinifex
Sapt'ndus saponaria
Podocarpus reichei
Trichila havanensis
Ternstroemia sylvatica
Magnolia tamaulipana
Turpinia occidentalis
Bernardia interrupta
Cnidoscuius multiiobus
Smilax bonanox
Smiiax moilis
Cornus excelsa
Rapanea myrícoides
Berberís hartwegii
Bocconia frutescens
Dyospirus ríojae
Dendropanax arboreus
Bomarea hirtelta
Saivia sp.
Phyfoiacca icosandra
Gibasis pellucida
Wimmeria concolor
Urera caracasana
Pilea pubescens
Hoffmania strygillosa

Promedio ± d.e.=

Forma
biológica

a
a
A
A
A
a
a
A
A
a
A
A
A
A
A
a
A
A
A
A
A
h
A
A
A
A
A
A
a
a
1
1

A
A
A
a
A
A
h
h
h
h
A
h
h
h

Dureza
Lluviosa

4.5
5.6
3.7
4.2
5.1
4.3
3.1
5.9
6.2
1.4
9.3
6.4
7.6
3.3
4.1
5.3
5.0
5.2
11.7
3.0
3.1
2.4
4.9
11.6
6.1
5.2
6.3
4.9
4.9
2.9
4.1
4.1
3.5
3.7
3.4
2.7
5.4
4.0
2.3
1.9
3.0
2.4
5.1
2.5
2.5
2.9

4.6 ±2.2

(g/cm2)
Seca

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
9.0
3.4
6.8
6.8
7.8
2.9
3.9
3.5
7.6
6.9
3.2
3.4
3.9
3.8
7.3
3.5
3.8
3.9

7.5 ±3

Pubesc.(no
Lluviosa

0.0
0.0
14.4
3.6
14.4
18.7

379.0
0.0
5.0
16.1
8.6
4.3
13.0
16.1
15.4
22.0
20.7
19.1
5.8
16.6
40.8
19.4
11.3
0.0
0.0
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
27.8
37.3
0.0
57.8
34.8
21.1

.9 29.1 ±65.9

,/mm2)
Seca

0.0
0.0
3.8
0.0
3.8
12.2

164.4
0.0
0.0
7.9
4.6
0.0
7.0
6.0
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
9.1
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

14.1 ±30.5

Agua (%)
Lluviosa Seca

22.3
24.4
37.1
37.5
38.1
43.1
58.4
29.8
39.0
44.8
22.4
34.9
25.3
51.9
42.7
26.0
44.8
35.3
34.4
45.3
50.7
41.4
21.4
33.3
23.5
16.5
46.8
10.8
32.5
41.1
19.6
22.3
39.4
36.3
47.0
55.9
29.2
36.6
40.3
41.3
44.4
31.8
27.8
37.8
38.5
61.6

36.2+11.1

12.9
16.4
15.5
20.7
18.3
29.4
28.7
17.6
16.4
24.0
16.2
19.1
18.8
31.9
37.7
18.5
19.5
21.9
26.5
37.5
35.4
26.3
17.1
31.1
17.3
11.4
26.1
5.5
18.8
25.0
11.1
12.1
26.7
31.9
43.5
34.8
24.8
29.1
30.0
16.5
43.0
15.5
16.2
31.9
14.7
37.4

23.5 ±9.0
A= árbol, a=arbusto, l= liana y h= hierba.
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CAPITULO IV

TASAS DE HERBIVORÍA Y CARACTERÍSTICAS FOLIARES:

EVALUACIÓN DE LA HIPÓTESIS DE LA DISPONIBILIDAD DE

RECURSOS CON ESPECIES SELECTAS DEL

BOSQUE MESÓFILO

4.1. INTRODUCCIÓN

4.1.2. Variación de la herbivoría. La herbivoría a nivel comunitario es un fenómeno

que se ha estudiado en varios ecosistemas en las dos últimas décadas (Janzen 1981,

Coley 1983, Crawley 1983, Dirzo 1984, Lowman 1984, 1995, Núñez-Farfán y Dirzo

1985, Damman 1993, Dirzo y Domínguez 1995, Wold y Marquis 1997). Se considera

que la variación que ocurre en la herbivoría entre las especies vegetales de una

comunidad natural, se relaciona directamente -en la diferenciación de su historia de vida y

sus hábitats característicos dentro de esta comunidad. Es precisamente esta

diferenciación de hábitats donde existen variaciones importantes en la asignación de

recursos (luz, agua y nutrientes principalmente). Esta variación ha sido explicada por la

"teoría de ia disponibilidad de recursos", propuesta por Coley et al. (1985), la cual propone

que las plantas despliegan tasas de crecimiento distintas dependientes del ambiente.

Aquellas plantas que crecen en sitios pobres en recursos (con pocos nutrientes minerales

o luz) tienen un crecimiento lento e invierten más recursos en la defensa, particularmente

en aquellas defensas inmóviles, como paredes celulares gruesas, ceras y taninos (e.g.

especies tolerantes). Las plantas que crecen en sitios ricos en recursos despliegan un

crecimiento muy rápido e invierten menos recursos en defensa, y tienen defensas móviles

de bajo costo metabólico, tales como alcaloides y terpenoides (e.g. especies pioneras). La

inversión diferencial de recursos en ia defensa se correlacionaría, teóricamente, con el

hecho de que las especies lentas tienen una menor capacidad de recuperarse del ataque

por herbívoros, mientras que las rápidas, con mayor recambio foliar por ejemplo, podrían

recuperarse mejor y no requerirán mayor inversión en la defensa.

Como ejemplos que apoya esta teoría, se encuentran los trabajos realizados por

Coley (1980, 1983) en Barro Colorado, Panamá, donde la autora utilizó dos grupos de

plantas con distinta historia de vida (pioneras y tolerantes), las cuales se muestrearon

tanto en claros de vegetación como en áreas sombreadas, analizando la herbivoría y

diversas propiedades físico-químicas de las hojas. La autora encontró que las tasas
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de herbivoría varían considerablemente, siendo mayor en las especies pioneras de

rápido crecimiento que en las persistentes o tolerantes de crecimiento lento. En general,

las especies pioneras presentaron menor dureza foliar, mayor pubescencia foliar, alta

concentración de nitrógeno, alto contenido de agua, así como bajos contenidos de fibra y

también baja concentración de compuestos fenólicos. La autora concluyó que la calidad

del habitat que define el crecimiento de las plantas es la mayor influencia para la

diferenciación en el nivel de la herbivoría, seguido por la evolución y el tipo y cantidad de

defensas anti-herbívoro (Cotey etai. 1985).

A la luz de la teoría de la disponibilidad de recursos, y con la finalidad de

ponerla a prueba en un ecosistema de bosque mesófilo de montaña (BMM), el cual

incluye características de hábitats contrastantes y que despliegan tasas de

crecimiento contrastantes, el presente estudio fue llevado a cabo para cuantificar los

niveles de herbivoría en un conjunto de especies representativas del bosque mesófilo

de Gómez Farías, Tamps. La evaluación de la hipótesis 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 rápido y lento,

respectivamente, como resultado de sus adaptaciones para vivir en ambientes de alta

y baja disponibilidad de luz (claros naturales y bosque maduro, respectivamente). En

función de ello, es posible que los dos tipos de plantas presentarán diferencias en

algunas de sus características físicas y químicas foliares asociadas a la defensa, y

esto a su vez estará correlacionado con el nivel de herbivoría. La predicción lógica, es

que las plantas pioneras de rápido crecimiento tendrán niveles de herbivoría mayor

que las especies tolerantes a la sombra, de crecimiento lento.

Con la finalidad de probar y validar la teoría de disponibilidad de recursos el

presente capítulo pretende responder a las siguientes interrogantes: i) ¿existen

variaciones en la herbivoría entre especies de historia de vida distinta? ü) ¿es

constante tal variación en las diferentes épocas del año? y üi) ¿esas variaciones se

encuentran asociadas a cambios en el contenido de agua foliar y a características

potencialmente defensivas como la dureza y la pubescencia foliar?

4.2. EL SITIO DE ESTUDIO

El BMM de la región de Gómez Farías, se ubica en la porción sudoeste del estado de

Tamaulipas, México, dentro de un macizo montañoso en lo que corresponde a la

zona núcleo No. 1 de la "Reserva de la 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 precipitación

entre 2,000 y 2,500 mm, así como la presencia constante de nubes durante todo e!

año, y 21.2°C de temperatura promedio. La precipitación promedio para el periodo del

presente estudio (1994-1996) fue de 2,042 mm. De acuerdo con la clasificación de

Koppen (modificada por García 1981) el clima es templado húmedo (Cfa). Los suelos

son básicamente litosoles y rendzinas. La topografía es cárstica, presentando

hundimientos de varios metros de diámetro, lo que origina una gran variedad de

microhábitats para la zona (Sánchez-Ramos 1994).

Los elementos florísticos que caracterizan al BMM han sido descritos

anteriormente por Puig et al. (1987) (mayor detalle en el Cap. II). Este bosque se

compone básicamente de cuatro subestratos, que se integran por elementos de

bosques mixtos de encino, representados primordiaimente en el nivel arbóreo (de 12

a 25 m de altura) por Acerskutchii, Cercis canadensis var. mexicana, Clethra pringlei,

Liquidambar styraciflua, Magnolia tamaulipana, Podocarpus reichei, Quercus sartoríi y

Quercus germana, entre otros. Existen otros elementos arbóreos que no son de gran

dominancia, sin embargo, su importancia radica en que poseen una distribución

restringida para México, tales como: Ca/ya ovaía var. mexicana, Fagus mexicana,

Abies vejan, A. religiosa, Jugians mollis y Taxus globosa, principalmente. El segundo

estrato (de 6 a 12 m de altura) lo representan Meliosma oaxacaha, Turpinia

occidentales, entre otros y el tercer estrato (< 6 m) presenta especies como Eugenia

capulí y Temstroemia sylvatica. El estrato herbáceo es muy denso y contiene una

considerable variedad de trepadoras.

Los hábitats representativos dentro del BMM de Gómez Farías, Tamaulipas

son el bosque maduro y claros de regeneración natural (producto de la caída de

árboles sobremaduros) con las especies dominantes en estos (pioneras y

persistentes), así como la diferenciación de las características físico-ecológicas que

han sido descritas en el Cap. II.

La fauna presente en este ecosistema se considera mixta, por su origen

neártico y neotropical, destacando la presencia de felinos como Felis onca, Felis

yagouaroundi, Felis concolor y Felis weidii. Cánidos como Canis latrans, úrsidos

como Ursus americanus (en su distribución más sureña). Además de Mustela frenata,

Mephitis macroura, Procyon lotor, Dideiphis marsupialis, Nasua nasua, Odocoileus

virginianus, Mazama americana, Tayassu tajacu (Sosa 1987).
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4.3. METODOLOGÍA

4.3.1. Los sitios seleccionados. Se eligieron al azar diez sitios de regeneración

natural (claros), producto de la caída de árboles por efecto del viento, o bien, árboles

sobremaduros cuya edad de apertura y especie causante del claro eran identificables

(Amaga 1987). En un claro en regeneración es posible encontrar especies

colonizadoras que inmigran al claro, junto con las especies típicas del sotobosque

maduro que existían en el momento de generación del claro. De esta forma, la

comparación interespecífica se puede hacer bajo condiciones similares, que no

covarían con las características de las especies a contrastar. Por otra parte, con el fin

de evitar utilizar un solo sitio que pudiera ser anómalo, y debido a la necesidad de

estudiar varios individuos de cada especie de interés, se utilizaron varios ciaros de

regeneración natural.

Dentro de cada uno de estos sitios, se localizaron y ubicaron las especies a

estudiar. La altitud de los sitios osciló 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 (Vi), obtenido mediante un análisis florístico-estructural. Este se basó en

el estudio de 20 sitios elegidos aleatoriamente, en los cuales se calculó el VI de las

especies y se eligió un juego de seis especies representativas (tres pioneras o

demandantes de luz y tres tolerantes a la sombra) del BMM (ver Cap, II).

Colectivamente, estas seis especies agrupan el 40% del VI total registrado en el

estudio florístico. 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 vegetación local (Tabla

4.1).

4.3.3. Tasas de herbivoría. A diez individuos de cada especie elegidos al azar de

entre los diez sitios, se les marcaron aleatoriamente 20 hojas cuyas características

fueran : /) de reciente emergencia (jóvenes), y //) sin daño por herbívoros. Para cada

especie se utilizó un individuo de cada uno de los diez sitios. Este censo se llevó 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 plásticos permanentes de

colores, donde cada color otorgó una identidad numérica a cada hoja (1 - 20). Cada

individuo fue marcado con etiquetas de aluminio con los siguientes datos: especie,

número de sitio y número de planta. Cada lectura fue acumulada en una base de
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datos. La medición del diámetro al inicio del estudio, y una medición subsecuente

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

Tabla 4.1. Especies seleccionadas dentro del BMM, Gómez Farías, Tamaulipas para

el estudio de herbivoría

Especie

Quercus germana

(Cham. et Schlecht.)

Cíethra pringlei (S. Wats.)

Podocarpus reichei

(Bucholz et Gray)

Üquidambar sfyraciflua (L)

Cercis canadensis (L)

Perymenium ovaüfolium

(A. Gray) B. T.

Familia

Fagaceae

Clethraceae

Podocarpaceae

Hammamelidaceae

Fabaceae

Asteraceae

Historia de

vida / crecimiento

Tolerante / lento

Tolerante / lento

Tolerante / lento

Pionera / rápido

Pionera / rápido

Pionera / rápido

Valor de

importancia (%)

27.0

17.1

11.2

20.6

10.7

14.11

Se decidió considerar a las hojas perdidas como totalmente consumidas

debido a que la mayoría de las hojas perdidas ocurrieron durante el periodo julio-

agosto de 1996, meses en los cuales la dehiscencia foliar no ocurre y la herbivoría es

más intensa.

Para cuantificar la tasa de herbivoría (TH) se midió el área foliar consumida de

cada una de las hojas marcadas en las diferentes fechas de medición. Para ello se

utilizó una gradilla plástica cuadriculada (cada cuadro fue de 5 x 5 mm, área = 0.25

cm2), considerándose el área foliar ocupada por el número de cuadros y las áreas

foliares consumidas (en algunos casos fue necesario la restitución visual, utilizando

una extrapolación de los márgenes foliares con hojas del mismo tamaño y especie)

Esto se basó en la metodología utilizada por Coley (1983), Dírzo (1987), Ernest

(1989) y Farnsworth y Ellison (1991).

Para calcular la tasa de herbivoría {TH) fue utilizada la siguiente fórmula:

TH= [AFDf x 100/AFDi]

t

Donde, AFDi corresponde al área foliar dañada al inicio, AFDf es el área foliar

dañada al final y í es el número de días transcurridos entre el registro inicial y el final.
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Las mediciones fueron programadas dependiendo de las épocas del año

(lluviosa y seca) cuya duración fue definida con anterioridad (ver Caps. II y III). Se

programaron cinco fechas de lectura (medición de la herbivoría), para así disponer de

tres tasas de herbivoría, dos para la época lluviosa (la de mayor duración) y una para

la seca (Tabla 4,2). Para realizar las mediciones de la época seca fueron marcadas

nuevamente hojas de cada especie pertenecientes a ésta época. La emergencia de

las nuevas hojas sufrió un retraso en el tiempo, probablemente por las condiciones de

sequía y bajas temperaturas que prevalecieron durante 1996.

Tabla 4.2. Periodos de lecturas, días acumulados, épocas y número de tasa para

evaluación de la herbivoría especies selectas del bosque mesófilo.

Lectura Fecha Días acumulados Época No. de tasa

Primera 24 mayo 1995

Segunda 23 julio 1995

Tercera 9 octubre 1995

Cuarta 16 febrero 1996

Quinta 2 mayo 1996

4.3.4. Análisis estadístico para medición 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

aplicó la prueba de homogeneidad de varianzas de Levene, para comprobar la

normalidad de los resultados, anterior a la realización de cada análisis.

Se realizó, en primer término un análisis de varianza anidado (ANDEVA),

considerando la anidación de las hojas sobre los individuos (árboles) estudiados.

Posteriormente, se efectuó un ANDEVA de tres vías, considerando a las especies,

los sitios y la estación analizada como variables independientes, y a la tasas de

herbivoría como dependiente. Una efecto se consideró con significancia estadística

cuando tuvo asociada una probabilidad P< 0.05.

4.3.5. Tasas de crecimiento. Todos los individuos (n = 60) utilizados para el análisis

de la herbivoría fueron medidos en su altura (m) y diámetro (cm) en el periodo

comprendido de mayo de 1995 a mayo de1997. Las plantas al inicio del estudio se

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

cm. Se comparó el diámetro y la altura entre plantas pioneras y tolerantes con una
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prueba de t para cada parámetro.

4.3.6. Características físicas del follaje. Se registraron tres atributos foliares de

defensa antiherbívoro (sensu Coley 1983); dureza, pubescencia y contenido de agua

para cada especie. Se cuantificó su variación por especie y por estación. Estos

análisis de los atributos son similares a los presentados en el Cap. III; sin embargo,

en este capítulo se llevaron a cabo con un mayor tamaño de muestra y en las tres

estaciones establecidas (inicio de lluvias, final de lluvias y secas).

De cada una de ias seis especies seleccionadas, se eligieron al azar 20 hojas

provenientes de los mismos individuos analizados para la herbivoría. A las hojas

seleccionadas se les hizo un seguimiento de la herbivoría de cada época, con la

finalidad de efectuar una correlación entre la herbivoría con la dureza foliar, la

pubescencia foliar y el contenido de agua. La muestra, para cada parámetro, quedó

representada como sigue: 20 hojas x 6 especies x 3 épocas; n = 360 hojas.

4.3.6.1. Dureza Foliar. Para estas mediciones se utilizó un penetrómetro foliar

(Pocket penetrometer) que, colocado a un adaptador de dos tapas era utilizado para

tensionar la hoja, evitando tocar las nervaduras centrales y laterales de las hojas

(Dirzo 1987). La dureza fue medida como el peso necesario para penetrar la lámina

foliar (g), similar al procedimiento descrito por Fenny (1970). Se comparó la dureza

respecto a la edad de la hoja, la especie, la historia de vida de la planta, la época del

año y su correlación con las tasas de herbivoría.

4.3.6.2. Pubescencia Foliar. De cada hoja se consideró una muestra de 5 mm2

de lámina foliar, contabilizando la densidad de pubescencia (tricomas mm'2) para

cada especie. Esto se efectuó utilizando un microscopio esteroscópico, una aguja

bacteriológica, un contador manual y un aislador (un cuadro de 5 mm2, que soío

permitía la observación de esta área, respecto al resto de la hoja).

4.3.6.3. Contenido de Agua Foliar, Las muestras foliares obtenidas fueron

pesadas en peso fresco, utilizando una balanza analítica. El secado del follaje se

llevó a cabo en una estufa de convección forzada a 90°C por un periodo de 30 min.

Con la diferenciación de peso fresco / peso seco fue obtenido el contenido de agua

de cada especie (%) considerando la especie y la época, basándose en la siguiente

fórmula (Filip ef al. 1995):

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

peso saturado - peso seco
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4,3.7. Análisis estadísticos de ¡as características foliares. Los resultados fueron

analizados utilizando, en principio, un análisis de varianza multivariado (ANDEVAM)

considerando los tres atributos foliares (dureza, pubescencia y agua) como variables

dependientes, y a las especies y las épocas, como independientes. Adicionalmente,

de ser significativo el ANDEVAM, los resultados de cada parámetro foliar fueron

analizados con un análisis de varianza (ANDEVA) de dos vías 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 análisis de la pubescencia se

efectuó transformación a log natural (Bliss 1970): In (1000 x densidad de pubescencia

+ 1). Para todos los casos de atributos físicos 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 (± 1 E.E. ó ± 1 D.E.). Con la finalidad de

establecer posibles correlaciones entre cada parámetro foliar y la herbivoría, se

llevaron a cabo tres regresiones lineales para cada estación.

4.4. RESULTADOS

4.4.1. Las tasas de herbivoría por historia de vida y estación. La diferencia entre

el daño que observaron los individuos de las diferentes especies fue altamente

significativo (ANDEVA anidado) con F5>34so= 270.3; P< 0.001. Sin embargo, no se

detectó heterogeneidad estadística significativa en el daño entre hojas (F114, 34So=

0.68; P= 0.996).

La variación en la magnitud de la herbivoría entre las historias de vida con la

tasa de crecimiento (ANDEVA de dos vías) fue altamente significativa (F1( 3594=

2975.7; P< 0.001), así como también la variación entre las estaciones (Fi, 3594=

2079.7; P< 0.001) y la interacción de la historia de vida con la estación {Fi, 3594=

139.3; P< 0.001).

En las seis especies estudiadas se observa un claro patrón de variación

temporal en el sentido de que la herbivoría es mayor en el inicio de la época de

lluvias, intermedia hacia el final de la misma época y mínima en la época de sequía

(Fig. 4.1). En general, este patrón es más marcado entre las especies de rápido

crecimiento que en las lentas. Finalmente, la época seca mostró una reducción

considerable respecto al inicio de la época lluviosa. Para la pionera L styraciflua esta

reducción fue cinco veces más pequeña (0.13% diario), para otra pionera (C.

canadensis) fue 3.4 veces menor (0.13%). Para el resto de las especies (P.
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ovalifoüum, P. reicheí y Q. germana) dicha reducción se manifestó en dos veces con

0.17%, 0.09% y 0.1%, respectivamente (Fig. 4.1).

Los resultados de un ANDEVA de tres vías, considerando ias especies, los

sitios y las estaciones como variables independientes y las tasas de herbivoría como

variable dependiente, mostraron significancia estadística entre especies con F5>342o=

926.0; P< 0.001, entre sitios con F9i 3420= 3.0; P- 0.0015 y entre estaciones Fz, 3420=

3070.6.0; P< 0.001. Las interacciones entre las tres variables fueron significativas al

considerar especie por sitio (F45,3420= 4.3; P< 0.001), especie por estación (Fio, 3420"

245.6; P< 0.001), sitio por estación (FiS| 3420= 8.8; P< 0.001) y especie por sitio por

estación (F90, 3420= 4.4; P< 0.001). Al aplicar la prueba de Tukey las especies

asociadas en las estaciones tuvieron alta significancia (P< 0.0001), lo mismo sucedió

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

0.7 -r
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0.5 -•

| 0.4 +

Sí °-2 +
0.1 -I-

Especies de rápido crecimiento

"I

D Inicio lluviosa

D Final lluviosa

Especies de crecimiento lento

T

P. avalifblmm C. canadensis L. styraciflua C. pringlei Q, germana P. reichei

Especies

Figura 4.1. Tasas de herbivoría {% AFC día"1) en tres épocas de muestreo de las seis

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

La tasa promedio general de consumo (% de área foliar consumida día'1) en el

BMM registrada para las seis especies estudiadas fue de 0.21 ± 0.15% día"1. Sin

embargo, las tasas de herbivoría evaluadas fueron muy contrastantes entre los dos

grupos de plantas (Fig. 4.1). Las especies de rápido crecimiento mostraron en global

un promedio de herbivoría de 0.27 ± 0.16% día"1, mientras que las especies lentas

fueron consumidas por los herbívoros a una tasa de casi la mitad (0.13 ± 0.47% día"
1). Las especies rápidas al inicio de las lluvias (periodo de mayor consumo) fueron

dañadas 2.5 veces más que las tolerantes. En los otros periodos el patrón es el

mismo, aunque el contraste es menos marcado.
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4.4.2. Herbivoría acumulada. Con la finalidad de evaluar la herbivoría acumulada

inicial, intermedia y final de cada especie, los valores de las tasas de herbivoría (% de

herbivoría/día) fueron transformados a porcentaje de área foliar consumida

acumulada por cada época de estudio. El promedio global de herbivoría para las seis

especies fue de 10.8%, 15.5% durante la época lluviosa y 6.1% para la época seca.

Como se esperaría, la herbivoría acumulada fue mayor en las especies de rápido

crecimiento que en las lentas (Fig. 4.2).

La acumulación del daño en la época lluviosa fue mayor en las especies

pioneras (rápido crecimiento) en este orden: L styraciflua (25%), C. canadensis

(22%) y P. ovalifoüum (19%). Para la época seca se observa una reducción 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. pringtei (7%), Q. germana con el mayor valor (14%) y P. reichei con

6%. Para la época seca las especies tolerantes redujeron dos veces el nivel de daño:

C. prínglei con 2.25%, Q. germana con 5.5% y P. reichei con 2.75% (Fig. 4.2).

30 x

Época seca

—X— Perymenium

—•— Ceras

—D— Uquidambar

—O— Clethra

—O— Quercus

—Ar^¡ Podocarpus

24-may-95 23-jul-95 09-oct-95 Cambio de
época

Fechas de medición

16-feb-96 02-may-96

Figura 4.2. Herbivoría acumulada de seis especies con distinta historia de vida dentro

del BMM, Gómez Farías, 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 rápido (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 más

alto que el registrado para las especies tolerantes (0.24 m; f1(58 = 8.56; P< 0.001).

El incremento del diámetro fue mayor para las especies pioneras (1.5 veces

más), respecto a las especies tolerantes (Tabla 4.3). En promedio las especies

pioneras tuvieron una tasa de incremento de 0.47 cm/año, este incremento fue

estadísticamente significativo con respecto a las especies tolerantes (0.32 cm/año;

f1t58 = 24.08; P< 0.001).

Tabla 4.3. Tasa de crecimiento promedio para especies pioneras (rápido crecimiento)

y tolerantes (crecimiento lento) en el periodo mayo de 1995 a mayo de 1997. Los

valores son promedios (± 1 D.E.).

Parámetro Rápido crecimiento Crecimiento lento

Altura inicial (m) 1.29 ±0.6 1.39 ± 0.4

Altura final (m) 3.67 ±1.7 1.87 ± 0.6

Diámetro inicial (cm) 1.42 ± 0.5 1.3 ± 0.4

Diámetro final (cm) 2.36 ± 0.6 1.95 ± 0.7

4.4.4. Características Físicas del Follaje. Los resultados del análisis de los tres

parámetros foliares (ANDEVAM) considerando a las especies y las épocas como

variables independientes, y a los parámetros foliares como variables dependientes

acusaron un efecto significativo para las especies (R-\s,9z&- 385.5; P< 0.001), para las

épocas (R6,68o= 59.1; P< 0.001) y para la interacción especie por época (H30,993=

26.7; P< 0.001). La dureza foliar se mostró 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 más 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 ai 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 estación del año. Los

valores son promedios (± 1 D.E.).

Atributo foliar Inicio de lluvias Final de lluvias Secas

"Dureza"(g) JJJ¡p^ ^ÍA~B(±Z§) Í6T(±"W
Pubescencia (mrrf2) 18.6 (± 2.9) 8.7 (± 2.5) 8.9 (± 3.9)

Contenido de agua (%) 41.6 (± 10) 27.8 (± 7.8) 20.6 (± 7.2)
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4.4.4.1. Dureza Foliar. La dureza promedio de las hojas fue de 12.Og (± 5.5

D.E.), pero los valores mostraron diferencias entre las épocas de medición. Estos

valores se perciben aún más 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. reicheí, Q. germana, C. príngiei, para todas las épocas de análisis.

Las especies pioneras mostraron mayor variación 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 la estación 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

registró un incremento de 1.3 veces más con respecto a la etapa final de las lluvias

(13.05 y 14.99 g, respectivamente). Las hojas jóvenes presentaron un ámbito en la

dureza de 2.9 g, en tanto que las hojas maduras mostraron ámbito de 2.8 g.

Algunas especies incrementaron notablemente su dureza del inicio al final de

las lluvias, es decir, de jóvenes a maduras (e.g. L styracifíua con 4 veces más; P.

ovalifolium, con 3.7 veces más), en cambio C. canadensis solo presentó una dureza

2.0 veces mayor. En la época seca, estas especies mostraron valores de dureza muy

similares, P. ovalifolium (15.6 ± 1.1 g), C. canadensis (13.6 + 0.94 g), y L styracifíua

(15.7 ± 0.98 g).

Ai analizar el efecto de la historia de vida y las épocas contra la dureza foliar,

los resultados acusaron significancia estadística para las historias de vida (p2,354=

221.9; P< 0.001), para las estaciones (Fi,3S4= 1690.1; P< 0.001) y para la interacción

historia de vida con estación (F2,354= 11.9; P< 0.001).

Las especies tolerantes incrementaron la dureza en 3.0 veces al finalizar la

época lluviosa (5.6 y 16.7 g, respectivamente). Mientras que en la época seca las

hojas endurecieron aún 1.0 vez más, con respecto al final de la época lluviosa. Las

hojas jóvenes de estas especies presentaron un ámbito de dureza de 5.5 g, mientras.

que ias hojas maduras mostraron ámbito de 9.4 g. Esto es, 2.0 veces más en hojas

jóvenes y 3.4 veces más en hojas maduras que las pioneras.

El incremento en términos de la dureza foliar del inicio al final de la época

lluviosa, para las especies tolerantes fue muy similar: C. príngiei 3.3 veces más, Q.

germana incrementó 3.0 veces y P. reichei se incrementó 2.7 veces. Durante la

época seca estas especies alcanzaron la mayor dureza foliar: C. príngiei (16.9 ± 0.95

g), Q. germana (17.4 ± 0.81 g), y él 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 año en eí BMM de Gómez

Farías, Tamps. Los resultados se expresan en promedio (± 1 D.E.).

Al evaluar el efecto de la dureza foliar entre las especies estudiadas contra las

especies y las estaciones (ANDEVA de dos vías)_se detectó diferencia significativa

entre las especies (F5l 342= 2008.8; P< 0.001), entre las épocas (F2,342= 114.2; P<

0.001) y entre la interacción de especies con estaciones (Fio,342= 41.0; P< 0.001). Al

aplicar la prueba de Tukey se advirtió significancia estadística (P< 0.0001) para todas

las interacciones excepto para las siguientes comparaciones no significativas (n.s.)

entre las siguientes especies y estaciones: P. ovalifolium al inicio vs. al final de lluvias

(P= .99); P. ovalifolium en secas con L styracifiua al inicio de lluvias (P= .99) y final

de lluvias (P= .85); L. styracifíua en secas vs. inicio de lluvias (P= .98); C. canadensis

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 (P= 0.68) y Q. germana en secas vs. P. reichei

al inicio de lluvias (P= 0.54), final de lluvias (P= 0.99) y secas (P= 0.11).

Al aplicar un análisis de regresión, considerando la dureza foliar como variable

independiente y la herbivoría como dependiente, el ANDEVA de la regresión mostró

significancia estadística (F1-358= 561.02; P< 0.001) y la regresión presentó una

tendencia negativa del 61% de la varianza (r= -0.781) (Fíg. 4.4).

4.4.4.2. Pubescencia Foliar. El promedio de pubescencia para las seis

especies fue de 12.1 tricomas mm"2 (± 5.6 D.E.). Sin embargo, este promedio mostró

diferencia entre las épocas de medición y entre las especies estudiadas. En términos

generales, fue durante el inicio de la época lluviosa cuando las especies presentaron

mayor pubescencia (18.6 + 52.9 mm"2). Al finalizar la época lluviosa, el valor
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disminuye en más de 2.0 veces (8.8 ± 2.5 mm"2) y en ca. 1.2 veces más cuando

ocurre el cambio a la época seca (8.9 ± 3.9 mm"2) (Tabla 4.4).

Área Foliar Consumida (y) = 20.508 - .9715 * Dureza Foliar (x)
Correlación: r- -.7813

30

10 12 14

Dureza Foliar (g)

16 18 20 22 24

Figura 4.4. Relación entre la dureza foliar y la herbivoría de las seis especies en el
s

BMM, Gómez Farías, Tamps.

Las especies pioneras durante la etapa inicial de lluvias tuvieron dos veces

más pubescencia que cuando éstas maduraron (19.5 y 10.3 mm"2, respectivamente),

y 1.6 \/ecQS menos para la estación seca (6.4) (Fig. 4.5). Las especies más

pubescentes a! inicio de las lluvias fueron P. ovaüfolium (19.94 ± 2.6 mm"2), L

styraciflua (19.88 + 2.5 mm"2), y C. canadensis (18.94 ± 2.2 mm'2). Al finalizar las

lluvias, especies como C. canadensis perdieron 1.9 veces su número de tricomas (9.7

±1 .5 mm'2). En tanto que las especies P. ovaüfolium y L. styraciflua perdieron 1.8

veces la pubescencia que tuvieron al inicio de las lluvias (10.75 ± 1.7 y 10.7 ± 1.9

mm"2, respectivamente). Durante la estación seca, las especies pioneras mostraron

similar número de pubescencia que al final de las lluvias: P. ovalifoiium (11.4 ± 3.5

mm"2), C. canadensis (9.5 + 3.9 mm"2), y L styraciflua (10.2 ± 3.7 mm"2).

Dentro de las especies tolerantes P. reichei no presentó pubescencia en

ninguna estación. La reducción en la densidad de tricomas resultó mayor para C.

pringleí (2.8 veces) y 2.6 veces para Q. germana. Durante la estación 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"2, respectivamente) (Fig. 4.5).
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La densidad de tricomas fue estadísticamente diferentes entre las estaciones

(F2i 354= 5.65; P= 0.003), entre las historia de vida (Fi.354= 253.8; P< 0.001) y en la

interacción entre historia de vida y estación (p2,354= 4.14; P= 0.016).

Las especies fueron muy contrastantes en pubescencia y significativamente

diferentes (F5, 342= 447.99; P< 0.001), así como las estaciones (F2, 342= 25.18; P<

0.001) y también la interacción entre especies y estaciones con F10,342= 16.5; P<

0.001 (Fig. 4.5). Al realizar las comparaciones entre grupos (Tukey) la mayoría de las

interacciones mostraron alta significancia estadística (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 styracifiua en secas vs. C.

canadensis al inicio de lluvias (P= 0.99) 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

Jas mismas (P= 0.68) y en secas (P= 1.0), tampoco entre la etapa final de lluvias de

C. canadensis y las tres estaciones de Q. germana, finalmente para P. reichei no

resultó significativa la comparación en las tres estaciones, ya que esta especie no

presenta tricomas.
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¡s 1 5 - -
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5 --

Especies de rápido crecimiento Especies de lento crecimiento

1

x.

I X
• Inicio lluvia

• Final lluvia

'm Seca

P. ovalifolium C. canadensis L. styraciflua C. pringlei O. germana

Especies

Figura 4.5. Pubescencia foliar (tricomas mm"2) por especie y época del año en el

BMM, Gómez Farías, Tamps. Los resultados se expresan en promedio (± 1 D.E.).

Al analizar la correlación entre este parámetro y el daño foliar mediante una

regresión se observó significancia en ei ANDEVA (Fir 358= 256.0; P< 0.001). La

regresión mostró una tendencia positiva con /*= 0.41 (Fig. 4.6).
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Área Foliar Consumida (y) = 2.2212 + .65539 * Pubescencia Foliar (x)

Correlación: r = .64571

30

26
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Pubescencia Foliar (mm-2)

Figura 4.6. Relación entre la pubescencia foliar y la herbivoría especies

representativas del BMM, Gómez Farías, 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%

(± 10.1 D.E.). Al finalizar las lluvias, éste se redujo en 1.5 veces (27.8 ± 7.8%). Las

especies pioneras mostraron 1.5 veces más contenido de agua foliar que las

tolerantes durante la etapa temprana y final de lluvias, y 1.7 veces más durante Ea

seca (Tabla 4.4).

Las especies pioneras al inicio de las lluvias presentaron mayor contenido de

agua: P. ovalifoüum (47.4 ± 4.7%), C. canadensis (52.8 ± 3.9%), y Lstyracifíua (51.1

± 4.4%). Hacia el final de las lluvias redujeron su contenido 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 más: P. ovaiifolium (23.9 ± 2.4%), C. canadensis (22.8 ± 2.3%), y

Lstyracifíua (32.2 ± 2.4%).

Las especies tolerantes en la época lluviosa presentaron los siguientes

valores: C. prínglei (31.9 ± 5.7%), Q. germana (35.1 ± 4.1%), y P. reichei (31.6 ±

4.2%). A! finalizar las lluvias también se observó una reducción en el contenido de

agua que fue 1.3, 2.3 y 1.16 veces, respectivamente. La reducción más drástica

ocurrió durante la época seca: C. príngiei (17.8 ± 3.6%), Q. germana (10.9 ± 1.1%), y

P. reichei (15.9 ±3.2%).
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El contenido de agua varió significativamente entre las estaciones (Fz, 354=

12.31; P< 0.001), también entre las historia de vida (F1>3s4= 477.72; P< 0.001) y en la

interacción de ambas variables (F2,354= 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. príngfei y P. reichei. Esto ubica a las especies de rápido crecimiento

como las de mayor contenido de agua. La tendencia para la etapa tardía de las

lluvias y la época seca presentó 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 estadísticamente diferentes en el contenido de agua (%)

con F5¡ 342= 749.6; P< 0.001, también las estaciones mostraron diferencia significativa

(^342= 62.4; P < 0.001), así como la interacción especie-estación (Fio, 342- 24.7; P <

0.001) (Fig. 4.7).

c
o
O

Especies de rápido crecimiento

• Inicio lluviaj

• Final lluvia

MSeca

Especies de crecimiento lento

T

P. ovalifolium C. canadensis L. styraciflua C. pringhi Q. germana P. reichei

Especies

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

Gómez Farías, Tamps. Los datos son promedio (± 1 D.E.).

Al realizar un análisis de regresión lineal entre el contenido de agua foliar

(como variable independiente) y la herbivoría (como variable dependiente), el

ANDEVA de la regresión mostró significancia estadística (Fi,3sa= 189.06; P< 0.001).

La regresión acusó una tendencia positiva (r= 0.58) quedando explicado por el 34%

de la varianza el daño foliar (Fig. 4.8).
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Figura 4.8. Relación entre el contenido de agua foliar y la herbivoría de las especies

estudiadas en efBMM, Gómez Farías, Tamps,

4.4.5. Correlación de ¡a herbivoría con las características 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 característica disuasiva de los herbívoros,

que explicó el 70 y 90% de la varianza en los niveles de herbivoría de las especies

tolerantes para las épocas lluviosa y seca, respectivamente (Tabla 4.5). Este hecho

no se presentó en las especies pioneras (/*= 34 y 0.08%; para lluviosa y seca,

respectivamente). La densidad de pubescencia, por su parte, resultó ser un atributo

foliar poco efectivo como mecanismo de defensa, teniendo una correlación positiva

con la herbivoría en el caso de las especies pioneras. Estas especies no mostraron

significancia estadística en el ANOVA de la regresión durante la época seca (Fi,5a=

1.34; P= 0.25). El contenido de agua foliar en las especies de rápido crecimiento

acusaron una tendencia positiva y significativa durante la época lluviosa con F1,58=

567.2; P< 0.001 (r= 0.95) y durante la seca también (r= 0.89). El contenido de agua

se redujo en 1.1 veces en la época seca para las pioneras y, 2.2 veces para las

tolerantes. Aún con esta reducción, se observó una correlación significativa para las

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

4.5).

Tabla 4.5. Valores promedio (m) de los atributos foliares analizados (dureza,

pubescencia y agua), índice de determinación (/*) y valor de la probabilidad (P) del

ANDEVA de la regresión considerando la herbivoría (% de área foliar consumida) de

las especies del BMM de Gómez Farías, Tamps.

Atributo foliar /Historia

de vida

Dureza (g)

Pioneras

Tolerantes

Pubescencia (mm"2}

Pioneras

Tolerantes

Agua (%)

Pioneras

Tolerantes

Al analizar todos

media

4.0

6.0

20.0

17.0

50.0

32.0

Lluvias

r*

0.35

0.67

0.53

0.01

0.90

0.69

P

0.001.

0.001

0.001

0.51

0.001

0.001

media

14.9

18.0

11.0

7.0

26.0

15.0

Secas

r*

0.08

0.92

0.02

0.47

0.80

0,13

los atributos foliares contra la herbivoría, en

P

0.02

0.001

0.25

0.001

0.001

0.003

una regre

múltiple, el análisis resultó significativo (F3, 355= 187.6; P< 0.001). El modelo de la

regresión quedó determinado por: (y)= p(agua) - 0.2 + p(pubescencia) 0.08 +

p(dureza) - 0.73 (x). El 61% de la varianza (r = 0.78), que ocurrió en la herbivoría

quedó explicada por la conjunción de los tres atributos foliares estudiados.

Individualmente, dentro de este análisis los coeficientes de correlación en los tres

parámetros foliares quedaron expresados como sigue: agua {t2 - 0.0004), dureza i/=

0.53) y pubescencia (/* = 0.0064).

Al ser analizada cada historia de vida por separado, se obtuvo significancia

para las especies de rápido crecimiento (F3, 176= 7.57; P< 0.001) con r = 0.34,

aludiendo con ello, que el conjunto de atributos analizados, explican en más del 30%

la varianza en la herbivoría (agua r- -0.05, pubescencia r= 0.351, dureza r= 0.19).

Para las especies tolerantes o de crecimiento lento también resultó

significativa (F3, 176= 7.57; P< 0.001), con r = 0.66 (43% de la varianza), y quedó

expresado como sigue (agua r= 0.11, pubescencia r= -0.09, dureza r= -0.73).
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Figura 4.9. Atributos foliares en las especies de rápido crecimiento (pioneras) y

lento crecimiento (tolerantes) en dos estaciones en el BMM, Tamps., México.
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4.5. DISCUSIÓN

4.5.1. Herbivoría. Los resultados de la herbivoría aluden marcadas diferencias entre

las especies estudiadas. Esto sugiere que la herbivoría es un fenómeno que se

relaciona directamente con la historia de vida de las plantas. La diferencia en las

tasas de herbivoría fue mayor al inicio de la época lluviosa para las especies de

rápido crecimiento (pioneras) en 2.6 veces más 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 más, favorable a las especies de rápido crecimiento. Esta tendencia

muestra similitud con lo que Coley (1983) encontrara para 42 especies arbóreas

tropicales de Barro Colorado, Panamá. La autora encontró, para la época lluviosa, 5.6

veces más herbivoría en las especies de rápido crecimiento, y 4.3 veces más daño en

la época seca para esas mismas especies. La marcada variación en la herbivoría

durante las épocas, es debido al incremento en la abundancia de insectos y su

actividad en la remoción de follaje. Esto, sin duda, origina los altos niveles de

herbivoría durante el inicio de la época lluviosa (Wolda 1978, Coley 1990).

Las especies de rápido crecimiento mostraron una tasa promedio de consumo

foliar de 0.27 (%/día), valor muy próximo al reportado por Coley (1983) para 22

especies pioneras tropicales panameñas (0.24%/día). Contrastantemente, las

especies tolerantes presentaron una tasa de 0.13 (%/día). Este valor es 3.2 veces

mayor que el reportado por Coley (1983) dentro de su estudio para 24 especies

tolerantes tropicales (0.04%/día). El rango diario de consumo foliar (0.001-0.9%/día)

se establece en el promedio reportado para especies tropicales de Barro Colorado

Panamá (0.0003-0.9%/día) (Coley 1983), y de Chamela, México (0.005-1.6% por día)

(Filipeía/. 1995).

Los resultados de las tasas transformados en porciento de área foliar

consumida (% AFC) de la medición largo plazo aportan un promedio global de 10.8%.

Este valor sitúa a las especies estudiadas entre el promedio reportado para algunos

bosques tropicales de Nueva Guinea, Puerto Rico, Panamá y Costa Rica, en el

promedio 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 montaña en Australia

(Tabla 4.6).

El análisis de la herbivoría instantánea a nivel de comunidad del bosque

mesófiío aportó el 6.0% de herbivoría para 46 especies representativas (27 árboles,

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 herbivoría de largo plazo

(ver Cap. III).

Tabla 4.6. Valores estimados de herbivoría (% de Área Foliar Consumida; AFC) en

distintos bosques tropicales, subtropicales, templados y de montaña del mundo.

Lugar

Bosques tropicales

Puerto Rico

Costa Rica

Puerto Rico

Panamá

N. Guinea

N. Guinea

Veracruz, México

África

Gómez Farías, México

Costa Rica

Panamá

Costa Rica

Panamá

Bosques templados

Norteamérica

Europa

Norteamérica

Norteamérica

Bosques templados de montaña

Australia

Australia

% de AFC

7.8

7.5

16.1

8.6

6.8

9.0-12.0

8.9

8.0-12.0

7.2-8.4

30.0

15.0

13.0

21.0

7.0-10.0

7.0-10.0

1.0-5.0

>1.0

22.0

26.0

Referencia

Odum y Ruíz-Reyes (1970)

Stanton{1975)

Benedict(1976)

LeighySmythe(1978)

Johnstone(1981)

Wint(1983)

Dirzo(1984)

Lowman(1993)

Sánchez-Ramos y Dirzo (datos

no publicados)

Stanton(1975)

Leighy Windsor(1982)

Wint(1983)

Coley(1983)

Bray(1961)

Nielson(1978)

Schowalter eí a!. (1981)

Schowalter(1989)

Lowman (1984)

Lowman (1984)

4.5.2. Tasa de crecimiento. La tasa de crecimiento diferencial entre especies con

diferente historia de vida quedó demostrado en el presente estudio. Las especies

pioneras presentaron mayor crecimiento (altura) que las especies tolerantes (4.9

veces más). El incremento anual en altura fue de 1.18 m/año para las especies de
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rápido crecimiento. Esto se aproxima al valor obtenido para 20 especies pioneras

tropicales (Coley 1983), el cual fue de 0,96 m/año. Para las especies con crecimiento

lento el crecimiento (tolerantes) fue de 0.24 m/año. Resultado también próximo al

reportado por Coley (1983) para 21 especies tolerantes, la autora reporta 0.37 m/año

El diámetro del tallo también ofreció diferencia significativa (2.9 veces más),

siendo las de crecimiento rápido las que presentaron los mayores valores (P< 0.001).

En un estudio similar Coley (1983), midió el crecimiento de 300 árboles (20 especies

pioneras y 21 especies tolerantes), encontrando que las pioneras crecieron en

promedio 2.5 veces más rápido que las tolerantes. El crecimiento máximo expresado

por individuos de cada grupo de plantas fue casi tres veces más alto para las

especies pioneras. Además, la producción de hojas fue mayor (2.0 veces más) para

las pioneras y sus hojas más elongadas, dando por resultado que la producción total

de follaje fue mayor en estas especies (Coley 1983).

4.5.3. Atributos foliares. Los atributos físicos foliares no son, sin embargo,

disuasivos de alta efectividad para lograr que las especies estudiadas escapen del

ataque de los herbívoros. Bajo la luz de la "Teoría de la Disponibilidad de Recursos"

(Coley et a!. 1985), el presente estudio agrupa a especies con dos historias de vida

contrastante, que ejemplifican 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 incrementó 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 rápido crecimiento en el

presente estudio se encuentran muy por arriba de los reportados para 22 especies

pioneras tropicales en Barro Colorado, Panamá (Coley 1983, 1987). La autora señala

una dureza promedio de 3.9 g, y una máxima de 7.09 g para Cupania fulvida

(Sapindaceae). Para !as especies tolerantes dentro del presente estudio, los valores

obtenidos son conspicuos respecto a los reportados por Coley (1983, 1987), donde

la autora señala valores promedio de 6.2 g para 24 especies tolerantes, con un valor

máximo de 12.02 g para Swartzia simplex.

Al comparar los resultados del presente estudio, con los obtenidos para diez

especies tropicales de Veracruz, México por Dirzo eí 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 antiherbívoro,

sólo para las especies de crecimiento lento. En este estudio se encontró una

correlación negativa, lo cual es consistente con los datos obtenidos para 46 especies

por Coley (1983) en Barro Colorado, Panamá (r = -0.51; P< 0.05). También es

consistente con los datos obtenidos porTanton (1962), Feeny (1970), Grubb (1977),

Milton (1979), Oates eí ai. (1980), Mansfield (1982), Coley (1983, 1987) y Raupp

(1985), quienes han señalado que la dureza actúa como un atributo defensivo contra

una amplia gama de herbívoros invertebrados y vertebrados, así como de patógenos.

La regresión múltiple aplicada por historia de vida, sólo fue significativa para las

especies de crecimiento lento y esto soporta mayormente esta aseveración (^=70).

4.5.5. Pubescencia foliar. La pubescencia promedio registrada para las seis

especies estudiadas fue 2.0 veces mayor al reportado para 16 especies tropicales de

Jalisco (10.1 mm'2) por Filip eí ai. (1995). Durante el presente estudio, sólo la especie

P. reichei no presentó pubescencia. Para este mismo ecosistema, de 46 especies

representativas estudiadas (Cap. III), el 20% (nueve especies) no presentaron

pubescencia. Esto es muy inferior a lo reportado por Filip eí ai. (1995), ya que estos

autores señalan que siete de 16 especies (44%) no presentaron pubescencia.

También es inferior al estudio con especies tropicales de Panamá, en el que se

reveló que 24 de 46 especies (52%) no poseen pubescencia (Coley 1983).

Aunque la correlación entre la pubescencia y la herbivoría fue positiva, esto no

indica que !a pubescencia sea un atributo favorable para los herbívoros, sino que más

bien se correlaciona negativamente con otras defensas (Coley 1983). De manera

similar al presente estudio, Coley (1983, 1987) obtuvo también una correlación

positiva entre la densidad de pubescencia y la herbivoría (r = 0.63; P< 0.05) para 42

especies tropicales de Barro Colorado, Panamá. Contrastablemente, Filip eí al.

(1995) no encontraron relación alguna entre pubescencia y herbivoría para 16

especies tropicales de Chamela Jalisco, México.

La pubescencia de las especies pioneras en este estudio es más alta a la

registrada para especies con similar historia de vida de Panamá por Coley (1983 y

1987) de 5.1 (no. mm"2). La autora menciona algunas especies como Ochroma

pyramidaie (con '\8); Cecropia insignis, C. obtusifolía, Luehea seemannii (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. mm*2).

4.5.6. Contenido de Agua Foliar. El contenido de agua foliar (%) se relacionó

positiva y significativamente con la herbivoría, principalmente para las especies

pioneras, las cuales mostraron consistencia estadística significativa en las tres

épocas de medición con la herbivoría. Este hecho se debe a que aumenta la

turgencia, contenido nutricional y apetecibilidad de la hoja ante los herbívoros. Esto

es coincidente con Filip ef ai. (1995), donde los autores señalan al contenido de agua

como una de las dos correlaciones (junto con el contenido de Nitrógeno) significativas

con la herbivoría para 16 especies tropicales. Por otra parte, Coley (1983) menciona

al contenido de agua foliar como significativamente positivo con la herbivoría,

especialmente para las especies pioneras tropicales de Barro Colorado, Panamá.

El valor promedio de agua foliar obtenido en el presente estudio para las

especies de rápido crecimiento (38%), dista mucho de lo reportado para 22 especies

pioneras tropicales (70%) por Coiey (1983 y 1987). Sin duda, este aspecto se debe a

la mayor precipitación (más de 5,000mm anuales) y a la captación de agua de las

especies pioneras tropicales. Para las especies de crecimiento lento Coley

(1983,1987) reporta un 62% de agua foliar para 24 especies tropicales tolerantes de

Panamá, esto es 2.6 veces más que las de las especies tolerantes de este bosque

mesófilo.

Los resultados de los atributos foliares en las especies estudiadas dentro del

bosque mesófilo, muestran que son hallazgos compatibles con el postulado de la

teoría de la disponibilidad de recursos (Coley eí al. 1985), el cual menciona que las

plantas adaptadas a vivir en ambientes de alta disponibilidad de recursos {Le, las

plantas pioneras en los claros con abundante luz) poseen tasas de crecimiento altas

que demandan una asignación limitada de recursos hacia la defensa, en contraste

con las especies de crecimiento lento (tolerantes). El Cap. V del presente estudio,

sobre las características químicas y la ecología de las plantas pioneras y tolerantes

en el BMM de Gómez Farías, aporta un apoyo adicional a esta interpretación.
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CAPITULO V

ESTRATEGIA QUÍMICA DEFENSIVA DE ESPECIES SELECTAS

DEL BOSQUE MESOFILO

5.1. INTRODUCCIÓN

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 bióticas (Bell 1974, Deverall 1977). Algunos estudios

resaltan la asociación existente entre el efecto de la herbivoría con estos compuestos,

pues ya que en la mayoría de los casos el consumo de follaje reduce substancialmente la

adaptación de las plantas, los compuestos secundarios actúan mitigando o reduciendo los

ataques producidos por los herbívoros (Crankshaw y Langenheim 1981, Coley 1981,

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

estarán defendidas químicamente contra los herbívoros. La teoría de la apariencia propuesta

por Feeny (1976) y Rhoades y Cates (1976), predice que las plantas con alta apariencia en

espacio o tiempo invierten mayores recursos en la defensa y poseen defensas químicas

"cuantitativas" (principalmente polímeros, e.g. taninos) que reducen su valor nutritivo, son

efectivas en grandes concentraciones y son difíciles de superar evolutivamente. Las plantas

que poseen menor apariencia invierten menos en defensa y poseen defensas "cualitativas"

(monómeros como los alcaloides o los glucosinolatos) los cuales son disuasivos o tóxicos

para casi todos los herbívoros en concentraciones bajas, excepto para unos pocos que las

han superado evolutivamente y pueden atacarlas. 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-García 2001). Un modelo desarrollado

posteriormente, y que tomó como base la teoría de la apariencia, fue el de la defensa óptima

(Rhoades 1979). Esta teoría sostiene que las defensas son costosas en términos de

adecuación, por lo que las plantas optimizan la asignación de recursos para la defensa a sus

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

adaptabilidad que aquellos que son altamente defendidos cuando los herbívoros están

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

directa al riesgo de ser consumidas por sus herbívoros, y directa también al costo del tejido

120



defendido. Es decir, los tejidos y órganos que se defiendan más, serán aquellos de más

difícil reemplazo para la planta (Mattson y Levieux 1988) y la defensa estará ligada y en

función directa a la frecuencia y nivel de herbivoría en el tiempo evolutivo (Feeny 1976,

Rhoades y Cates 1976).

Otro modelo, relacionado con el de la defensa óptima es el de la disponibilidad de

los recursos (Coley et al. 1985). Esta teoría propone que las plantas seleccionadas en

sitios pobres en recursos crecen lentamente e invierten muchos recursos en defensa,

principaimente en defensas inmóviles {e.g. paredes celulares gruesas y taninos) las

cuales difícilmente se recuperan después de una defoliación parcial. En contraste, las

plantas seleccionadas en sitios ricos en recursos crecen rápidamente, se recuperan más

después de una defoliación parcial, invierten menos en defensas y cuentan con defensas

móviles tales como alcaloides. Es decir, que la cantidad de defensas en las plantas están

determinadas por los recursos disponibles en el habitat local (Coley etal. 1985), y el nivel

óptimo de defensa es aquel que maximizaría la relación beneficio/costo. Por ejemplo, si

resulta costoso reemplazar hojas debido a que éstas son costosas (metabólicamente

hablando), o porque las plantas están creciendo en condiciones limitantes en recursos, la

selección también favorecerá defensas altas (Janzen 1974, McKey et al. 1978, Grime

1979, Southwood et al. 1986). Alternativamente, los niveles bajos de defensa se verán

favorecidos bajo un nivel dado de herbivoría, si los costos debidos al crecimiento perdido

son altos y superan a los beneficios de herbivoría reducida (Coley et al. 1985). Esta

circunstancia aparece si hay condiciones ricas en recursos, donde una tasa de

crecimiento alta es importante y los costos de oportunidad son altos. Aquí la selección

natural produce defensas bajas aunque esto genere mayor herbivoría, 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 reducción en herbivoría debido a la

inversión en defensa no compensa las consecuencias de la reducción del crecimiento.

La teoría de la disponibilidad de recursos propone explicar la diferencia en inversión

en defensa en plantas que han sido seleccionadas en condiciones de abundancia de

recursos contrastantes, sin embargo no explica la variación fenotípica en el metabolismo

secundario influida por la variación que experimentan las plantas individuales. Esta variación

intenta ser explicada por la teoría del balance Carbono/Nutrientes (Bryant et al. 1983, Tuomi

et ai 1984). Ésta predice que las concentraciones de metabolitos secundarios basados en

Carbono (por ejemplo, terpenos y compuestos fenólicos), estarán positivamente

correlacionados con la relación Carbono/Nutrientes (C/N) dentro de la planta. Cuando existe
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una deficiencia moderada en nutrientes, esta puede limitar más el crecimiento que la

fotosíntesis. Entonces, como los carbohidratos capturados no pueden usarse en el

crecimiento, éstos se dirigen al metabolismo secundario y en consecuencia se acumulan

defensas basadas en carbono. La relación C/N, puede ser afectada tanto por la intensidad

de luz, incrementando o decreciendo el Carbono, como por la herbivoría, que induce

cambios en el balance de la planta que resultan en un aumento de defensas basadas en

carbono (Bryanteía/. 1991).

Herms y Mattson (1992) conjuntaron todos estos modelos con la hipótesis del

balance crecimiento-diferenciación, que propone que existe un compromiso fisiológico entre

el crecimiento y los procesos de diferenciación, incluyendo el metabolismo secundario.

5.1.2. Compuestos fenólicos: un mecanismo antiherbívoro. Los fenoles han sido

considerados como una de las mayores defensas contra los defoliadores (Whittaker y

Feeny 1971, Rhoades 1979) y es posible encontrarlos en el follaje de todas las plantas

terrestres superiores (Harbome 1988). El término fenólico se ha utilizado para definir

aquellas substancias que poseen uno o más hidroxilos (OH), unidos a un anillo aromático

(Waterman y Mole 1994). Las investigaciones efectuadas con fenoles fueron básicas para

desarrollar la teoría de la apariencia (Feeny 1976, Rhoades y Cates 1976), así como de

las ¡deas que explican y sustentan la distribución de los recursos (Coley eta!. 1985). Las

apreciaciones que actualmente tenemos sobre coevolución, defensas inducidas en

plantas y dinámica cíclica planta-herbívoro, también han sido dependientes del estudio de

los compuestos fenólicos (Schultzy Baldwin 1982).

Algunas de las hipótesis anteriormente expuestas, predicen la distribución de los

metaboíitos secundarios basándose en los compuestos fenólicos, argumentando que

existe un crecimiento constitutivo defensivo contra los consumidores (herbívoros). En la

hipótesis del balance en la diferenciación del crecimiento, el crecimiento del tejido vegetal

se confronta contra la diferenciación (Loomis 1953, Herms y Mattson 1992). Para la teoría

de disponibilidad de los recursos, la tasa de crecimiento inherente actúa contra el tiempo

de vida de la hoja, (Coley eí al. 1985). La hipótesis del balance carbono nutrientes (Bryant

et a/. 1983) sugiere que la distribución del carbono se confronta frente al nitrógeno foliar

(Jones y Hartley 1999). En contraste con estas teorías, el modelo de competencia

proteínica desarrollado por Jones y Hartley (1999) asume que la disponibilidad de carbono

para la estructura fenólica no es limitado, sino más bien se basa en un intercambio

proteico contra la síntesis fenólica resultado de una difusión de fenilanina, la cual juega un
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papel esencial en la incorporación como compuestos fenólicos, siendo más importante

que la concentración de carbono en la planta.

5.1.3. Concentración fenólica por edad de las hojas. Existen marcadas diferencias

considerando la edad de las hojas que pueden ser explicadas bajo la perspectiva de ia

defensa óptima (McKey et al. 1978, Rhoades, 1979) . Por ejemplo, la concentración de

taninos condensados en hojas maduras es casi tres veces mayor en los bosques

tropicales (Becker 1981, Coley y Aide 1991, Turner 1995). Sin embargo, en los trópicos

las hojas jóvenes en expansión muestran la mayor inversión en defensa química (Coley y

Kursar 1996). En los árboles tropicales, los niveles de fenoles simples y de taninos

condensados son casi dos veces más altos en las hojas jóvenes que en las maduras

(Coley 1983).

Para los bosque templados, la mayoría del daño sucede cuando la hojas están

maduras (73%), y las hojas maduras generalmente están mejor defendidas químicamente

que las hojas jóvenes (Coley y Aide 1991). Por ejemplo, las hojas templadas jóvenes

contienen aproximadamente el 50% más de la concentración de taninos del que tienen las

maduras. Para el álamo {Popuius tremuloides) un incremento en el nivel de nitrógeno,

aumenta progresivamente el valor nutricional de la planta para su herbívoro, el lepidóptero

Ch o listone ura conflictana. Este incremento está correlacionado con el incremento en el

nitrógeno foliar y también con una reducción en las concentraciones de fenoles totales,

taninos condensados y glucósidos fenólicos (Bryant era/. 1987, Mattson y Palmer 1988).

En contraste, para las especies tolerantes a la sombra de los bosques tropicales

húmedos, las hojas jóvenes sufren el 70% del daño que recibirán en toda su vida, e

invierten más en defensas químicas que las hojas maduras (Coley y Kursar 1996). Más

aún, debido a que las hojas tropicales jóvenes son una fuente de alimentos muy efímera,

los herbívoros en los trópicos deben de tener mecanismos de búsqueda de hospedero

más elaborados y pueden tener historias de vida más cercanamente acopladas a sus

plantas hospederas que los herbívoros de zonas templadas. Los patrones de inversión

química en hojas jóvenes y maduras parece serfundamentalmente diferente en especies

tropicales comparadas con las templadas (Coley y Kursar 1996).

En el bosque mesófilo de Gómez Farías, concurren especies con afinidad boreal y

neotropical. En este bosque hay especies de rápido crecimiento, demandantes de luz y

que frecuentemente se encuentran en zonas perturbadas antrópicamente o por la

abertura natural de claros. También se encuentran especies tolerantes a la sombra y 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) tendrían una apariencia muy alta. Se podría

esperar que los patrones de defensa química en el bosque mesófilo fueran intermedios

entre los hallados en los bosques boreales y los tropicales debido a la confluencia de

especies de ambos tipos de bosque. Además de las diferencias esperadas en las

especies de acuerdo a su tasa de crecimiento (Coley et al. 1985), también se esperaría

que habrá variación en las defensas basadas en carbono entre ios individuos de la misma

especie que crecen en condiciones contrastantes (Bryant et al. 1983, Jones y Hartley

1999), esto es, en ciaros y el bosque maduro. La hipótesis central del presente capítulo es

que la herbivoría y la defensa de las especies ocurrirán diferencialmente en las dos

formas de vida estudiadas (pioneras y tolerantes). Sería de esperarse que la herbivoría

sea mayor en las especies pioneras, en tanto que las especies tolerantes se encuentren

mejor defendidas químicamente, presentando mayores concentraciones de fenoles

totales, y por lo tanto presenten menor daño foliar. Lo anterior en virtud de que la

disponibilidad de recursos en el habitat al cual se han adaptado ias especies pioneras es

alto, mientras que para las tolerantes es bajo. En cuanto a la incidencia de herbivoría y

concentración de defensas en las hojas de acuerdo a su edad, se podría esperar que las

hojas maduras de especies de afinidad boreal sufran mayor daño y estén mejor

defendidas que las jóvenes, mientras que en las especies de afinidad tropical se podría

esperar el patrón opuesto. La predicción apunta en el sentido de que las concentraciones

de fenoles sea mayor para las especies de lento crecimiento, y que las hojas jóvenes de

ambas historias de vida, resulten las mayormente defendidas (Bryant eí al. 1983, Coley

1983, Coley y Kursar 1996).

Con la finalidad de probar cómo ocurre la variación del mecanismo antiherbívoro

en un sistema tropical de montaña (con elementos florísticos tropicales y boreales), desde

la perspectiva de la concentración de fenoles foliares, el presente capítulo aborda la

correlación entre la herbivoría y el contenido fenólico total de seis de las especies

características más importantes del BMM. Para ello se analiza la diferencia ocurrida en los

dos hábitats representativos del sitio: el bosque maduro y su fase de regeneración natural.

Las seis especies utilizadas para el análisis agrupan en conjunto el 40% del valor

de importancia de la comunidad vegetal (ver Cap. IV) y en su mayoría 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 rápido crecimiento). El objetivo central fue intentar responder la
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interrogante: ¿cuál es la variación en fenoles totales en hojas de diferente edad en

hábitats contrastantes del BMM? y ¿cuál es su relación con la herbivoría?

5.2. METODOLOGÍA

5.2.1. Herbivoría. De los diez sitios de bosque maduro y diez claros de regeneración

natural utilizados para el censo de la vegetación (véase Cap. II) se eligieron al azar cinco

sitios para cada tipo de habitat. Dentro de cada uno de ellos, se localizó y ubicó al azar un

individuo de cada una de las siguientes especies: Qercus germana, Clethra prínglei,

Podocarpus reichei, Perymenium ovalifolium, Cernís canadensis var. mexicana y

Liquidambar styracifíua, seleccionadas con base a su valor de importancia ecológica (para

mayor detalle, véanse los Caps. II y IV). Para determinarla relación entre los compuestos

fenólicos y el consumo foliar de las especies seleccionadas, se cuantificó el efecto de la

herbivoría mediante tasas de consumo (% de área foliar consumida día"1). Este análisis se

realizó considerando a los hábitats y a las especies. Las tasas de consumo fueron

medidas durante la época lluviosa del año de 1996 (mayo-septiembre). Para analizar este

efecto, se consideraron cinco individuos ai azar de cada especie en cada tipo de habitat

(claros de regeneración y bosque maduro). En cada árbol se eligieron, también al azar, 20

hojas de reciente expansión foliar, y sin daño aparente (similar al trabajo de Filip et ai.

1995). Las hojas fueron marcadas con anillos de colores, asignando un color para cada

número de hoja. Se efectuaron tres evaluaciones de herbivoría, la primera se realizó al

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

(agosto) y, la tercera se realizó al finalizar las lluvias y antes de que ocurriera la

dehiscencia natural de las hojas (septiembre). La muestra quedó representada de la

siguiente manera: 20 hojas x seis especies x cinco individuos x dos hábitats {n = 1,200)

para cada una de las evaluaciones.

Para calcular la tasa de herbivoría (77-/) fue utilizada la siguiente fórmula:

TH= [AFDfxWQtAFDil

t

Donde, AFDi corresponde al área foliar dañada al inicio, AFDf es el área foliar

dañada al final y t es el número de días transcurridos entre el registro inicial y el final.

Para medir el área foliar consumida se utilizó una gradilla plástica cuadriculada

(cada cuadrícula fue de 5.0 x 5.0 mm, área = 0.25 cm2), considerándose el área foliar
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ocupada por el número de cuadros y las áreas foliares consumidas (en algunos casos es

necesario la restitución visual, utilizando una extrapolación de los márgenes foliares con

hojas del mismo tamaño y especie) de acuerdo con Coley (1983), Dirzo (1987), Emest

(1989), Famsworth y Blison (1991).

5.2.2. Fenoles totales. Algunos estudios revelan que la cuantificación fenólica es un

método efectivo para evaluare! nivel defensivo químico de la planta en respuesta al daño

de la herbivoría (Coley 1983, Zucker 1983, Gershenzon 1984, Coley y Aide 1991,

Waterman y Mole 1994). Para analizar el contenido de fenoles totales de las seis especies

se utilizó la técnica de cuantificación de fenoles con el reactivo de Folin-Cicolteau (Sigma-

2790) (Waterman y Mole 1989, 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 hábitats (bosque

maduro y claros de regeneración), por dos edades de hojas (jóvenes y maduras) y por

tres réplicas (seis especies x dos edades x dos hábitats x cinco réplicas; n = 120), a las

cuales se les realizó el análisis de la herbivoría. Las muestras fueron colectadas en la

época lluviosa (julio de 1996). Se utilizó 1g de peso fresco por cada muestra foliar. El

follaje en el campo fue deshidratado totalmente para evitar pérdida o degradación del

contenido fenólico (Waterman y Mole 1994). Para ello se utilizaron dos cámaras

desecadoras plásticas con sellado hermético. En el interior de cada cámara se colocaron

550 g de sílica gel, con el fin de obtener la máxima extracción de humedad. Los gases

presentes en cada cámara fueron extraídos mediante una bomba de vacío hidráulica por

periodos continuos de 12 horas, alimentada por un generador de corriente eléctrica.

Posterior a su secado, cada muestra fue molida en un mortero y después almacenada en

una bolsa de plástico. Se tomó 0.05 g de peso seco de cada muestra y se le agregaron 10

mi de etanol al 80%, centrifugando a 3000 rpm durante 10 min. Posteriormente, se tomó

el sobrenadante, agregándote 10 mi de etanol al 80% y repitiendo la centrifugación.

Después, se tomó del sobrenadante 1 mi, a éste se le agregaron 7 mi de agua destilada y

se agitó en vortex. Posterior a la agitación, a la muestra se le agregó 0.5 mi del reactivo

Folin-Cicolteau agitando nuevamente en vortex. Finalmente, la muestra se dejó reposar

por 3 mín, agregando 1 mi de Na2 CO3 (20%), agitando nuevamente en vortex. Esta

mezcla final se reposó por 1 h, para leer finalmente en un espectrofotómetro (M-230),

ultravioleta (UV) visible, calibrado a 750 nanómetros (1 nm = lO^m). La solución estándar

de referencia utilizada fue ácido tánico a 100 ppm para generar los puntos de la curva
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patrón. Las lecturas obtenidas fueron registradas en partes por millón (ppm), y los

resultados se expresan en mg /g de peso seco (Waterman y Mole 1994).

5.2.3. Análisis estadístico. Los resultados de la herbivoría (porcentajes) fueron

transformados en arcoseno para cumplir con los supuestos de normalidad y

homocedasticidad. Se efectuaron análisis de varianza (ANDEVA). Los resultados fueron

analizados utilizando un análisis de varianza (ANDEVA anidado), considerando la

anidación de la edad de las hojas sobre los individuos (árboles estudiados). A las hojas

analizadas químicamente junto con el análisis de la herbivoría, fueron correlacionadas

mediante una regresión lineal y con un análisis de varianza (ANDEVA) para evaluar las

diferencias en la concentración fenólica. Los resultados se presentan con los datos en su

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

5.3 RESULTADOS

5.3.1. Herbivoría. En términos generales, durante el inicio de la época lluviosa se

presentó el mayor nivel de consumo foliar (porcentaje de área foliar consumida día'1) 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 día'1). Estos resultados

indican que hubo 1.2 veces mayor herbivoría al inicio de la época lluviosa que al término

de la misma (Fig. 5.1).

5.3.1.1. Herbivoría por historia de vida. Las especies de crecimiento rápido (L

styraciflua, P. ovalifoliumy C. canadensis) mostraron mayor tasa de herbivoría al inicio de

la época lluviosa con 0.45 (± 0.0009% por día"1), que ai finalizar la misma con 0.39 (±

0.0008% por día'1). Estas especies de rápido crecimiento mostraron mayor herbivoria en

los claros de regeneración natural (0,46 ± 0.0008% por día"1), que cuando ocupaban los

sitios cerrados o maduros de la vegetación (0.38 ± 0.0008% por día'1). Esta diferencia fue

de 1.2 veces más para los claros de vegetación (Fig. 5.1).

Por otro lado, las especies de crecimiento lento (Q. germana, C. pringfei y P.

reichei) presentaron al inicio de la época lluviosa un consumo foliar equivalente a 0.22 (±

0.007% por día'1), Al finalizar la época lluviosa, se redujo a 0.17 (± 0.004% por día"1).

Estas especies también presentaron mayor herbivoría en los sitios de regeneración

natural (0.23 ± 0.00004% por día"1), que en el bosque cerrado y maduro (0.16 ± 0.00002%

por día"1). Esta diferencia fue de 1.4 veces más para el bosque en regeneración (Fig. 5.1).

Se detectó una importante variación entre hábitats y épocas del año. En un

ANDEVA anidado (anidando hojas sobre individuos de las especies estudiadas) se
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observó só!o diferencia significativa para tos individuos (Fsg.-ioecF 619.9; P< 0.0001), pero

no para las hojas analizadas (Tabla 5.1).

Tabla 5.1. Efectos estadísticos en un ANDEVA de tres vías para determinar el efecto de

especies, épocas y hábitats sobre la tasa de herbivoría en el BMM de Gómez Farías,

Tamps. n.s.= no significativo con P< 0.05

Efecto g.l. CAÍ

Especie (S)

Época (E)

Habitat (H)

S x E

E x H

E x H

S x E x H

Error

5 .-

1

1

5

5

1

5'

2,376

0.0614

0.0209

0.0375

0.0001

0.0006

0.0002

0.0003

0.0001

1,112

378.7

679.3

1.8

10.8

4.2

6.1

_

< 0.0001

< 0.0001

< 0.0001

n.s.

< 0.0001

0.0408

< 0.0001

_

La variación en el consumo foiiar entre especies fue estadísticamente significativa

al analizar mediante un análisis {ANDEVA) de tres vías, considerando a ias especies, las

épocas y ios hábitats como variables independientes, y las tasas de herbivoría (arcoseno)

como variable dependiente. Los resultados mostraron diferencias significativas entre las

especies, las épocas y entre los hábitats. Así como también para las siguientes

interacciones: especie * habitat, época * habitat y, especie * época * habitat. Sin

embargo, no hubo significancia estadística en la interacción especie x época (Tabla 5.1).

5.3.2. Fenoles totales

5.3.2.1. Análisis contrastando historia de vida y edad de las hojas del conjunto de

especies. En promedio general, la concentración fenólica de las seis especies fue de

103.28 (± 47.2 mg/g peso seco D.E.) para la época de medición (lluviosa) del presente

estudio. La cuantificación fenólica entre el follaje considerando historias de vida, distinta

edad y hábitats aportó diferencias tangibles, que no en todos los casos fueron

significativas. En global, las especies tolerantes tuvieron 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 (% área foliar consumida día*1) en las seis especies

estudiadas dentro del BMM de Gómez Farías, Tamaulipas. Los resultados se presentan

en promedio (± D.E.)-

Los hábitats presentaron diferencia con respecto a la concentración fenólica de las

especies. Las muestras provenientes del bosque maduro presentaron ligeramente más

concentración para todas las especies (1.1 veces más). La edad de las hojas también

mostró una variación marginal (aunque no estadísticamente significativa), pues la

concentración de fenoles fue mayor en las hojas jóvenes (107.2 ± 47.6 mg/g peso seco),

que en las hojas maduras (99.36 ± 46.8 mg/g peso seco), esta diferencia fue apenas de

1.07 veces. Al efectuar un ANDEVA anidado, anidando la edad de las hojas en árboles,

se advirtió sólo diferencia estadística entre los árboles pertenecientes a las seis especies

(F5.io8= 84.03; P < 0.0001), más no entre las edades de las hojas (Fi,ios= 1.042; P =

0.402).

La variación entre la concentración fenólica y el habitat, la edad y la historia de

vida fue evaluada mediante un análisis de varianza (ANDEVA) de tres vías. Se encontró

un efecto de la historia de vida (F1?112= 117.69; P< 0.0001), pero no del habitat (Fu 12=

2.75; P= 0.09), ni de la edad foliar (F1|112= 1.62; P= 0.205). Tampoco se encontró efecto

de habitat x edad (F1in2= 0.111; P= 0.91), habitat x historia de vida (F1i112= 2.17; P=0.14),

edad x historia de vida (F1i112= 0.346; P= 0.557), ni en la interacción habitat x edad x
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historia de vida (̂ 1,112= 0.069; P- 0.792) (Tabla 5.2). Al realizar las comparaciones entre

grupos (Tukey) las dos especies pioneras (P. ocvaiifolium y C. canadensis) tuvieron todas

las interacciones con alta significancia estadística (P< 0.0001), excepto para la pionera L

styraciflua en ambos hábitats (abierto y cerrado), en ambas edades de la hojas (jóvenes y

maduras) quien no tuvo significancia (P> 0.05) con las siguientes especies, hábitats y

edades de la hoja: P. reichei, C. pringlei, Q. germana y C. canadensis en ambos hábitats y

ambas edades de la hojas. Adicionalmente, Q. germana, C. pringlei y P. reichei no

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

Tabla 5.2. Concentración de fenoles totales (mg/g de peso seco) en las seis especies

estudiadas del BMM de Gómez Farías, Tamps., considerando historia de vida, habitat y

edad. Los resultados se presentan en promedio (± D.E.).

Historia

de vida

Pioneras

Tolerantes

Agrupado

Edad

Jóvenes

Maduras

Jóvenes

Maduras

Media y D.E.

Claros de

regeneración

63.8 ±41.8

53.1 ±36.2

138.9 ±28.5

132.3 ±21.5

97.0 ± 50.5

Bosque

maduro

84.4 ± 43.2

71.7 ±35.8

137.8 ±27.7

135.8 ±26.4

107.4 ±44.7

Agrupado

(D.E.)

76.2 ± 43.2

64.3 ± 36.5

138.2 ±27.5

134.4 ±24.2

103.3 ± 47.2

La concentración fenólica por especies fue contrastante. El ámbito en la

concentración de las especies, independientemente de su habitat y edad fue 132.1 mg/g

de peso seco (rango de 157.47 a 25.37), representada por las especies P. paicheiy P.

ovalifolium, respectivamente.

Todas las especies fueron agrupadas utilizando un criterio de tres categorías de

acuerdo a su concentración fenólica: concentración baja (< 30 mg/g de peso seco),

concentración mediana (de 31 a 130 mg/g de peso seco) y, concentración alta (> 130

mg/g de peso seco). En general, se advierte una sola especie con concentración baja (P.
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ovaüfolium), tres especies con concentración mediana (L styraciflua, C. canadensis y C.

prínglei), y dos especies con concentración alta (Q. germana y P. reichef) (Fig. 5.2).
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Figura 5.2. Concentración de fenoles totales (mg/g de peso seco) en relación con la edad

de la hoja en las seis especies del BMM, Gómez Farías, Tamaulipas. Los resultados se

presentan en promedio (± D.E.).

5.3.2.2. Análisis contrastando historia de vida y edad de las hojas contando a las

especies como factor. Los resultados del análisis de varianza (ANDEVA de tres vías)

presentaron diferencias entre las especies (F5,96= 103.57; P< 0.0001), entre los habitáis

(F1i96= 7.78; P= 0.006), y entre la edad de la hoja (Fi,96= 4.57; P= 0.034). En tanto que las

interacciones entre parámetros, sólo mostraron variaciones significativas en especie *

habitat (F5,96= 5.92; P= 0.00008), pero no entre especie * edad (F5,96= 0.615; P= 0.688), ni

entre habitat x edad (Fi,9e= 0.031; P= 0.859), tampoco hubo significancia estadística en la

conjugación especie x habitat * edad (Fsi96= 0.120; P= 0,987).

Para distinguir el efecto de la historia de vida, los hábitats y las edades respecto a

la concentración fenólica, se realizó un análisis de varianza (ANDEVA) adicional para

cada historia de vida, considerando a las especies, los hábitats y las edades como

variables independientes, y la concentración fenólica como la variable dependiente. El

análisis para las especies pioneras refirió diferencia estadística significativa para las

especies (F2,48= 227.58; P< 0.0001), para los hábitats (Fi,48= 37.59; P< 0.0001), para las

edades (F1i4a= 13.25; P- 0.0007) y para la interacción especie x habitat (F2,48= 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 análisis para las especies tolerantes sólo

mostró diferencia estadística entre las especies (̂ 2,48= 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 variación en la concentración fenólica. Sólo la especie L

styraciflua presentó mayor concentración en el bosque mesófiío maduro (2.4 veces más).

Incluso, Q. germana presentó marginalmente mayor concentración en los sitios de

regeneración (Tabla 5.3).

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

hábitats del bosque mesófiío de montaña, Gómez Farías, Tamps.

Especie Claros Bosque maduro

Pioneras

Perymenium ovalifolium 26.7 ± 10.86 27.6 ± 5.8

Cercis canadensis var. mexicana 109.6 ± 10.5 112.06 ± 13.9

Liquidambar styraciflua 39.02 ± 10.3 94.5 ±21.3

Tolerantes

Clethm prínglei 121.1 ± 17.2 125.2 ± 19.09

Quercus germana 136,4 ± 20.9 133.7 ± 18.7

Podocarpus reichei 149.2 ± 29.2 151.4 ± 34.24

En el análisis de regresión (concentración fenólica contra herbivoría) el ANDEVA

de la regresión mostró significancia estadística (FI ,HB- 110.44; P< 0.0001). La regresión

acusó una tendencia negativa y significativa (r = - 0.695), quedando explicado por el 50%

de la varianza en la herbivoría es atribuible a [a concentración de fenoles totales en las

especies analizadas (Fig. 5.3).

Adicionalmente, los resultados de dos regresiones (historia de vida contra

concentración fenólica) mostraron significancia para las especies de crecimiento rápido

(FI,5B= 7.74; P= 0.007). La regresión mostró una tendencia negativa (/= -0.343),

explicando sólo en un 12% que la varianza en la herbivoría es atribuible a la

concentración 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

regresión (2.5 veces más). El ANDEVA de la regresión fue significativo (F1i53= 160.0; P<
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0.0001), y la regresión presentó tendencia negativa y significativa (r=- 0.8576), quedando

explicado por más del 70% la varianza en la herbivoría por la concentración fenólica de

las especies tolerantes. En estas especies de lento crecimiento, aunque la regresión se

ajustó a una exponencial negativa, aparentemente la curva se asintotiza a partir de la

concentración de 160 mg/g de fenoles, a partir de la cual la ya no ocurre un descenso

significativo en la tasa de herbivoría (Fig 5.4b).
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Herbivoría (y) = 28.500 - 0.1570 * Fenoles totales
Correlación: r = -0.6953

0 20 40 60 80 100 120 140 160 180 200 220

Fenoles totales (mg/g de peso seco)

Figura 5.3. Correlación entre la concentración fenólica (mg/g de peso seco) y la herbivoría

(% de área foliar consumida) de las seis especies estudiadas del BMM (n = 120 hojas).

Finalmente, para indicar más claramente el efecto de ios fenoles sobre la

herbivoría de cada especie analizada, se realizaron regresiones independientes para cada

una. Los resultados muestran la mayor significancia estadística y el mayor coeficiente de

regresión (/) para las especies de crecimiento lento (tolerantes), en una proporción que

mantuvo un rango desde 1.6 hasta 6.1 veces más.
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Figura 5.4. Correlación entre la herbivoría y la concentración fenólica en especies

pioneras (a) y tolerantes (b) del bosque mesófilo, Gómez Farías, Tamps.

134



Tabla 5.4. Coeficientes de correlación y significancia estadística de contenido fenólico y la

herbivoría en las seis especies estudiadas del Bosque Mesófílo, Gómez Facías,

Tamaulipas.

Especie

Perymenium ovalifolium

Cercis canadensis

var. mexicana

Liquidambar stymciftua

Clethra príngiei

Quercus germana

Podocarpus reichei

Error

9.1.

1

1

1

1

1

1

18

F

10.06

6.80

0.406

105.8

318.7

105.5

-

P

0.005

0.017

0.53

0.0001

0.0001

0.0001

-

r

-0.59

-0.52

-0.15

-0.92

-0.97

-0.92

-

?

0.36

0.27

0.02 (n. s.)

0.85

0.94

0.85

• -

5.4. DISCUSIÓN

La mayoría de las variables estudiadas sitúan al BMM como intermedio entre los bosques

tropicales y los templados en términos de herbivoría y concentración total de compuestos

fenólicos. Las especies estudiadas representan en conjunto el 40% del valor de

importancia florístico del BMM El Cielo, y no obstante que la mayoría (cinco) son de

afinidad boreal, sólo 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 más que el promedio obtenido en los

bosques templados latifoliados, y 1.3 veces menos que el promedio cuantificado para los

bosques tropicales. Se sabe que las tasas de herbivoría 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 producción anual de follaje es consumido por

los insectos herbívoros. Por otra parte, las tasas de herbivoría de las especies tolerantes

en los bosques tropicales húmedos ocurre en una dimensión del 11% anual, esto

representa una cantidad 50% más alta que para los bosques templados (Coley y Kursar

2001).

Comparativamente, mis resultados resultan similares a los obtenidos para las

especies pioneras: Robinia pseudoacacia (Fabaceae) y Liríodendron tulipifera

(Magnoliaceae) en los bosques templados Apalaches (EEUU), donde el nivel de consumo
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foliar de estas especies oscila entre el 5-9%. Sin embargo, son menores que los exhibidos

por la especie tolerante Acer rubrum (Aceraceae), cuyo daño foliar se estimó en 11%. En

cambio dentro del mismo estudio, otra especie tolerante Comus florida (Cornaceae),

registró el nivel más bajo (1-5%) (Shure y WÍISOR 1993).

El consumo foliar promedio (tasa diaria de herbivoría), 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 que la reportada para 46 especies tropicales de Barro Colorado Panamá (Coley

1983). Para esas especies, la autora encontró un consumo promedio de 0,52% por día'1

durante la época lluviosa. En este estudio, las especies pioneras de rápido crecimiento

iniciaron con un consumo de 0.45% por día, finalizando con 0.39%. En tanto que las

especies tolerantes iniciaron con 0.22% y terminaron con 0.17% de consumo diario. Para

las dos historias de vida (pioneras y tolerantes) el consumo foliar decreció en 1.1 veces y

1.3 veces respectivamente, al finalizarla época lluviosa.

Estos datos apoyan y refuerzan el planteamiento de la teoría de la disponibilidad

de los recursos (Coley et a!. 1985), en el sentido de que las especies de rápido

crecimiento, que crecen en sitios ricos en recursos soportan las tasas más altas de

herbivoría. Igualmente mis-resultados, resultan concordantes con el modelo del balance

C/N (Bryant et al. 1983) y el de la competencia de proteínas (Jones y Hartley 1999), pues

en general, las mismas especies mostraron menor daño por herbívoros cuando crecían en

un ambiente de bosque maduro que en un sitio abierto. Además, las mismas especies

mostraron la tendencia de tener más fenoles totales cuando crecían en sitios cerrados. En

términos generales, las especies cuentan con mayor disponibilidad lumínica y nutrimental

en aquellos sitios abiertos que en sitios cerrados. Todo esto sugiere que los cambios en

el daño del follaje observados están relacionados con la disponibilidad de los recursos de

los habitáis y el balance de los nutrientes dentro de cada uno de ellos.

El patrón de concentración de fenoles totales en las especies del BMM de El Cielo

(de acuerdo a la edad de la hoja), también resultó intermedio entre los patrones descritos

para especies de bosques templados y tropicales. Aunque la concentración fenólica

promedio para las hojas jóvenes en las especies pioneras fue 20% mayor que para las hojas

maduras, y 3% mayor para las hojas jóvenes para las especies tolerantes, no se encontró

diferencia estadística significativa entre edades. Esto contrasta con un análisis similar

realizado en 46 especies tropicales en Panamá (Coley 1983), donde hubo una diferencia

significativa de 1.5 veces mayor concentración en hojas jóvenes para especies pioneras y de
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1.7 veces más para hojas jóvenes de especies tolerantes. El patrón que ocurre para las

especies templadas es inverso al de las especies de árboles tropicales. Se ha documentado

que la concentración de fenoles totales o de taninos se incrementa conforme avanza la

maduración de las hojas (Feeny 1976). En -los árboles templados, la mayoría del daño

sucede cuando las hojas están maduras (73%), y las hojas maduras generalmente están

mejor defendidas químicamente que las hojas jóvenes (Coley y Aide 1991). Las hojas

jóvenes de las especies templadas contienen sólo la mitad de la concentración de taninos de

los que tienen las maduras. Sin embargo, para las especies tolerantes a la sombra de los

bosques tropicales húmedos, las hojas jóvenes sufren el 70% del daño que recibirán en toda

su vida, e invierten más en defensas químicas que las hojas maduras (Coley y Kursar 1996).

Estas diferencias, junto con las encontradas en la incidencia de daño en hojas jóvenes y

maduras, se podrían interpretar como una inversión defensiva diferencial de acuerdo a la

teoría de la defensa óptima Rhoades (1979), donde el nivel óptimo de defensa es el que

maximizaría la relación beneficio/costo. En los ambientes tropicales, las hojas jóvenes serían

más valiosas, o tendrían más riesgo de ataque, que aquellas en los ambientes templados.

Esto sugeriría que en el BMM las hojas jóvenes y maduras tienen un valor similar para las

plantas o que la relación beneficio/costo se iguala para hojas de ambas edades.

5.4.1. Tasa de herbivoría en habitáis contrastantes. Otro componente del presente

estudio, fue el análisis de la herbivoría por tipo de habitat, y sus especies adaptadas. El

promedio de consumo de follaje obtenido en los claros de regeneración natural resultó 1.3

veces superior que el de sitios cerrados del bosque maduro con 0.27% de consumo diario

(P<0,001). La evidencia encontrada apunta, a que el mayor consumo foliar ocurrió en las

especies de rápido 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 herbivoría, esto sugiere un efecto causal y está de acuerdo con los

preceptos en que se basa la teoría de disponibilidad de recursos propuesta por Coley et

ai. (1985). Mis resultados son coincidentes con otro estudio en el que se analizaron cuatro

especies boreales, dos pioneras: Robinia pseudoacacia, Liriodendron tulipifera, y dos

tolerantes a la sombra: Acerrubrumy Comus florida (Shure y Wilson 1993). Los autores

advirtieron mayor herbivoría para las especies de rápido crecimiento (R. pseudoacacia y

L tuiipifera) utilizando cinco diferentes tamaños de claros. La proporción de mayor daño

ocurrió principalmente en los tamaños de claro pequeños (0.016 a 0.08 ha), y R.

pseudoacacia fue la que mayor herbivoría exhibió con la proporción del tamaño de claros
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(P< 0.01). Los tamaños de claro utilizados en el presente capítulo se aproximaron a 0.1

de ha. Esto brindó la oportunidad de que recursos como la luz y el agua estuvieran

presentes, permitiendo crear ambientes ricos en recursos (véase el Cap. II para

resultados del análisis lumínico).

Adicionalmente, el patrón de herbivoría detectado en árboles con historia de vida

diferente que crecían en claros y bosque cerrado, es concordante con la hipótesis de la

disponibilidad de recursos proximal de Bryant era/. (1983). En ella, los autores señalan que

las plantas de rápido crecimiento pueden aumentar su inversión en defensa, según la

disponibilidad de recursos proximal. En tanto que las especies de crecimiento lento se

encuentran limitadas en cuanto a esta capacidad. Así, las plantas con crecimiento rápido

invierten menos en defensas, tienen mayor potencial de crecimiento de regeneración

después de defoliaciones, habitan en hábitats ricos en recursos, y contienen hojas de vida

corta.

5.4.2. Concentración fenólica. A excepción de las otras variables estudiadas, la

concentración 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 método de cuantificación de fenoles totales) para 46

especies tropicales (151.1 mg/g de peso seco) (Coley 1983). A! comparar de manera

porcentual los resultados, El Cielo advierte una concentración de 10.3% de peso seco,

cantidad superior de 1 a 2.6 veces más 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

Liríodendron tulipifera) 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 concentración fenólica 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. Concentración por historia de vida. La mayor concentración de fenoles (>

50%) se registró 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 más recursos destinan en defensa y poseen mayor

concentración de metabolitos secundarios.

Tabla 5.5. Concentración fenólica considerando: porcentaje (%) de peso seco, diferentes

números de especies y sitios tropicales del mundo, comparados con el BMM El Cielo

(Modificada de Waterman y McKey 1989).

Sitio Núme

Barro Colorado (Panamá)

Douala-Edea (Cameroon)

Kakachi (India del Sur)

Kibale (África)

Kuala Lompat (Sureste de Asia)

Santa Rosa (Costa Rica)

Sepilok (Sureste de Asia)

Visoke (África)

Zanzíbar (Sureste de Asia)

El Cielo (México)

5.4.2.2. Concentración por habitat. En la concentración fenólica por habitat para

las especies pioneras, también ocurrió una variación, la cual fue mayor para el bosque

maduro. Dicha variación resultó significativa observando sólo 1.3 veces mayor

concentración en este habitat, esto es 10% más para el bosque maduro, respecto a los

claros de vegetación. Sin embargo, para las especies tolerantes no se observó variación

significativa. Esta evidencia apunta a que en las especies tolerantes no se modifica la

concentración de fenoles de acuerdo al habitat. Esto es contrario a lo que determinado

por Shure y Wilson (1993), en cuanto a que la concentración fenólica se incrementa con el

tamaño del claro para las especies tolerantes templadas, más que para las pioneras (en

un gradiente proporcional de menor a mayor, con respecto al tamaño del claro y la

concentración fenólica).

Lo anterior resulta interesante desde la perspectiva de las hipótesis de la defensa

de las plantas, ya que muestra que el modelo de Coley et al. (1985), de Bryant et al.

(1983) junto con el de Jones y Hartley (1999) no cubren a todo tipo de plantas, y que más
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bien son complementarios. Por ejemplo, el modelo de Bryant et a!. (1983) predeciría lo

que en este estudio sucedió para las especies pioneras, pero no así con las tolerantes.

Con el modelo de Coley eí a/. (1985), únicamente se esperaría que las diferencias

hubiesen sido encontradas entre historias de vida diferentes, pero no necesariamente

entre individuos de la misma especie que crecen en hábitats contrastantes.

El hecho de encontrar mayor concentración fenólica en el bosque maduro,

probablemente se relaciona con los menores niveles de herbivoría expresados en este

tipo de habitat, y principalmente con las especies adaptadas a él (especies tolerantes). La

plasticidad manifiesta por las especies vegetales ocurre marcadamente en la variación,

incluso, dentro de una misma forma de vida {e.g. especies de rápido crecimiento

expuestas a dos hábitats de mayor o menor disponibilidad lumínica). Esto último, es

próximo a lo que registrado por Coley y Aide (1991) para algunas especies características

de los claros de regeneración. Coincidentemente, estos hallazgos son compatibles con la

teoría del balance Carbono / Nutrientes (Bryant et al. 1983), y refuerzan sus argumentos

en buena medida.

Las hojas de las especies de rápido crecimiento estudiadas resultaron mayormente

atacadas y esto se reflejó en una inversión menor de defensa química (fenoles totales). En

tanto que las hojas de las especies con crecimiento lento el daño fue menor, pero la

inversión resultó casi dos veces más 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 última advierte que las

diferencias pudieron ser debidas a la asignación de recursos a defensas basadas en

carbono depende del balance C/N (Bryant eí a/. 1983).

De igual manera, los datos obtenidos resultan similares a los resultados

encontrados por Langenheim (2001), donde la autora postuló que el abundante Carbono

proveniente de la fotosíntesis, acompañado por la baja utilización de éste en árboles de

crecimiento lento, en bosques maduros de suelo pobre en nutrientes, permitiría que

hubiera Carbono disponible para la síntesis de resina (como una estrategia defensiva

antiherbívoro) en algunas coniferas (Araucariaceae y Pinaceae), y también en algunas

familias de angiospermas (Leguminoseae, Burseraceae y Dipterocarpaceae).

El coeficiente de regresión entre la concentración fenólica y la herbivoría (r= -0.69)

es mucho mayor al obtenido por Coley (1983) para las 42 especies tropicales. En ese

estudio, la autora menciona un coeficiente de r = 0.040 para hojas jóvenes, y r = - 0.099

para hojas maduras. Esta diferencia tan grande en los coeficientes de correlación podría
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deberse, entre otras cosas, a la mayor diversidad y abundancia existente de metabolitos

secundarios en los trópicos húmedos (Coley y Aide 1991). Por ejemplo, la distribución y

actividad de alcaloides es más común y presentan mayor toxicidad en los trópicos que en

los bosques templados (Levin y York 1978). Para los bosques 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 la concentración de

resinas en base a compuestos terpenoides. La mayor concentración de resinas ocurre en

las especies tropicales. Un ejemplo ilustrativo es el desarrollado por Langenheim eí al.

(1981) y Langenheim (2001), La autora encontró mayores cantidades de resina en las

especies tropicales Hymenaea y Copaifera que en un ejemplo modelo de Pinus

ponderosa. Incluso, la autora señala que la mayoría de los taxa que producen copiosa

resina en la actualidad o que la produjeron, viven o vivieron más comúnmente bajo

condiciones del trópico o subtrópico húmedos (Langenheim 1966, 1969, 1975, 1990,

1995). Así, las especies tropicales dependerían de una mayor diversidad de metabolitos

secundarios para su defensa, y los compuestos fenólicos sólo serían un componente más

de sus sistema defensivo. En contraste con lo anterior, las especies que estudié en el

BMM El Cielo, tendrían un menor repertorio de metabolitos secundarios. Además, dado

que el número de especies estudiadas es pequeño, el factor filogenético pudo haber

tenido más importancia pues en las fagáceas, por ejemplo, es bien conocido que el grupo

más importante de metabolitos secundarios es el de compuestos fenólicos (Schultz y

Baldwin 1982).

Por otra parte, los compuestos fenólicos medidos con el ensayo de Folin-Denis, no

muestran tendencias latitudinales obvias. Sin embargo, se sabe que la fertilización y las

condiciones de sombra reducen la concentración de metabolitos con base Carbono {Le.

fenoles y terpenos) (Bryant eí al. 1987). Esto ha sido documentado en la reducción de

concentración de fenoles y taninos (por efectos de sombreado y fertilización) para los

sabinos {Salix spp.) (Waring eí al. 1985, Larsson et al. 1986, Bryant y Chapín 1986). La

fertilización nitrogenada reduce la concentración de terpenos en la especie Heterotheca

subaxillarís (Mihaliak y Lincoln 1985). Así como también, el efecto de sombra reduce la

concentración de taninos en las especies Bartería fistulosa (Waterman eí al. 1984) y

Vaccínium spp. (Hanley etal. 1987).

Los resultados de la correlación entre fenoles totales y herbivoría muestran mayor

coeficiente (i) para las especies de crecimiento lento (tolerantes) que para las de
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crecimiento rápido (pioneras), en una proporción que va desde 1.6 hasta 6.1 veces más

(Tabla 5.4). En el primer caso, la regresión explica el 12% de la variación mientras que en

el segundo, el 70% de la variación en herbivoría se explica por los fenoles. Esto sugiere

fuertemente, que las especies tolerantes estudiadas destinan mayor cantidad de recursos

en la defensa como fenoles totales, y que esta inversión resulta efectiva reduciendo el

daño por herbivoría. El hecho de que Liquidambar styraciflua no haya presentado una

correlación significativa entre fenoles totales y herbivoría (Tabla 5.4) puede deberse, entre

otras cosas, a que posee altas concentraciones de terpenos (Sánchez-Ramos eí a/.

1999), compuestos que tienen actividad antiherbívora (Langenhein 1994).

La línea de regresión obtenida considerando únicamente a las especies tolerantes

muestra que hay una reducción lineal de la herbivoría concomitante con el aumento en

fenoles totales hasta que se alcanza una concentración de 160 mg/g de fenoles, a partir de

la cual la curva se asintotiza y ya no hay un descenso significativo en !a tasa de herbivoría.

Este comportamiento de la curva hasta los 160 mg/g de fenoles concuerda con las

predicciones de la teoría de la apariencia (Fenny 1976, Rhoades y Cates 1976) donde se

espera que las defensas cuantitativas sean más efectivas a medida que su concentración

aumente. Sin embargo, este modelo no funciona con concentraciones mayores donde, a

pesar del aumento, la herbivoría no disminuyó. De acuerdo al modelo de la apariencia y al de

la defensa óptima (Rhoades 1979) debería haber selección en contra de la producción

excesiva de fenoles en estas especies, pues las defensas se consideran costosas. Así, esta

condición donde se producen fenoles en exceso, debería ser transitoria a menos de que el

costo de los fenoles fuera menor (Bryant eí al. 1983) o que los fenoles estuvieran

funcionando de otra manera para la planta (Seigler 1977).

En términos generales, los patrones de herbivoría y de defensa obtenidos generan

un escenario promisorio para el descubrimiento de nuevos hallazgos en la interacción'

planta-herbívoro. El hecho de encontrar diferencias en la respuesta de las plantas a las

hipótesis planteadas provee de amplias expectativas en el conocimiento ecológico de

estas especies. La diferencia tácita encontrada en la herbivoría entre la historia de vida de

las plantas y la inversión en metabolitos secundarios, refuerza lo que al parecer es una

tendencia generalizada de las plantas pioneras versus plantas tolerantes y plasmado en la

teoriía de disponibilidad de los recursos (Coley eí al. 1985). La discrepancia en la

herbivoría dé los sitios (hábitats) analizados y el de las plantas adaptadas a las

condiciones de vida de éstos, apoyan por otro lado la teoría del balance

Carbono/Nutrientes (Bryant eí a!. 1983, Tuomi eí al. 1984), ya que las concentraciones de

142



metabolitos secundarios basados en Carbono (e.g. terpenos y fenoles) se encuentran

positivamente correlacionados con la relación C/N dentro de la planta. El hecho de contrastar

hábitats, brindó la oportunidad de contar con sitios de alta y baja disponibilidad de nutrientes.

Es la razón por la cual, los sitios con deficiencia en nutrientes limitan más el crecimiento que

la fotosíntesis. 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

deberán de considerarse aunados a otros (analizados en los Caps. III y IV de esta tesis),

tales como la dureza y la pubescencia foliar, así como el contenido nutricional (e.g. agua). El

conjunto de factores analizados en el presente estudio, ofrece una punta de arranque para el

entendimiento de este valioso ecosistema.

Estudios fitoquímicos detallados posteriores, que permitan observarla variación de

grupos de compuestos secundarios bien definidos y cuantificados, así como el estudio de

su relación con el consumo foliar (herbivoría) considerando otras especies con historias

de vida distinta, hábitats diferenciables y edades contrastantes de la planta, pueden

arrojar resultados que refuercen, aún más, 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 ecológico y distinta historia de vida: tres pioneras {Perymenium ovaiifolium, Cerc/'s
canadensis var. mexicana y Liquidambarstyracifiua) y tres tolerantes [Clethra pringíeí, Quercus germana
y Podocarpus reichei) del bosque mesófilo de la Reserva de la Biosfera El Cielo de .Gómez Farías,
Tamaulipas. Se llevó a cabo una cuantificación de la herbivoría (% de área foliar) para cada especie
vegetal efectuada por larvas de lepidópteros en fundón 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 relación generalismo: especificidad para cada lepidóptero,
se realizaron pruebas de selectividad manteniendo larvas de cada especie en cautiverio, ofreciéndoles
diferentes hospederos y evaluando su consumo foliar. Los resultados muestran ocho diferentes especies
de Lepidoptera asociados a las seis especies vegetales. Colectivamente estos lepidópteros consumieron
7% del área foliar disponible de sus hospederos .̂ Las especies de plantas pioneras mostraron ca. 3
veces más herbivoría por lepidópteros que las especies tolerantes. En general, los lepidópteros
mostraron una tendencia hacia la especialización, principalmente los asociados a las especies tolerantes.
Palabras Clave: bosque mesófilo, especies pioneras, especies tolerantes, herbivorfa, Lepidoptera,
Reserva de la Biosfera El Cielo.

ABSTRACT

We investigated the species of Lepidoptera associated with the six most ¡mportant plants, three
gap-colonízing species {Perymenium ovaüfoiium, Cercis canadensis var. mexicana and Liquidambar
styraciflua) and three shade-tolerant species {Clethra pringlei, Quercus germana and Podocarpus reichei)
in the Biosphere Reserve El Cielo at Gómez Farías, Tamaulipas cloud forest. The levéis of herbivory (%
leaf área 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 área within the six plant species. For
pioneer species the % of leaf área grazed was ca. 3 times greater than for shade-tolerant species
leaves, The ínsects associated with shade-toterant species were more specialist than the insects
associated with pioneer species.
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Key Words: Biosphere Reserve El Cielo, cloud forest, pioneer species, tolerant species, herbivory,
Lepídoptera.

INTRODUCCIÓN

Una de las interacciones bióticas de mayor impacto en las comunidades
naturales es la herbivoría (Crawley, 1983; Dirzo 1984). Se estima que
aproximadamente el 10% de la productividad primaria terrestre se mueve en
dirección de los herbívoros (Coley et al. 1985). Estos también pueden influir
significativamente en la riqueza de especies de plantas, la abundancia relativa de
éstas, 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
los herbívoros tienen un impacto significativo, afectando incluso la demografía,
distribución y abundancia de las plantas (Louda, 1982; Dirzo, 1984), En el nivel
del individuo, es reconocido que los herbívoros pueden afectar negativamente uno
0 más componentes de la adecuación de las plantas (e.g. crecimiento,
sobrevivencia, reproducción), y han sido considerados como importantes agentes
selectivos en la evolución 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 además que la herbivoría afecta a su vez
a otros componentes biótícos que.interactúan con las plantas, por ejemplo las
micorrizas (Gehring y Linhart, 1993), particularmente en sistemas de condiciones
abióticas tensionantes como los sistemas áridos y semiáridos (Gehring y Linhart,
1 993; Whitham y Mopper, 19.85). Lo anterior, hace evidente que la gran mayoría
del conocimiento disponible se ha obtenido a partir de estudios en zonas
templadas, tropicales, áridas y semiáridas. En contraste, prácticamente no hay
información al respecto de los bosques mesófilos tropicales y subtropicales, a
pesar de su gran importancia florística {Rzedowski, 1986; Dirzo, 1994) y como
sistema que aporta servicios ecológicos de gran importancia, tales como el
aprovisionamiento de agua y control de ciclos hidrológicos {Dirzo, 1994).
Recientemente se ha concluido un estudio sobre los patrones de herbivoría para
el bosque mesófilo de montaña El Cielo, Tamaulipas (Sánchez-Ramos, 1998). Un
aspecto relevante en dicho estudio fue el análisis de la detección de los principales
herbívoros presentes en el bosque mesófilo.

Se considera que los insectos son los principales herbívoros en una gran variedad
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
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ejemplo, constituyen hasta 90% de los defoliadores del complejo genérico
Quercus (Marquis y Whelan, 1994; Wold y Marquis, 1997)f y en selvas tropicales
húmedas de México son uno de los tres principales consumidores de follaje (de la
Cruz y Dirzo, 1 987), junto con algunos coleópteros y las hormigas arrieras ÍAttini).
Nuestros estudios en el bosque mesófilo de Gómez Farías, confirman que los
insectos, y dentro de éstos los lepidópteros, son uno de los grupos principales de
herbívoros del follaje. Con el fin de caracterizar el papel que juegan los Lepidoptera
del bosque mesófilo de Gómez Farías, en el presente estudio abordamos las
siguientes preguntas:

¿Cuáles son los principales folívoros lepidópteros dentro de un grupo de especies
vegetales representativas de esta comunidad?

¿cómo es la relación generalismo: especificidad dentro de este grupo de
herbívoros?

¿cuál es la magnitud de consumo foliar por herbívoros lepidópteros presentes en
las seis especies representativas con historia de vida contrastante del bosque
mesófilo de Gómez Farías?

MATERIAL Y MÉTODOS

Sitio de estudio
El sitio estudiado corresponde a un bosque mesófilo de montaña situado en la

región de Gómez Farías, Tamaulipas, al noreste de la República Mexicana
(23o06'13" N y 99°25'43" W), con altitud de 1130 msnm, temperatura promedio
anua! de 14°C y una precipitación pluvial promedio anual entre 2,000 y 2,500 mm
(Puig y Bracho, 1987). El bosque mesófilo en esta región tiene una superficie de
200 km2 (Puig y Bracho, 1987) y actualmente está protegido por un decreto de
Reserva de la Biosfera-UNESCO denominada El Cielo. Este tipo de vegetación se
representa por elementos arbóreos como Acer skutchii, Cercis canadensis var.
mexicana, Clethra prínglei, Liquidambar styraciflua, Magnolia tamaulipana,
Podocarpus reichei, Quercus germana y Quercus sartorü (Puig, 1993). En este
ecosistema de montaña es posible reconocer dos tipos de hábitats en su estado
natural: el bosque maduro y las fases de regeneración natural (claros) por el efecto
de la caída de árboles sobremaduros (Arriaga, 1987; Sánchez-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 selección de éstas
se basó en su alto valor de importancia (VI = Densidad relativa + Frecuencia
relativa + Dominancia relativa; ver Sánchez-Ramos, 1998) y representatividad
ecológica en los hábitats característicos de este ecosistema. Las especies
elegidas, sus historias de vida, habitat y valor de importancia se presentan en el
Cuadro 1.

Mediante un análisis florístico-estructural basado en el estudio de 20 sitios
elegidos aleatoriamente, se calculó el valor de importancia (VI) y se eligieron las
seis especies vegetales en el bosque mesófilo de Gómez Farfas [Sánchez-Ramos,
1998). Colectivamente, estas 6 especies agrupan el 33% del total registrado en
el estudio florístico. 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 mesófilo El
Cielo. Sobre estas especies se registró periódicamente la presencia de herbívoros.
Además, se registró el tipo de daño en un grupo aleatorio de hojas marcadas de
las seis especies de plantas.

Cuadro 1
Especies seleccionadas para estudio de los lepidópteros herbívoros en el bosque mesófilo,
Gómez Farías, Tamaulipas.

Especies

Quercus germana Cham et Schletcht.
(Fagaceae)

Clethra prínglei S. Wats
(Clethraccea)

Podocarpus reichei Buchlz et Gray
(Podocarpaceae)

Liquidambar styracif/ua L.
(Hammamelidaceae)

Cercís canadiensis var. mexicana L.
(Fabaceae)

Perymenium ovalifoüum (A. Gray) B. Turner
(Asteraceae)

Habitat

BM*

BM

BM

Claros,

Claros

Claros

Historia
de vida

Tolerante

Tolerante

Tolerante

Pionera

Pionera

Pionera

Valor de
importancia

(VI)
27.0

17.1

9.2

20.6

10.7

14.11

BM = Bosque mesófilo maduro
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El método
Para evaluar el daño por lepidópteros, en primera instancia se identificó a cada

larva hasta especie. Se consideró toda la diversidad de larvas de lepidópteros
encontradas alimentándose de cada especie de planta. La representación relativa
de lepidópteros con los avistamientos, y las cicatrices foliares registradas fueron
usadas como criterios para definir los grupos de herbívoros predominantes.

Para la identificación de los lepidópteros detectados, las orugas de éstos fueron
mantenidas bajo cautiverio alimentándolas hasta el estadio de pupa en bolsas
plásticas; al emerger los ¡magos fueron trasladados para su determinación al
laboratorio de entomología del Instituto de Biología de la Universidad Nacional
Autónoma de México (UNAM), México, D.F.

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

Categoría I. Muy alta = aquellos insectos que no fueron localizados en el campo
alimentándose de otras plantas y no aceptaron otro aumento al estar en
cautiverio

Categoría II. Alta = que no fueron localizados en el campo alimentándose en
otra planta, pero que aceptaron alimento de una especie próxima (i.e. mismo
género, diferente especie)

Categoría III. Media = que fueron esporádicamente localizadas en el campo en
otra especie, aunque de plantas próximas (i.e. mismo género, diferente especie);
y que aceptaron alimento de otras plantas.

Categoría IV. Baja = que fueron localizados alimentándose de taxa diferentes de
plantas y aceptaron alimento de otras especies.

Para la cuantificación de la magnitud del consumo foliar se midió la herbivoría
durante un tiempo determinado en ausencia de enemigos naturales de los
lepidópteros. Dichas mediciones reflejan la magnitud de consumo potencial y las
tasas de herbivoría de manera comparable entre especies de lepidópteros y de
plantas. Para estandarizar aún más 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 a!. 1995; Sánchez-Ramos, 1998). Debido a que una
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misma especie de lepidóptero {H. varíabilis) estuvo presente en dos diferentes
hospederos {L. styracif/ua y P. ovalifolium), las mediciones se realizaron desde la
perspectiva del daño foliar que las larvas efectuaron sobre sus distintos
hospederos. Para ello, se utilizaron nueve réplicas de cada especie de lepidóptero
sobre su hospedero y dentro de cada réplica se consideraron 10 hojas quedando
la muestra representada como sigue: 9 lepidópteros (una larva sobre su hospedero
particular) x 9 réplicas x 10 hojas por réplica, n = 810 unidades experimentales.

Cada larva de lepidóptero fue excluida en una rama con las 10 hojas terminales
(jóvenes) dentro de una cámara construida con red mosquitera fina y soportes de
alambre (que por su ductibilidad permitía darle la forma requerida por cada rama)
quedando, de esta forma, las cámaras sujetas al árbol. La utilización de las
cámaras obedeció a dos razones prácticas fundamentales: i) las larvas quedaban
circunscritas a la parte del árbol a estudiar, y ii) estaban protegidas del ataque de
posibles depredadores y parasitoides durante el periodo de estudio. Cada hoja
dentro de la cámara se identificó mediante anillos de colores. Las hojas fueron
analizadas antes y después del periodo de consumo, cuantificando el área foliar
verde (AFV) y el área foliar consumida (AFC). Para ello, se utilizó una hoja de
acetato con una gradilla cuadrada de 5 x 5 rnm (área = 0.25 cm2),
cuantificándose el área foliar ocupada por el número de cuadros y las áreas
foliares que el lepidóptero consumió en el periodo de evaluación, (ver Coley, 1983;
Dirzo, 1987; Ernest, 1989; Farnsworth y Ellison, 1991). Los porcentajes de área
foliar consumida en 15 dfas (18 de agosto -1 de septiembre de 1996) fueron
transformados a arcoseno (para que cumplieran con los supuestos de normalidad
y homocedasticidad). Se llevó a cabo un análisis de varíanza (ANOVA) anidado,
anidando las hojas en los hospederos consumidos por larvas de lepidópteros en
reiación a su consumo foliar. Adioionalmente, con una prueba de t se determinó
la diferencia estadística entre las dos historias de vida de los hospederos (pioneras
y tolerantes) en relación al consumo foliar.

Para conocer la selectividad de cada especie se realizaron recorridos de campo,
en los dos hábitats (bosque maduro y claros) ubicando a cada lepidóptero
identificado sobre sus hospederos e indagando sobre la posibilidad de poder
ubicarlos en otras plantas distintas. En el caso de encontrar un lepidóptero
consumiendo dos o más hospederos, se evaluó el consumo foliar de ésta,
utilizando similar metodología.

Adicionalmente, cinco individuos de cada lepidóptero fueron recluidos en jaulas
entomológicas de madera con tela mosquitera plástica, con una dimensión de 30
x 30 x 45 cm para evaluar el grado de generalismo de cada lepidóptero. Para ello,
las larvas permanecieron separadas una de otra, y se ofreció a cada larva una
muestra de hoja joven, constituida por una porción de hoja extraída con un
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sacabocado (3.5 cm2 x 5 = 17.5 cm2 por lepidóptero) de 12 especies arbóreas
representativas de este ecosistema, adicionales a las seis estudiadas. Estas
especies se definieron con base en un trabajo florístico previo en el sitio de estudio
(Sánchez-Ramos, 1998), y fueron las siguientes: Quercus xaíapensís (Fagaceae);
Quercus sartoríi (Fagaceae); Exostema mexicana (Rubiaceae); llex discolor
(Aquifoliaceae); Rhamnus caroliniana (Rhamnaceae); Meliosma aiba (Sabiaceae);
Sapindus saponaria (Sapindaceae); Prunus serótina (Rosaceae); Magnolia
tamaulipana (Magnoiiaceae); Rapanea myrícoides (Myrcinaceae); Cestrum
oblongifolium (Solanaceae) y Acer skutchii (Aceraceae).

Se ofreció a cada larva una especie vegetal diferente por día, junto a la que se
consideró la hospedera preferencial (i.e. donde se encontró frecuentemente en el
campo). Los resultados fueron medidos en cm2 de materia vegetal consumida.
Para determinar el grado de especificidad de los lepidópteros y la historia de vida
de las plantas se efectuó un análisis de contingencia (x2)-

RESULTADOS

Del total de avistamientos de fitófagos sobre el follaje de las especies estudiadas
(19 plantas de cada especie vegetal; n= 114 plantas), el 81.8% correspondió a
lepidópteros. Asimismo, de las 256 cicatrices foliares cuantificadas eí 74.8%
fueron de Lepidoptera. Estos datos apuntan a que los lepidópteros son claramente
uno de los grupos predominantes en el consumo de follaje en el bosque mesófílo
de Gómez Farías.

Diversidad de Lepidoptera
Se registró un total de ocho especies de lepidópteros aumentándose sobre las

seis especies vegetales estudiadas en el bosque mesófilo El Cielo (Cuadro 2). Una
especie [Hypería variabais) se encontró indistintamente sobre dos de las plantas
estudiadas (L. styracif/ua y P. ovaiifoiium). Agrupados por familias taxonómicas,
la familia Geometriidae quedó mejor representada con cinco especies (56%), la
familia Noctuidae con dos especies (22%) y las familias Arctiidae y Hesperiidae
con una especie cada una (22%). Tres de las especies vegetales estudiadas
presentaron sólo una especie de lepidóptero asociado, ésta representación quedó
como sigue: 1) Quercus germana con un geométrido (no identificado); 2) sobre
Podocarpus reichei se identificó la especie Anisodes gigantuía (Geometriidae); y
3) en Liquidambarstyracifiua se identificó el noctuído Hypería variabilis. En lastres
especies vegetales restantes se identificaron dos especies de lepidóptero para
cada una: 1) Perymenium ovaiifoiium con Oieus calavius (Hesperiidae) e Hypería
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variabilis (Noctuidae); 2) sobre Cercis canadensis se observó a Microgonia sp., y
a Oxydia sp. (ambos Geometriidae); y 3) sobre Clethrapringfeiiueron identificadas
las especies Halysota fugiíinosa (Arctüdae) y Me/ese russata (Geometriidae).

Generalismo y especificidad
De las especies de Lepidoptera estudiadas, cuatro especies [A. gigantilla, H.

fugiíinosa, M. russata y Oxydia sp.) presentaron muy alta especificidad, dos
(especie 1 y O. calavius) presentaron especificidad alta, una especie [Microgonia
sp.) mostró especificidad media, y una más [H. variabilis) especificidad baja
(Cuadro 2). En global, los datos del Cuadro 2 sugieren una marcada
especialización dentro de los lepidópteros detectados. No obstante, es de interés
analizar la variación entre especies dentro de! grupo.

Cuadro 2
Especies de Lepidoptera y especies que consumen en el bosque mesófilo de la Reserva de
la Biosfera EL Cielo. Se enlistan las especies preferenciales (las plantas de las cuales se
alimentan comúnmente) hospederos adicionales registrados en el campo y hospederos
aceptado en laboratorio. Entre paréntesis aparece el número 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
Lepidoptera

Especie de hospedero
preferencia!

Otras spp. en el campo Aceptación de otras spp. en
(# de larvas) laboratorio

(# de larvas} *

Especie 1
(Geometriidae)

Anisodes gigantilla
(Geometriidae}

Halysota fugilinosa
{Arctüdae)

Melese russata
(Geometriidae)

Hypería variabilis
{Noctuidae}

Microgonia sp.
(Geometriidae)

Oxydia sp.
{Geometriidae)
O/eus calavius
(Hesperiidae)

Quercus germana

Podocarpus reichei

Clethra pringle/'

Clethra pringlei

Liquidambar styracifíua

Cercis canadiensis

Cercis canadiensis

Perymenium ovalifoüum

Quercus sartorü (2)

Peryerium ovaliforium
(indefinido) **

Acer skutchü (2)

Peryerium ovaliforium (5)
Rapanea myricoides (2)

Acer skutchü (2)

Cestrum oblongifolium (1)

* de un tota! de 5 larvas a las que se les ofreció folLje.
* * Indefinido - que se encontraron por igual en ambos hospederos pero no se contaron.
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El Noctuidae Hypería variabiiis fue encontrado alimentándose en el campo
invariablemente en dos especies pioneras distintas {Liquidambar styracifíua y
Perymenium ovalifolium). Bajo condiciones de laboratorio H. variabiiis aceptó
limitadamente (3 de 10 de las larvas) a otra especie pionera {Rapanea myrícoides),
pero no se le detectó en campo alimentándose sobre dicha especie.

Del total de los 17.5 cm2 ofrecidos de P. ovalifoljum a las cinco larvas de H.
variabilis, ésta consumió 1 2.3 (media) ± 1 . 3 (D.E.) cm (70.3%). De L styracifíua
las cinco larvas defoliaron 13.8 ± 2 . 1 cm2 (ca. 79%). La aceptación de Rapanea
myrícoides en laboratorio fue baja, sólo en una ocasión una larva consumió 1.4
cm2 (8% del total ofrecido) de la hoja, y en la segunda ocasión entre dos larvas
defoliaron 2.1 ± 1.9 cm2 de dos hojas (12% del total). Esta fue la especie que
presentó el mayor grado de generalismo (Cuadro 2).

La especie no identificada Microgonia cuyo hospedero principal es Cercis
canadensis, fue encontrada en el campo alimentándose de otra especie pionera
{Acer skutchii). Es destacable que el número de individuos observados bajo
condiciones de campo fue apenas perceptible (sólo dos larvas) sobre un árbol
joven de A. skutchii. Sin embargo, en el laboratorio dos de las cinco larvas
estudiadas (40%) aceptaron a Acer skutchii como alimento. Las dos larvas de
Microgonia sp. que aceptaron Acer skutchii consumieron 3.2 ± 1.3 cm2 (18.3%)
del total de la materia verde ofrecida. Para esta especie de Microgonia la
especificidad puede considerarse como media (Cuadro 2).

La especie 1 (Geometrüdae), 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
Oleus calavius {consumidor de P. ovalifolium) mostró también especificidad alta,
ya que en el campo no se le encontró sobre ningún otro hospedero, s¡ bien una
larva de las cinco evaluadas aceptó alimento de la Solanaceae pionera Cestrum
oblongifolium (1.9 cm2 = 10.8%).

Finalmente, las especies Anisodes gigantula (de Podocarpus reichei); Halysota
fugilinosa y Melese russata (consumidores de Clethra prínglei); así 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 podrían catalogarse como de
muy alta especificidad. El geométrido Anisodes gigantula llega a consumir ca.
80% del follaje de P. reichei (G. Sánchez, 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 llevó a cabo un análisis de contingencia (x2)/
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bajo el supuesto de independencia entre el grado de especificidad y la historia de
vida de las plantas (considerando dos categorías de lepidópteros, los catalogados
como de especificidad muy alta y el resto de las categorías como generalistas). Se
advierte un patrón significativo (Cuadro 3). Hay una sobre-representación de los
muy selectivos entre las especies tolerantes, y de los herbívoros más generalistas
en las plantas de historia de vida pionera (x 2 = 56.4; P < 0.001).

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

Especificidad Pioneras Tolerantes Total
Específicos 9 51 60

(27.55) (32.44)

Generalistas 36 2 38
(17.44) (20.55}

Total 45 53 98

Consumo foliar

a) Por especie de iepidoptera
El consumo (%) de área foliar por los lepidópteros, independientemente de las

especies vegetales, resultó altamente variable entre especies de lepidópteros, y
dicha variación fue estadísticamente significativa entre los lepidópteros con F[8 800l

= 20.12; P < 0.001. Los resultados obedecen a una clara diferenciación de dos
grupos de lepidópteros en función de la magnitud del consumo (Fig. 1). En el
primer grupo, la especie Hyperia variabilis, registrada en dos hospederos diferentes
{Liquidambar styracifíua y Perymenium ovalifolium), mostró un nivel de consumo
entre 10.4% (media) ± 3.6% (E.E.) y 8.8% ± 2.8%, relativamente similar ai de
los geométridos Microgonia sp. (10.3 ± 3.6%) y Oxydia sp. (9.17 ± 2.9%), así
como al del hespérido Oleus ca/avaius (8.5 ± 2.8%) y ei noctuido Hyperia
variabilis (8.8 ± 2.8%). Estas cinco especies constituyen un grupo
estadísticamente homogéneo de consumo relativamente alto (9.39%) (Fig. 1)., :

En el segundo grupo se encuentran Meiese russata (3.3 ± 1.7%) y Haiysota
fugiiinosa (3.4 ± 1.7%), la especie de geométrido no identificado (3.7 ± 1.9%)
y el geométrido Anisodes gigantuia, que mostró el valor más bajo de consumo de
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todas las especies (3.08 ± 1.7%). Este grupo homogéneo (Fig. 1) consumió en
promedio 3.34%.

b) Por hospedero
Se detectó una considerable variación del consumo foliar entre las especies

hospederas, con un ámbito que varió por un factor de ca. 3 veces (Fig. 2). Debido
a que la relación de especies de lepidóptero/especies hospederas es cercana a 1:1,
no es de extrañar que se obtuvo un patrón muy similar al de los lepidópteros con
dos grupos distinguibles (Fig. 2). Así, el mayor consumo foliar registrado
correspondió a Liquidambar styraciflua con una media de 10.4 ± 3.6% ÍE.E.)
seguido por Cercis canadensis (9.7 ± 3.3%) y Perymenium ovalifolium (8.6 ±
2.8%) de consumo por día. En las otras tres especies Clethra pringlei, Podocarpus
refcñeiy Quercus germana, los valores oscilaron alrededor de 3.4% (3.4 ± 1.7%,
3.1 ± 1.8% y 3.7 ± 1.9% respectivamente).

H. varíabilis Oxvdia sp. H. variabilis A. gigantilla M russata
Microgonia sp. O. calavius Especie 1 H. fugilinosa

Figura 1
Consumo foliar total (% de área foliar/15 días) de los diferentes herbívoros lepidópteros presentes en
las seis especies evaluadas del bosque mesófilo, Gómez f.arías, Tamaulipas. Los datos corresponden
al promedio (± 1 error estándar; n = 81 larvas). Los cuadros grandes muestran el error estándar y los
cuadros pequeños el valor de la media.
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Lo más 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, pioneras y tolerantes. Del contingente de las 810 hojas
analizadas, las especies pioneras tuvieron, en promedio 9.5 ± 3.2% (E.E.) de área
foliar consumida, en tanto que en las tolerantes el promedio fue 3.4 ± 1.8%. Al
ser analizada la diferencia entre el daño que los hospederos presentaron en un
ANOVA anidado se observa que las hojas (al anidarse en los hospederos) no
mostraron significancia estadística F(54(749)= 1.16; P = 0.15. Sin embargo, entre
los hospederos la diferencia fue muy significativa {F l5749¡= 33.80; P < 0.001. El
número 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
estadísticamente significativa entre los dos grupos con t(1i 808i— 10.63; P <
0.001.
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Figura 2
Consumo foliar (% área foliar/15 días) por larvas de Lepidoptera, de las seis especies de plantas en el
bosque mesófilo, Gómez farías, Tamaulipas. Los datos corresponden al promedio (± 1 error estándar;
n = 81 larvas}. Los cuadros grandes muestran el error estándar y los cuadros pequeños el valor de la
media.
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DISCUSIÓN

Los resultados del estudio muestran la prevalencia de los lepidópteros como
folívoros en un grupo de plantas representativas de la comunidad. Este hallazgo
es consistente con lo encontrado en otros ecosistemas tropicales (Janzen, 1 981 ;
Dirzo, 1987), aunque no existen datos comparables para otros bosques mesófilos
de montaña. El contingente de lepidópteros asociados a este grupo de plantas
representativas está constituido por ocho especies de cinco familias. La actividad
trófica de las larvas de éstos, observadas como predominantes en el campo se
confirmó con las cámaras de exclusión colocadas en las plantas. Bajo estas
condiciones las íarvas consumieron consistentemente el follaje de sus hospederos.

Por otra parte, los lepidópteros estudiados se ubicaron hacia el extremo de la
monofagia a lo largo del gradiente generalismo-especialtzación. La concentración
en un solo hospedero, por parte de Halysota fugiltnosa, Melese russata y Anisodes
gigantufa remarca la alta especificidad de estos herbívoros sobre especies
tolerantes en el bosque mesófilo de Gómez Farías. Además, considerando que los
insectos especializados han sido definidos como aquellos que se alimentan en
forma restringida sobre una familia de plantas, y los generalistas en más de una
familia (Damman, 1993), la especie 1 (Geometriidae), que bajo condiciones de
laboratorio (pero no de campo) se alimentó sobre otra especie del mismo género
y diferente especie (Ü. sartorü), es también considerada como de alta
especificidad.

El noctuido Hypería variabiüs mostró las más baja especificidad, alimentándose
en el campo de dos especies pioneras y en el laboratorio de un tercer hospedero
[Rapanea myrícoides). El generalismo de esta especie es compatible con el hecho
de que en un análisis comparativo de macrolepidópteros de las Islas Británicas,
Gastón y Reavey (1989) encontraron que la familia Noctuidae es la que posee el
mayor número de especies con hábitos generalistas. Además, el generalismo de
esta especie es consistente con el patrón que detectamos en este estudio, de que
el generalismo es más prominente entre las especies que se alimentan de plantas
pioneras que en el área de estudio parecen ser las de mayor valor nutricional
(mayor contenido de agua y nitrógeno foliar, menor dureza y menor concentración
de fenoles) que las especies tolerantes {Sánchez-Ramos, 1998; ver también Coley,
1983).

La marcada tendencia hacia la especializaron detectada en las especies de esta
zona merece estudios futuros. Un primer paso es investigar la consistencia de
nuestros resultados con otros bosques mesófilos de montaña 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 lepidópteros analizados consumen aproximadamente el 7%
del área foliar disponible. Este valor es menor que la cifra típicamente citada de ca.
9-15% (Dirzo, 1987). Con los datos obtenidos se pueden calcular las tasas de
herbivoría por día e intentar confrontarlas con las calculadas en otros sitios. En
general, nuevamente, los valores obtenidos con (as especies del bosque mesófilo
de Gómez Farías resultan entre 1.5 y 5 veces más bajos que las estimadas en
mediciones comparables con plantas tropicales en la isla Barro Colorado en
Panamá {Coley, 1983). Sin embargo, es necesario considerar que en el presente
estudio sólo fue cuantificado el daño foliar causado por los lepidópteros
identificados, aislando al resto de los herbívoros. Si considerásemos que los datos
de Barro Colorado como representativos de las plantas tropicales podríamos
especular que los lepidópteros contribuyen con un tercio a un quinto de la
herbivoría total por insectos. Esto, nuevamente, enfatiza la importancia de este
grupo como consumidores de follaje.

Finalmente, la herbivoría por lepidópteros mostró una variación significativa entre
especies de plantas, en la que la fuente sobresaliente de la variación es la historia
de vida de las plantas. Las plantas pioneras mostraron un nivel de daño ca. 3
veces mayor, en promedio, que las plantas tolerantes. Estos hallazgos, son
compatibles con las expectativas de la teoría de la disponibilidad de recursos
(Coley et ai. 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 asignación
limitada de recursos hacia la defensa, en contraste con las especies tolerantes.
Nuestro estudio sobre las características químicas y la ecología de las plantas
pioneras y tolerantes en el bosque mesófilo de Gómez Farías (ver Sánchez-Ramos,
1998) aporta un apoyo adicional a esta interpretación.
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7.1. INTRODUCCIÓN

Del presente estudio en el bosque mesófilo de montaña de Gómez Farías, Tamps., se

derivan varios aspectos de discusión relacionados con los siguientes aspectos: i)

análisis florístico, ii) búsqueda de los principales herbívoros asociados a los diferentes

estratos representativos y la herbivoría de todas las especies, iii) herbivoría de un

juego de especies con distinta historia de vida y sus atributos defensivos, iv) análisis

químico de las especies antes evaluada, considerando edad de las hojas y hábitats

diferenciables y v) la identidad de los insectos asociados a estas especies, su

consumo, generalismo y especificidad.

7.1.2. Estudio florístico. En el censo florístico realizado en el bosque mesófilo de

Gómez Farías se encontraron un total de 1,554 plantas representadas por 51 especies

dentro de 33 familias. El bosque maduro presentó 1.2 veces más número de especies

que los sitios perturbados, aunque con un menor número de individuos. Esta riqueza

de especies no se correlaciona con la lluvia utilizando el método de Gentry (1988) para

selvas y para bosque mesófilos (Gentry 1995), no se advirtió correlación positiva. Sin

embargo, con la latitud sí se obtuvo correlación positiva y esto puede deberse a tres

aspectos fundamentales: el primero es que este BMM corresponde a la distribución del

límite norte de este tipo de vegetación para el Continente Americano, el segundo a la

marcada estacionalidad del sitio, con seis meses secos donde apenas ocurre el 31%

de la lluvia y otros seis meses con altos valores de precipitación (69%) y en tercer

lugar a la presencia de fuertes heladas y temperaturas bajas características del sitio

estudiado (Puig y Bracho 1987). Dentro de este bosque fueron reconocidos y

estudiados dos hábitats característicos: el bosque maduro y los claros de regeneración

del bosque.

En los claros, el 60% de las especies identificadas fueron tolerantes, y el 40%

fueron pioneras. El 45% del valor de importancia (VI) lo aportaron las especies

pioneras y el 55% las tolerantes. Estos datos apuntan a la predominancia de especies

tolerantes en este bosque, situación similar a la encontrada en selvas tropicales (cf.

Martínez-Ramos 1985). Esta tendencia resultó más marcada en el bosque maduro.

7.1.3. Herbívoros y daño foliar. Los resultados obtenidos en el análisis de los

herbívoros demuestran dos hechos fundamentales: por un lado, la ausencia de

herbívoros vertebrados en los tres estratos de la vegetación analizada (arbóreo,
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arbustivo y herbáceo), y por otro, la importancia que los insectos poseen como

efectivos removedores de follaje, cuya magnitud cuantificada fue de 44% en el daño

exclusivo, y de cerca del 72% considerando su interacción con los agentes patógenos.

En el primer aspecto, relacionado con ios herbívoros vertebrados, resalta la ausencia

de estos consumidores. En todo el análisis para la búsqueda de los principales

agentes causales de la herbivoría", el daño por vertebrados fue casi siempre nulo. Muy

leve (0.5%) en el estrato arbustivo.

Por todo esto, se sugiere que: i) los herbívoros vertebrados registrados para el

BMM de Gómez Farías, Tamaulipas, se encuentran en densidades muy bajas, o bien,

sus poblaciones han sido restringidas o en vías de extinción local (e.g. por efecto de

sus depredadores, o por las comunidades humanas, o por la pérdida de su habitat) y

ü) que la distribución 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 asociación de los agentes causales de daño y los patógenos se

advierte que para el estrato arbóreo ocurre una asociación negativa en ambas épocas,

en tanto que para el estrato arbustivo en ambas épocas se detectó un índice de

asociación positiva. El estrato herbáceo acusó índice de asociación positiva sólo

durante la época lluviosa. En general la mayor interacción entre insectos y patógenos

ocurre en la época lluviosa en un 16.3%, en tanto que en la seca es del 13.2%.

Durante la época lluviosa, el estrato con la mayor asociación fue el arbustivo (38%), y

el menor el herbáceo (25%).

En el daño por patógenos y su interacción, debe ser considerado el posible

sesgo que este análisis pudiera tener. Debido principalmente a que el vector inicial

pudo haber sido un insecto picador-chupador (e.g. hemípteros, homópteros), y el

manchado foliar esté en base a las punciones ocasionadas, o debido a daños

mecánicos (e.g. ruptura de ramas que generan daño al follaje), o por la acción directa

de patógenos (e.gr. hongos) que no requieren de una ventana biológica de entrada.

El consumo promedio foliar del BMM (5.9%) es uno de los más bajos

publicados en la literatura, pero similar al obtenido para algunos bosques tropicales de

Australia (6.1%), este valor es bajo en comparación 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 posición

latitudinal extrema de este sitio sea determinante de los resultados encontrados.

7.1.4. Tasas de herbivoría. El nivel de daño foliar encontrado alude que este

fenómeno se relaciona directamente con la historia de vida de las plantas. La
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diferencia en las tasas de herbivoría fue mayor al inicio de la época lluviosa para las

especies pioneras en 2.6 veces más 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 más, favorable a las

especies de rápido crecimiento. Esta tendencia muestra similitud con lo que Coley

(1983) encontrara para 42 especies arbóreas tropicales de Barro Colorado, Panamá.

La marcada variación en la herbivoría durante las épocas, es debido al incremento en

la abundancia de insectos y su actividad en la remoción de follaje. Esto, sin duda,

origina los altos niveles de herbivoría durante el inicio de la época lluviosa (Wolda

1978, Coley 1990).

Las especies de rápido crecimiento mostraron una tasa promedio de consumo

foliar de 0.27 (%/día), valor muy próximo al reportado por Coley (1983) para 22

especies pioneras tropicales panameñas (0.24%/día). Contrastantemente, las

especies tolerantes presentaron una tasa de 0.13 (%/día). Los resultados de las tasas

transformados en porcentaje de daño aportan un promedio global de 10.8%. Este valor

sitúa a las especies estudiadas entre el promedio reportado para algunos bosques

tropicales de Nueva Guinea, Puerto Rico, Panamá y Costa Rica, en el promedio

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 montaña en Australia.

La tasa de crecimiento fue mayor para las especies pioneras en 4.9 veces más. Esto

se aproxima al valor obtenido para 20 especies pioneras tropicales (Coley 1983), el

cual fue de 0.96 m/año.

7.1.5. Atributos foliares. Los atributos físicos foliares no fueron disuasivos de alta

efectividad para las especies tolerantes, ya que al aplicar una regresión múltiple sólo

favoreció a las especies pioneras. Los resultados estos atributos muestran que son

hallazgos compatibles con el postulado de la teoría de la disponibilidad de recursos

(Coley et ai. 1985), el cual menciona que las plantas adaptadas a vivir en ambientes

de alta disponibilidad de recursos {le. las plantas pioneras en los claros con

abundante luz) poseen tasas de crecimiento altas que demandan una asignación

limitada de recursos hacia la defensa, en contraste con las especies de crecimiento

lento (tolerantes). Tasa de herbivoría en hábitats contrastantes. El promedio de

consumo de follaje obtenido en los claros de regeneración natural resultó 1.3 veces

superior que el de sitios cerrados del bosque maduro con 0.27% de consumo diario

(P<0.0001). La evidencia encontrada apunta, a que el mayor consumo foliar ocurrió en

las especies de rápido 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 amplía disponibilidad de recursos (claros)

estuvieron asociados con los mayores niveles de herbivoría, esto sugiere un efecto

causal y está de acuerdo con los preceptos en que se basa la teoría de disponibilidad

de recursos propuesta por Coley et al. (1985).

Adicíonalmente, el patrón de herbivoría detectado en árboles con historia de vida

diferente que crecían en claros y bosque cerrado, es concordante con la hipótesis de la

disponibilidad de recursos próxima! de Bryant et al. (1983). En ella, los autores señalan

que las plantas de rápido crecimiento pueden aumentar su inversión en defensa, según

la disponibilidad de recursos proxímal. En tanto que las especies de crecimiento lento se

encuentran limitadas en cuanto a esta capacidad. Así, las plantas con crecimiento rápido

invierten menos en defensas, tienen mayor potencial de crecimiento de regeneración

después de.defoliaciones, habitan en habitáis ricos en recursos, y contienen hojas de

vida corta.

7.1.6. Concentración fenólica. 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 Cornus florida) y pioneras

(Robinia pseudoacacia y Liríodendron tulipifera) en los Apalaches (E.E.U.U.) (Shure y

Wilson1993).

Sin embargo, estas comparaciones resultan distintas para las especies

tolerantes (Acer rubrum y Cornus florída) de los Apalaches al confrontar los resultados

con El Cielo. Las especies de El Cielo mostraron una concentración fenólica 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).

La mayor concentración de fenoles (> 50%) se registró en las especies

tolerantes (de crecimiento lento), esto es consistente con lo propuesto por Coíey et al.

(1985), donde los autores mencionan que las especies con crecimiento lento son

aquellas que más recursos destinan en defensa y poseen mayor concentración de

metabolitos secundarios.

En la concentración fenólica por habitat para las especies pioneras, también

ocurrió una variación, la cual fue mayor para el bosque maduro. Dicha variación

resultó significativa observando sólo 1.3 veces mayor concentración en este habitat,

esto es 10% más para el bosque maduro, respecto a los claros de vegetación. Sin

embargo, para las especies tolerantes no se observó variación significativa. Esta

evidencia apunta a que en las especies tolerantes no se modifica la concentración de

fenoles de acuerdo al habitat. Esto es contrario a lo que determinado por Shure y
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Wilson (1993), en cuanto a que la concentración fenólica se incrementa con el tamaño

del claro para las especies tolerantes templadas, más que para las pioneras (en un

gradiente proporcional de menor a mayor, con respecto al tamaño del claro y la

concentración fenólica).

Lo anterior resulta interesante desde la perspectiva de las hipótesis de la

defensa de las plantas, ya que muestra que el modelo de Coley eí al. (1985), de

Bryant et al. (1983) junto con el de Jones y Hartley (1999) no cubren a todo tipo de

plantas, y que más bien son complementarios. Por ejemplo, el modelo de Bryant et al.

(1983) predeciría lo que en este estudio sucedió para las especies pioneras, pero no

así con las tolerantes. Con el modelo de Coley eí al. (1985), únicamente se esperaría

que las diferencias hubiesen sido encontradas entre historias de vida diferentes, pero

no necesariamente entre individuos de la misma especie que crecen en hábitats

contrastantes.

El hecho de encontrar mayor concentración fenóíica en el bosque maduro,

probablemente se relaciona con los menores niveles de herbivoría expresados en este

tipo de habitat, y principalmente con las especies adaptadas a él (especies tolerantes).

La plasticidad manifiesta por las especies vegetales ocurre marcadamente en la

variación, incluso, dentro de una misma forma de vida (e.g. especies de rápido

crecimiento expuestas a dos hábitats de mayor o menor disponibilidad lumínica). Esto

último, es próximo a lo que registrado por Coley y Aide (1991) para algunas especies

características de los claros de regeneración. Coincidentemente, estos hallazgos son

compatibles con la teoría del balance Carbono / Nutrientes (Bryant et a!. 1983), y

refuerzan sus argumentos en buena medida.

Las hojas de las especies de rápido crecimiento estudiadas resultaron

mayormente atacadas y esto se reflejó en una inversión menor de defensa química

(fenoles totales). En tanto que las hojas de las especies con crecimiento lento el daño fue

menor, pero la inversión resultó casi dos veces más 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 última

advierte que las diferencias pudieron ser debidas a la asignación de recursos a defensas

basadas en carbono depende del balance C/N (Bryant etal. 1983),

Los resultados de la correlación entre fenoles totales y herbivoría mostraron

mayor coeficiente para las especies tolerantes que para las pioneras, en una proporción

desde 1.6 hasta 6.1 veces más. Esto sugiere fuertemente, que las especies tolerantes

estudiadas destinan mayor cantidad de recursos en la defensa como fenoles totales, y

que esta inversión resulta efectiva reduciendo el daño por herbivoría.
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En términos generales, los patrones de herbivoría y de defensa obtenidos

generan un escenario promisorio para el descubrimiento de nuevos hallazgos en la

interacción planta-herbívoro. El hecho de encontrar diferencias en la respuesta de las

plantas a las hipótesis planteadas provee de amplias expectativas en el conocimiento

ecológico de estas especies. La discrepancia en la herbivoría de los sitios (hábitats)

analizados y el de las plantas adaptadas a las condiciones de vida de éstos, apoyan

por otro lado la teoría del balance Carbono/Nutrientes (Bryant et ai. 1983, Tuomi et al.

1984), ya que las concentraciones de metabolitos secundarios basados en carbono (e.g.

terpenos y fenoles) se encuentran positivamente correlacionados con la relación C/IM

dentro de la planta. El hecho de contrastar hábitats, brindó la oportunidad de contar con

sitios de alta y baja disponibilidad de nutrientes. Es la razón por la cual, los sitios con

deficiencia en nutrientes limitan más el crecimiento que la fotosíntesis.

Estudios fitoquímicos detallados posteriores, que permitan observar la variación

de grupos de compuestos secundarios bien definidos y cuantificados, así como el

estudio de su relación 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, aún más, las aseveraciones encontradas para el presente estudio.

7.1.7. Identidad de herbívoros, su generalismo y especificidad. Las pruebas de

selectividad de los lepidópteros Halysota fugilinosa, Métese russata y Anísodes

gigantilla herbívoros de C. príngleiyúe P. relchei sugiere la alta especificidad de éstos

herbívoros en el bosque mesófilo, Gómez Farías Tamaulipas. En general, los insectos

que presentaron muy alta especificidad fue el 45%, alta especificidad 22%, mediana

11% y baja 22%, Esto es, que más de la mitad (70%) presentaron hábitos

monofágicos dentro de sus hospederos.

Los niveles de herbivoría (% de AFC) mostraron a los Lepidoptera asociados a

especies pioneras como responsables de mayor herbivoría, respecto a las tolerantes

(tres veces más). Esto coincide con una algunos trabajos realizados con historias de

vida contrastante vs. herbivoría (Coley 1983, 1990, Gastón y Reavey 1989, entre

otros). Las especies tolerantes mostraron un rango máximo de folivoría de 28.3

{Quercus germana), mientras que en las pioneras fue de 76.4 (Perymentum

ovalifolium). Finalmente, el ámbito mayor correspondió a las especies pioneras con

mínimo = 30 (Hypería variabais en P. ovalifolium) y máximo = 71.6 {Oleus caíavius en

P. ovalifolium). En cambio, el ámbito en las especies tolerantes fue ef mínimo = 7.5

(Anisodes gigantula en Podocarpus reichei) y máximo = 26.3 (morfoesp. 1 en Quercus

germana).
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En cuanto a las tasas de consumo diario (%herbivoría/día), 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 jóvenes de especies pioneras en la época lluviosa con 0.89 en 20

especies tropicales (Cotey 1983), esto es, 1.5 veces más. Aún más contrastante

resultó la tasa promedio de'cosumo en especies tolerantes con 0.21%/día, mientras

que en estudio de Coley (1983) la autora reporta 1.03%/día, esto significa ca. 5 veces

más en lo reportado por Coley (1983) para especies tropicales. Sin embargo, es

necesario considerar que en el presente estudio fue cuantificado solo el daño foliar por

los lepidópteros identificados, aislando del resto de los herbívoros, que pueden ser

más de una especie (Wold y Marquis 1997, Bernays y Minkenberg 1997), y que llegan

a establecer una competencia (Connell 1983, Schoener 1983) resultando con ello,

mayores niveles de herbivoría.

Dentro de los hallazgos más trascendentes de la presente tesis destaca el

hecho de haber analizado un sistema muy poco explorado y en verdadero riesgo de

reducción en su superficie. La diferenciación en los valores encontrados entre el daño

y el contenido químico foliar experimentados por las especies vegetales de este

ecosistema, sin duda tienen gran parte de respuesta por la posición latitudinal que

guardan, así como por la conjunción de. especies con afinidad fitogeográfica distinta.

Posteriores estudios en este sistema y otros similares, permitirán continuar poniendo a

prueba las hipótesis de la teoría de defensa de las plantas, así como profundizar en

estudios a detalle sobre las estrategias físico y químicas defensivas de las epecies

representativas de estos ecosistemas de montaña.
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