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INTRODUCCION

Los bosques tropicales (BT) se caracterizan por tener una complejidad e
infinidad de interacciones bidticas (Janzen, 1970; Dirzo, 1984). Particularmente, la
interaccion planta-herbivoro se considera como un componente fundamental en la
promocion y mantenimiento de la biodiversidad en estos ecosistemas (Burslem et al.,
2001; Dirzo y Raven, 2003; Leigh et al., 2004; Gorenflo y Brandon, 2005), dada la gran
diversidad de asociaciones entre estas dos formas de vida (Dirzo, 2001; Feeley y
Terborgh, 2005). Una estimacion de la importancia ecoldgica de esta interaccion son los
niveles de herbivoria que presenta la comunidad vegetal por el forrajeo de herbivoros
fitofagos. En particular, los BT presentan una tasa anual de herbivoria del 10.9%.
(Coley y Aide, 1991). Diversos estudios han sefialado el impacto negativo de la
interaccion planta-herbivoro en el desempefio de las plantas como por ejemplo, en su
supervivencia y crecimiento (Gerhardt, 1998), éxito reproductivo (Mutikainen y Delph,
1996; Strauss et al., 2001; Dyer, et al., 2004), caracteres florales y atractivos para
polinizadores (Quesada et al., 1995; Strauss et al., 1996), y en su interaccion con

polinizadores (Mothershead y Marquis, 2000).

Las restricciones fisioldgicas y compromisos con la adecuacién han tenido como
consecuencia la convergencia evolutiva de distintas estrategias defensivas (Dirzo, 1984;
Rosenthal y Kotanen, 1994). Por consiguiente, las plantas han desarrollado tres
mecanismos para reducir el impacto negativo en la interaccion con herbivoros fitdfagos
(Dirzo, 1984; Coley, 1983; Coley y Aide, 1991; Herms y Mattson, 1992; Coley y
Barone, 1996, Kursar y Coley, 2003). 1) EIl escape.- caracteres que reducen la
probabilidad de ser encontrado por los herbivoros; principalmente por la fenologia foliar

(Aide, 1988, 1992, 1993; Kursar y Coley, 1992; Murali y Sukumar, 1992; Coley y



Barone, 1996; Itioka y Yamauti, 2004) y arquitectura de las plantas (Vila et al., 2002).
2) La defensa.- caracteres que reducen la calidad de las plantas como alimento para los
herbivoros; produccién de metabolitos secundarios defensivos (p.ej. taninos y fenoles)
(Fraenkel, 1959; Sagers y Coley; 1995; Constabel, 1999), variacion en la dureza y
contenidos de fibra de las hojas (Coley et al., 1985; Lucas et al., 2000), presencia de
espinas y tricomas (Brown, 1979; Cooper et al., 1986; Janzen, 1986; Potter y
Kimmerer, 1988; Milewski et al., 1991; Gowda, 1996; Valverde et al., 2001), la
variacion en la calidad nutricional foliar (Coley y Barone, 1996; Campo y Dirzo, 2003),
y caracteres que influyen en la eficiencia y ataque de enemigos naturales de los
herbivoros (Berenbaum et al., 1986; Sabelis et al., 2001; del-Val y Dirzo, 2004). 3) La
tolerancia.- caracteres que reducen el impacto de los herbivoros en la adecuacion de las
plantas; crecimiento compensatorio (Paige y Whitham, 1987; Rosenthal y Kotanen,
1994; Strauss y Agrawal, 1999), incremento en la capacidad fotosintética (Morrison y
Reekie, 1995; Tiffin, 2000), supervivencia (del-Val y Crawley, 2004) y reasignacion de
recursos (Bilbrough y Richards, 1993; Weis et al., 2000).

El nivel de dafio por herbivoros en plantas tropicales presenta una gran variacion
entre los distintos tipos de BT (Dirzo y Boege, en prensa). Por una parte, las plantas de
bosques tropicales himedos (BTH) presentan niveles de herbivoria que pueden variar
de acuerdo a la estrategia de regeneraciéon de las especies. Por ejemplo, la especies
tolerantes a la sombra presentan una tasa diaria de herbivorismo promedio de 11.1%,
mientras que las especies demandantes de luz, presentan tasas diarias en promedio de
48.0% (Coley et al., 1985; Coley y Aide, 1991; Aide, 1993). En cambio, en los bosques
tropicales caducifolios (BTC) se observan tasas diarias de herbivorismo promedio de
14.2 % (Barone y Coley, 2002). La disimilitud que se observa en los niveles de dafio

entre diferentes especies en estos dos tipos de bosques puede llegar a ser 3 veces mayor



en los BTH que en los BTC. La inversion en defensas quimicas esta intrinsecamente
relacionada con la historia evolutiva de las interacciones de las plantas con sus
herbivoros (Fraenkel, 1959; Ehrlich y Raven, 1964; Futuyma y Gould, 1979; Dirzo,
1984; Coley y Kursar, 1996), reflejandose principalmente en los niveles actuales de
herbivoria y en la comunidad de herbivoros presente en los distintos bosques tropicales
(Mckey, 1979; Coley y Aide, 1991; Sagers y Coley, 1995; Coley y Barone, 1996;

Waterman y Mole, 1994).

Bosques Tropicales Caducifolios.- Estos ecosistemas se caracterizan por presentar un
patrén de lluvias marcadamente estacional (mas de cuatro meses secos), asi como una
flora que consta de pequefios arboles, arbustos, y lianas, donde se distinguen dos tipos
de estratos vegetativos; i) arboles de entre 15-25 m y ii) un sotobosque que va de los 5-
15 m de altura y pequefios arbustos (Murphy y Lugo, 1986; Dirzo, 2001). La marcada
estacionalidad producto de la precipitacion tiene un efecto en la produccién de hojas,
flores y frutos. La fenologia de la mayoria de las especies vegetales presenta una gran
variacion espacio-temporal, donde se pueden distinguir cuatro patrones fenoldgicos en
la produccion de estructuras reproductivas y del follaje de las plantas; i) continuo (con
pequerfios brotes esporadicos); ii) sub-anual (en mas de un ciclo por afio); iii) anual (solo
un ciclo al afio); y iv) supra-anual (un ciclo en mas de un afio) (Berlin et al., 2000). La
presencia de patrones fenoldgicos en las plantas se ha atribuido principalmente a dos
tipos de factores: i) factores abidticos como la disponibilidad de humedad (Wright,
1995), precipitacion (Bullock y Solis-Magallanes, 1990; Borchert, 1994; Justiniano y
Fredericksen, 2000; Borchert et al., 2002; Prior et al., 2003), irradianza luminica
(Wright y Shaik, 1994; Kitajima y Mulkey, 1997; Berlin et al., 2000) y a la

disponibilidad de nutrientes (Borchert, 1994; Wright, 1995; Lal, 2001); y ii) factores



originados por las interacciones bidticas como la polinizaciéon (Janzen, 1967; Adler y
Kielpinski, 2000; Aizen, 2003; Lobo et al., 2003), la depredacién (Janzen, 1970), los
patdgenos (Coley y Barone, 1996; Fritz et al., 1999 Garcia-Guzman y Dirzo, 2001,
2004) y la herbivoria (Janzen, 1981; Aide, 1988, 1992, 1993; Murali y Sukumar, 1993;

Coley y Barone, 1996; Pilson, 1999).

Interacciones planta-herbivoro en BTC.- En los BTC los efectos de los herbivoros
ocurren en una gran variedad de formas de dafio, intensidad y variacién espacio-
temporal, con un promedio de area removida del 17 %, existiendo casos extraordinarios
donde una especie puede presentar hasta el 73% de area foliar dafiada (Filip et al.,
1995). Estos niveles de dafio pueden resultar en una gran presion ecoldgica y selectiva
ejercida por los herbivoros en estos ecosistemas (Coley y Barone, 1996).

El régimen estacional de los BTC tiene un gran efecto sobre la variacion
temporal y espacial de los niveles de dafio causados por herbivoros invertebrados. El
momento en que se presenta el mayor pico de dafio es a principios de la estacion de
lluvias, cuando la abundancia de estos organismos es mayor, y cuando se presenta la
mayor produccion primaria del bosque (Aide, 1992). Varios estudios hacen evidente
que la herbivoria medida como tasa disminuye al final de la estacion de lluvias (Dirzo y
Dominguez, 1995; Filip et al., 1995; Boege, 2005). Sin embargo, no existe evidencia
inequivoca de que este patron esté determinado exclusivamente por cambios en las
caracteristicas nutritivas o digestivas de las plantas, ya que la presencia de enemigos
naturales de los herbivoros se atribuye como una posible causa de esta variacion
estacional (Angulo-Sandoval y Aide, 2000). Existe evidencia de la ventaja que ofrecen
los patrones fenoldgicos de las plantas como estrategia para reducir el dafio causado por

herbivoros fitofagos (Aide, 1992, 1993; Coley y Barone, 1996). Por ejemplo, el retraso



en la expansion foliar asi como la fenologia foliar de especies de plantas del sotobosque
actian como una estrategia eficaz, al reducirse los niveles de dafio en hojas que
emergen sincrénicamente y en especies que muestran una produccion foliar durante la

temporada seca (Aide, 1988, 1991, 1993; Kursar y Coley, 1992, 2003).

De esta manera, plantas que producen sincrénicamente flores, frutos y hojas, o
que producen hojas durante la época de menor abundancia de insectos, escapan
temporal y espacialmente la herbivoria (Aide, 1992; Coley y Barone, 1996)
consiguiendo que una porcion de las flores, frutos y hojas producidas puedan evadir
temporalmente a sus depredadores (Dirzo y Dominguez, 1995; Pilson, 1999). Este
mecanismo defensivo ha mostrado tener un efecto positivo en la eficiencia de las
plantas, por ejemplo al aumentar el namero de polinizadores y disminuir el dafio
ocasionado por los herbivoros (Aide, 1992; Coley y Aide, 1991; Coley y Barone, 1996;
Dirzo y Dominguez, 1995). Sin embargo, existen pocos estudios que describan las
ventajas adaptativas de este mecanismo defensivo (Aide, 1993; Coley y Barone, 1996).

En la literatura se conoce la presencia de un reducido numero de especies con un
patrén fenoldgico invertido en el cual las plantas producen sus hojas exclusivamente
durante la temporada seca (Janzen, 1970b, 1983; Roupsard et al., 1999).
Particularmente, en los BTC se conocen tres especies con este patron fenoldgico:
Coccoloba liebmannii Lindau (Polygonaceae); Forchhammeria pallida Liebm
(Capparaceae); y Jacquinia nervosa (Theophrastaceae), anteriormente Jacquinia
pungens A. Gray. Estas especies producen sus hojas nuevas exclusivamente durante el
inicio de la temporada seca, y permanecen sin hojas y con los meristemos latentes
durante toda la temporada de lluvias hasta la proxima temporada seca (Bullock y Solis-

Magallanes, 1990; Janzen, 1983).



La evolucion de este patron fenoldgico inverso podria conferir una ventaja anti-
herbivoro a nivel préximo en las interacciones planta-herbivoro (Janzen y Wilson,
1974; Dirzo, 1984). Janzen (1970b) sefiala que la fenologia foliar invertida en particular
de Jacquinia nervosa, podria deberse a la coevolucion de la planta y sus herbivoros. En
este caso, el hecho de que J. nervosa esté presente durante la temporada seca cuando
practicamente no existen herbivoros invertebrados (Wolda, 1978; Futuyma y Gould,
1979; Angulo-Sandoval y Aide, 2000), le puede conferir una menor probabilidad de
encuentro y ataque por herbivoros. Esto podria tener repercusiones en la cantidad y
calidad de defensas quimicas en comparacion con especies de fenologia normal con
produccion de follaje exclusivamente durante la época de lluvias. De esta manera,
siguiendo la légica anterior, una de las ventajas de la fenologia invertida en J. nervosa,
al evitar el dafio escapando temporalmente de los herbivoros, podria ser percibido en
términos de su adecuacion.

Por otra parte, la importancia que confieren las espinas y otras estructuras como
defensas fisicas contra herbivoros vertebrados ha sido ampliamente reportada en la
literatura (Janzen, 1986; Potter y Kimmer, 1988; Lindroth, 1989; Belovsky et al., 1991;
Valverde et al., 2001; Wilson y Kerley, 2003). Diversos estudios han encontrado
mayores niveles de dafio en plantas que no presentan estas defensas fisicas que en
aquellas que las exhiben (Brown, 1979; Cooper y Owen-Smith, 1986; Milewski et al.,
1990; Belovsky et al., 1991; Gowda, 1996). Asimismo, algunas caracteristicas
xeromorficas (p.ej. acumen en forma de espina pungente en las hojas y hojas coriaceas)
probablemente han persistido debido a factores ambientales de tipo fisico (p. ej. la
prolongada época de secas). Sin embargo, es concebible que secundariamente las
espinas ayuden a reducir los niveles de dafio foliar producidas por herbivoros

vertebrados, principalmente el venado cola blanca (Odocoileus virginianus sinaloae),



que es el folivoro con mayor potencial de consumir esta especie del BTC. Por lo tanto,
la funcién y efectividad de la espina foliar de J. nervosa podria evidenciarse en los
niveles de herbivoria por vertebrados durante la temporada seca.

La presencia de este patron fenoldgico invertido en el BTC de Chamela, México,
proporciona la oportunidad para estudiar las posibles consecuencias y ventajas de este
patron en la interaccion planta-herbivoro. De esta manera, este trabajo busca contribuir
al conocimiento de la evolucion de caracteres influenciados por la interaccion con

herbivoros.



RESUMEN

La interaccion entre plantas y herbivoros en los bosques tropicales ha dado como
resultado que las plantas hayan desarrollado tres mecanismos principales para resistir el
impacto negativo de los herbivoros: i) el escape.- conjunto de caracteres que reducen la
posibilidad de encuentro con herbivoros, ii) la defensa.- caracteres que reducen la
calidad de la planta o que influyen en el ataque de enemigos naturales, y iii) la
tolerancia.- caracteres que reducen el impacto negativo en la adecuacién. Ademas, los
patrones fenoldgicos de las plantas se han propuesto como un posible mecanismo
defensivo, en el que la produccidn sincronica y/o desfasada de hojas y frutos que ocurre
en individuos de la misma especie, proporciona un escape temporal del ataque por
herbivoros. En particular, un patron fenoldgico invertido, en el que se produce follaje
Unicamente durante la época seca, podria conferir un escape permanente de los

herbivoros fitéfagos presentes durante la época de lluvias.

En el bosque tropical caducifolio de Chamela se ha reportado la presencia de una
especie con un patrén fenolégico invertido: Jacquinia nervosa (Theophrastaceae). Esta
planta permanece sin hojas y latente durante la época de lluvias, y produce follaje

exclusivamente durante la época seca.

El objetivo principal de este trabajo fue poner a prueba la hipétesis que la
fenologia invertida de J. nervosa tiene consecuencias en la interaccion planta-herbivoro.
Especificamente, evalué si la fenologia invertida tiene efectos sobre los niveles de
herbivoria, la concentracion de metabolitos secundarios en el tejido foliar y la
palatabilidad de las plantas ante un herbivoro generalista. Ademas, exploré el posible

valor de la fenologia invertida como mecanismo de escape mediante un experimento de

Vi



defoliacion artificial. Finalmente, exploré el potencial papel defensivo de la espina

foliar contra herbivoros vertebrados.

Jacquinia nervosa mostr6 una tasa de area foliar consumida muy baja, de 0.0064
+ 0.0026 cm?/dia, s6lo comparable con la tasa que presentan las especies de fenologia
normal al final de la época lluvias. El porcentaje promedio de area foliar consumida fue
de 1.37 + 0.26, mientras que en una muestra representativa de especies de Chamela el
promedio fue 6.78% =+ 0.99 (F = 92.85; gl = 9; P<0.0001) de dafio foliar. Por su parte,
los niveles de dafio conocidos de Chamela resultaron significativamente mas altos que
los niveles de J. nervosa durante el afio 2004 (Z = 9.97; P = 0.0001). Encontré que el
tejido foliar de J. nervosa contiene una menor concentracion de fenoles totales que el
promedio de las especies presentes durante la época de lluvias, (Z = 2.86; P = 0.0042).
No obstante, en los experimentos de palatabilidad esta especie resulté menos preferida
por el herbivoro generalista S. frugiperda (F = 295.3; g.I = 2; P = 0.0001). En el
experimento de defoliacion artificial, observé una tendencia negativa en el crecimiento
anual en plantas que recibieron mayor dafio. En el caso del papel defensivo de la espina
foliar, no observé ningln efecto en los niveles de dafio por vertebrados al remover las

espinas de las plantas (x* = 0.34; P = 0.5611).

Este trabajo es la primera evidencia en el que una especie escapa naturalmente al
ataque por herbivoros a través de un patrén fenologico invertido. Sugiero que este
patron en J. nervosa estd asociado a una menor inversion en defensas quimicas en
comparacion con especies de fenologia normal expuestas al ataque por herbivoros
durante la época de lluvias, y posiblemente a niveles altos de tolerancia. Finalmente,
discuto el posible origen adaptativo de la fenologia invertida a través de la teoria

evolutiva vigente en la literatura.
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ABSTRACT

The interaction between plants and herbivores in tropical forests has given result
that plants have developed three main mechanisms to resist the negative impact of
herbivores: the escape, defense and tolerance. An inverted phenology pattern could
confer a permanent escape from herbivory. In the tropical dry forest Jacquinia nervosa
displays an inverted phenology pattern. The aim of this work was to test the hypothesis
that inverted phenology in J. nervosa has consequences in plant-herbivore interactions.
Specifically, | evaluated its effects on the levels of herbivory, concentration of
secondary compounds and its palatability to a generalist herbivore. In addition, |
explored its possible value as an escape mechanism and the defensive role of the foliar
thorn.

Jacquinia nervosa showed a very low rate of herbivory of 0.0064 cm square per
day. The average of the percentage of foliar area consumed was 1.37 whereas for the
average of species was 6.78. J. nervosa contained lower concentrations of total phenols
compare with the average of species with normal phenology. In the palatability
experiment this species was the less preferred. The defoliation experiment showed a
negative tendency in the annual growth of plants that received higher damage. Finally, 1

did not observe any effect of the thorns in the levels of damage by vertebrates.

This work is the first evidence where a species escapes naturally to the attack of
herbivores through an inverted phenological pattern. | suggest, this pattern is associated

to a lower investment in chemical defenses and possibly to high levels of tolerance.
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OBJETIVOS

El objetivo principal de este trabajo fue estudiar las posibles consecuencias de la
fenologia invertida de J. nervosa en la interaccion planta-herbivoro. De este objetivo

surgen los siguientes objetivos particulares:

=

Evaluar si la fenologia invertida de Jacquinia nervosa tiene consecuencias sobre los

niveles de herbivoria.

2. Evaluar si el escape a los herbivoros por la fenologia invertida de J. nervosa se
traduce en una menor inversion de defensas quimicas.

3. Evaluar si la menor inversion en defensas quimicas se traduce en una mayor
aceptabilidad del follaje por un herbivoro generalista comparada con una especie de
fenologia no invertida.

4. Evaluar el posible impacto de la herbivoria sobre el desempefio de la planta, bajo la

perspectiva de que un pulso de dafio que ocurra en la época seca tendrad

repercusiones sobre el crecimiento de esta especie.

Como objetivo adicional para explorar la interaccion Jacquinia nervosa- vertebrado:
5. Evaluar si la espina foliar tiene algun papel en la herbivoria por vertebrados durante

la época seca.



PREDICCIONES

1. Si el follaje de Jacquinia nervosa permanece disponible en la época seca cuando la
abundancia de insectos herbivoros es menor, se espera que los niveles de herbivoria
sean bajos comparados con los de especies de fenologia normal (presentes durante la
época de lluvias).

2. SiJacquinia nervosa escapa a la herbivoria por su fenologia invertida, se predice

que no hace inversiones en metabolitos secundarios defensivos.

3. Si Jacquinia nervosa no invierte en defensas quimicas, se espera que su
aceptabilidad a un herbivoro generalista sea mayor, comparado con una especie de
fenologia normal.

4. SiJacquinia nervosa escapa a la herbivoria por su fenologia invertida, se predice
que la defoliacion artificial tendra un impacto negativo en el desempefio de la

planta.

5. Si las espinas foliares tienen un papel importante en la herbivoria, se espera que en

la ausencia de ellas el dafio por un herbivoro vertebrado aumentase.



METODOLOGIA

Sitio de estudio.- Este estudio fue realizado en el bosque tropical caducifolio de la costa
del pacifico mexicano, dentro de la Estacion de Biologia Chamela (EBCH) en el Estado
de Jalisco. La estacion forma parte de la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala,
cuya extension es de 13,200 ha. Se localiza en la zona intertropical del hemisferio norte
a 19° 29’ N de latitud y 105° 01" O de longitud (Figura 1). La EBCH se ubica en la
Provincia Fisiografica de la Sierra Madre del Sur, que constituye un sistema de bloques
montafiosos que se extiende aproximadamente por 1,100 km a lo largo de la costa
(Lugo-Hubp, 1990). EIl area de la EBCH presenta cinco unidades de relieve; montafa,
lomerios, superficies de erosion, superficies de nivelacion y valle, que se distinguen por
su litologia, morfologia y procesos morfogenéticos, los cuales dan como resultado
caracteristicas edéaficas particulares, originando 14 unidades morfo-edaficas (Lugo-
Hobp, 1989; 1990). La precipitacion promedio anual en la EBCH es de 788 mm (1977-
2000), con una gran variacion interanual que va de los 453 mm, en el afio mas seco
(1985) a 1393 mm en el afio mas lluvioso (1992) (Maass et al., 2002). La época de
[luvias ocurre entre los meses de agosto y octubre, y la época de secas se extiende desde
febrero hasta junio. Se llegan a presentar lluvias esporadicas después de la época de
lluvias (cabariuelas) entre los meses de diciembre y enero, cuya intensidad varia entre
afios, pero los eventos mas fuertes son extraordinariamente importantes en la fenologia
del bosque tropical caducifolio (Bullock y Solis-Magallanes, 1990). El tipo de
vegetacion predominante corresponde al bosque tropical caducifolio en las serranias,
que pierde sus hojas y produce flores durante la época de secas, y al bosque tropical
semi-deciduo en sitios de arroyo, que conserva sus hojas durante la época de secas

(Lott, 1985; Lott et al., 1987). La diversidad floristica del bosque tropical caducifolio de
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la costa del pacifico mexicano es particularmente alta en el pais (Trejo y Dirzo, 2002) y
en el continente Americano a lo largo del gradiente latitudinal de 0°- 40° N (Quigley y
Platt, 2003). Las caracteristicas fisicas del suelo y la topografia juegan un papel
determinante en la estructura, composicion y funcién de la vegetacion, asi como en la
dominancia de algunas especies. lgualmente, pueden alterar la fenologia de la
vegetacion como la floracion, foliacion y la produccion de hojarasca. Determinada
principalmente a la estacionalidad climéatica y a la asociacion de factores como la
humedad del suelo, las concentraciones de nutrientes del suelo y su variabilidad
estacional, y a la fauna asociada al suelo la cual es de suma importancia en el
establecimiento de la vegetacion y su supervivencia durante la época de secas (Cotler et
al, 2002).

En relacién a la biodiversidad en la Reserva la Biosfera de Chamela-Cuixmala,
se han registrado 125 familias de plantas vasculares, donde las familias con mayor
namero de especies son Leguminosae y Euphorbiaceae con 160 y 94 especies,
respectivamente. La flora de la regién comprende 555 géneros y =1,146 especies entre
arboles, arbustos, lianas y trepadoras, epifitas y hierbas. (Lott, 1985; Lott et al., 1987;
Lott y Atkinson, 2002). En relacién a la fauna se han registrado 72 especies de
mamiferos, 27 de ellas exclusivamente mexicanas (endémicas). Los estudios sobre
invertebrados incluyen un listado de 1,877 artrépodos, y se han registrado 110 especies
de peces. La herpetofauna consiste de 87 especies, 68 de reptiles (32 endémicas) y 19 de
anfibios (10 endémicos). Por su parte, las aves estan representadas por 270 especies,
donde el 60% son residentes y el resto especies migratorias (Noguera et al., 2002).

La temperatura media anual es de 24.6° C (1978-2000), los valores mas altos de
radiacion se presentan entre abril y julio (> 22 MJ m? d ™), que corresponden a los

meses de finales de secas e inicio de la temporada de lluvias. La humedad relativa se
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mantiene arriba del 65% durante todo el afio. De acuerdo a la clasificacion de Kdppen

modificado por Garcia (1988), el clima de la EBCH es Awyi, con un clima célido sub-

himedo con lluvias en verano y régimen isotermal (Garcia-Oliva et al., 2002).

A. PUERTO VALLARTA
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-

CHAMELA-CUIXMALA

CARR. A MANZANILLO

/' RESERVA DE LA BIOSFERA

Figura 1. Localizacion geografica de la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala.
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Especie de estudio.- El género Jacquinia fue nombrado por Lineo en 1763 como
reconocimiento al botanico austriaco Nicolaus Joseph Jacquin, el cual fue el primero en
ilustrar y colectar especies de este género. EI género comprende 32 especies de arbustos
xeréfilos y pequefios arboles que se distribuyen principalmente en zonas secas y aridas
de las Antillas, Centro América y el norte de Sudamérica (Sthal, 1995). El género
Jacquinia forma parte del orden Ericales y pertenece a la familia Theophrastaceae en la
cual se incluyen siete géneros y aproximadamente 110 especies. La mayoria de las
Theophrastaceae son arbustos o pequefios arboles neotropicales que crecen a altitudes
por debajo de los 2500 m en bosques secos estacionales, asi como en algunos bosques
himedos relativamente estacionales (Kallersjé y Sthal, 2003).

Jacquinia nervosa (anteriormente, Jacquinia pungens A. Gray, c.f. Kallersjo y
Sthal, 2003) es una planta heliéfila de forma arbustiva del sotobosque, presente en los
bosques caducifolios y semi-caducifolios a lo largo del Pacifico de América Central.
Presenta una distribucion que se extiende desde el sur del estado de Jalisco en México
hasta el noroeste de Costa Rica (Janzen, 1970b; Sthal 1989, 1995). Los reportes de
nuevas especies dentro del genero Jacquinia en México (Castillo-Campos y Medina,
1998; Fernandez-Concha et al., 2003) sefialan la gran variabilidad morfolégica dentro
de este género anteriormente reportada por Sthal (1989). Se caracteriza por presentar
hojas coriaceas, simples, alternas, con el apice modificado en forma de espina, pero se
caracteriza principalmente por producir sus hojas a principios de la época de secas y
tirarlas después de presentarse las primeras lluvias (Janzen, 1970b, 1983; Kallersjo y
Sthal, 2003). Presenta flores rigidas, cerosas de color anaranjado-rojo con una ligera
fragancia, que emergen cuando la planta produce todas sus hojas durante las primeras
semanas de la temporada seca. Existe variacion en el tamafio y el nimero de flores entre

individuos reproductivos, posiblemente por la falta de recursos suficientes para producir
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frutos. Presuntamente, sus flores son polinizadas por colibries aunque no existe
evidencia confirmada sobre este hecho (Janzen, 1970b). Los frutos son de forma
esférica de 2 a 3 cm de diametro, los cuales aparecen después de la floracion y
empiezan a madurar de color amarillo al final de la temporada seca. Los frutos maduros
son indehiscentes y tienen una cascara gruesa y un endocarpo o arilo dulce y jugoso. En
el interior del fruto maduro se llegan a presentar entre 2 y 10 semillas lisas achatadas
ovales. Algunos frutos no maduran sino varios meses después de comenzada la estacion
de lluvias. (Janzen, 1970b; 1983).

Jacquinia nervosa presenta una raiz pivotante larga y gruesa que penetra a
varios metros de profundidad. Sus raices laterales se extienden de los 0.5 a 1.5 m de
profundidad en contraparte de otras especies arbustivas del mismo tamario que expande
sus raices laterales en los primeros 50 cm de suelo. La raiz principal se extiende por
debajo de los 1.5 m llegando a hasta una profundidad de 3 metros en tan solo individuos
de 2 m de altura, donde, aparentemente, existe una minima competencia entre sus raices
y plantas adyacentes pertenecientes al sotobosque (Janzen, 1970b). Sus raices presentan
un alta infeccion por hongos micorrizicos con una gran dinamica estacional (20-60% de
infeccidn) explicada principalmente por su fenologia (Allen et al., 1998).

Por su parte, las principales reservas se encuentran en tallos y raices las cuales
estan constituidas en gran parte por carbohidratos, entre ellas el almiddn, que se reduce
progresivamente durante la estacion de lluvias (Janzen y Wilson, 1974).

Finalmente, se ha registrado un nimero muy reducido y selecto de orugas
herbivoras que se alimentan del tejido foliar de esta especie. Se han observado 10
especies de orugas de las cuales solo cinco han podido ser identificadas hasta familia
(Blastobasidae, Cucurlionidae, Gelechiinae, Geometridae y Limacodidae) y una sola

hasta genero y especie (Acharia sarans: Limacodidae), y cinco micro orugas que solo
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han podido ser identificadas hasta orden; Lepidoptera (4) y Coleoptera (1),

respectivamente (Janzen y Hallwachs, 2005).

Seleccion de sitios e individuos.- En el mes de mayo del afio 2004 elegi 105 plantas de
J. nervosa, en tres sitios de la EBCH, en las cuales medi la herbivoria puntual, la tasa de
herbivoria, los efectos de la herbivoria en el desempefio de las plantas y la inversion en
defensas quimicas (Figura 2).

El criterio que segui para definir y elegir los sitios de estudio surgié de la
observacion que J. nervosa presenta una distribucion agregada con individuos de todas
las categorias de edades. Las agregaciones se encontraban a distancias de =1km o mas.
Estas observaciones son consistentes con las relaciones denso-dependientes reportadas
entre la mortalidad y el reclutamiento de especies en los BTC (Robert et al., 2002). Los
sitios se ubicaron dentro de la misma unidad morfo-edafoldgica (laderas convexas sobre

tobas), donde el suelo predominante son Regosoles edtricos (Cotler et al., 2002).

Figura 2. Ubicaciéon espacial de los tres
sitios muestreados en la Estacion de
Biologia Chamela.

En cada sitio seleccioné 35 plantas y con el fin de tratar de controlar la posible variacion
asociada al tamafio y/o la ontogenia, agrupé las plantas en 3 categorias de acuerdo a su
altura: 15 pequefias (0.5 — 1.5 m); 10 intermedias (1.5 — 2.5 m); y 10 grandes (> 3m)

(ver Figura 3).
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Consecuencias de la fenologia invertida en los niveles de herbivoria.- Evalué la
cantidad de dafio en Jacquinia nervosa usando dos medidas: i) medida a largo plazo
(tasa de herbivoria).- donde calculé los niveles de dafio por dia que sufren las hojas
durante la época seca por herbivoros invertebrados, y ii) medida discreta (herbivoria
puntual).- donde medi la herbivoria puntual o acumulada sufrida por herbivoros durante

la época seca.

Tasa de herbivoria.-. Durante el mes de febrero del 2004 (inicio de la temporada seca)
seleccioné 20 hojas sin dafio de cada uno de 10 individuos intermedios, las cuales
marqué con un anillo metalico para seguirlas en el tiempo. Seleccioné plantas de
categoria intermedia debido a que su altura (1.5 — 2.5 m) facilitaba la manipulacién de
las hojas y al mismo tiempo lograba evadir el efecto de herbivoros vertebrados. Colecté
las hojas seleccionadas al final de la época de secas (N= 90 dias transcurridos), durante
el mes de mayo cuando iniciaron las primeras lluvias (11.93 mm de precipitacion).
Medi el area foliar dafiada, usando un medidor de area foliar (Delta-T Devices,
Cambridge, UK). Posteriormente, calculé la tasa de herbivoria (TH) para cada individuo

como el porcentaje de area foliar consumida por dia usando la siguiente formula:

TH = [(AF, — AF,) / AF,] * 100
N

donde;
AF; = Area foliar final;
AF, = Area foliar inicial;

N = NUmero de dias.

Herbivoria puntual.- Colecté una muestra de aproximadamente 500 hojas de la parte
inferior, intermedia y superior de la copa de 10 individuos “grandes” para cada sitio

usando una garrocha podadora. Siguiendo el mismo protocolo que Filip y colaboradores
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(1995), seleccioné plantas de categoria grande para medir la herbivoria acumulada en J.
nervosa. Calculé la herbivoria acumulada por sitio de una sub-muestra de 250 hojas.
Esta muestra fue obtenida al numerar todas las hojas individualmente dentro de una
matriz, y usando nimeros al azar para la seleccion de las hojas para evitar cualquier
sesgo. Calculé el porcentaje de &rea consumida para cada hoja, a partir de la medicion
del &rea inicial y final, usando el programa medidor de éarea foliar WinDias version 2.0
(Delta-T Devices, Cambridge, UK).

Los niveles de dafio registrados anteriormente en la literatura por Filip y
colaboradores (1995) establecen un primer precedente de la variacién y de los niveles
promedio de dafio que presentan los BTC, en particular para la regién de Chamela. Por
consiguiente, utilicé estos datos para comparar los niveles de dafio que presenta
actualmente J. nervosa, con los niveles de dafio registrados en la literatura para las

especies caducifolias con follaje presente durante la época de lluvias.

Medicién puntual en especies de fenologia normal.- Para poder comparar la herbivoria
de J. nervosa con especies de fenologia normal durante el mismo afio, medi la
herbivoria puntual en un grupo de 9 especies de fenologia normal al final de la
temporada de lluvias del 2004 empleando la misma metodologia que Filip y
colaboradores (1995). De las especies medidas por Filip et al. (1995), seleccioné las tres
especies que presentan valores maximos, intermedios y minimos de area foliar
consumida, para incluir toda la variacion posible. De cada especie, muestré entre cinco
y siete individuos elegidos al azar, de los cuales colecté una muestra de hojas al final de
la época de lluvias con el propdsito de detectar el mayor dafio acumulado, siguiendo el
mismo protocolo que para J. nervosa. En el laboratorio de la estacion de campo, tomé

una muestra al azar de 80 hojas del total de la muestra colectada de cada especie para
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determinar el area removida por los herbivoros. Esta muestra fue obtenida al numerar
todas las hojas individualmente dentro de una matriz, y usando nimeros al azar para la
seleccion de las hojas para evitar cualquier sesgo. Calculé el porcentaje de éarea
consumida para cada hoja de cada especie de fenologia normal, a partir de la medicién
del area inicial y final, usando el programa medidor de &rea foliar disponible en el
laboratorio de la EBCH, Sigma Scan Pro version 5.0 (SPSS, 1999). Estimé el area foliar
inicial (AFo) a partir de la reconstruccion de la hoja usando hojas intactas que se
ajustaran mejor a la forma del area remanente cuando era necesario. Estimé el area
foliar final (AFf) directamente a partir del tejido remanente. Con estos datos calculé el
porcentaje del area removida (%AFR) para J. nevosa y las especies elegidas durante la

época de lluvias a partir de la siguiente formula:

% AFR = [(AF, — AF,)] * 100
AF

o]

Defensas quimicas en el tejido foliar.- Evalué la concentracion de fenoles y taninos
totales en el tejido foliar de J. nervosa, asi como la preferencia de un herbivoro
generalista a la planta estudio con respecto a otras dos especies. Para evaluar la
inversion de defensas quimicas de J. nervosa con respecto a otras especies del BTC,
colecté tejido foliar de J. nervosa para determinar la concentracion promedio de fenoles
totales en cada sitio. Finalmente, comparé la concentracion promedio de fenoles y
taninos totales de J. nervosa con la concentracion promedio de fenoles recopilada para

los BTC (Dirzo y Boege, en prensa).

Determinacion de fenoles y taninos totales.- Durante el mes de mayo y junio del 2004,

colecté en cada sitio, respetando su filotaxia, 6 hojas de cada 14 plantas de J. nervosa de
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tamafio intermedio (1.5-2.5m) para su posterior andlisis quimico. Las hojas colectadas
se transportaron en un contenedor térmico con hielo para evitar la oxidacion de los
compuestos fendlicos. En el laboratorio, se liofilizaron y molieron para su posterior
procesamiento siguiendo el procedimiento propuesto por Waterman y Mole (1994).
Los extractos se realizaron por triplicado para las determinaciones de fenoles y taninos

totales.

'Fenoles Totales.- Las concentraciones de fenoles totales se obtuvieron siguiendo la
técnica modificada de azul de Prusia (Waterman y Mole, 1994). Los valores de las
concentraciones de fenoles totales se obtuvieron al sustituir los valores de las
absorbancias registradas en el espectrofotometro en la ecuacion de la curva patron, que

se generd a partir de una solucién madre de 4cido tanico; y = 0.5899 x (R? = 0.998).

“Taninos Totales.- Las concentraciones de taninos totales se obtuvieron a través del
método de protoantocianidina (Waterman y Mole, 1994) y se expresan como la
absorbancia registrada a 550 nm en el espectrofotdmetro, ya que fue imposible calcular

la curva patrén para este compuesto fendlico.

Pruebas de aceptabilidad.- Como medida indirecta de la inversion en defensas realicé
bioensayos tipo cafeteria modificando el disefio de Dirzo (1980). Estas pruebas
consistieron en ofrecer al herbivoro generalista Spodoptera frugiperda, (Lepidoptera,
Noctuide) del cuarto estadio, un &rea conocida de 4 cm? del follaje de tres especies
distintas; especie control ajena al sistema (Lactuca sativa), especie de fenologia normal
(Jatropha standleyii), y especie de fenologia invertida (Jacquinia nervosa). Al no existir

otra especie del género Jacquinia en Chamela, con la cual poder comparar distintos

! Para mayor detalle de las técnicas empleadas ver Apéndice.
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patrones fenoldgicos, opté por una especie con fenologia normal de la cual se tienen
antecedentes de niveles altos de herbivoria. Debido a que J. nervosa presenta hojas
angostas (1-2 cm de ancho) ofreci dos rectangulos de 1x2 cm, los cuales sumaban la
misma area foliar ofrecida de las otras especies. Las larvas se sometieron a un ayuno de
10 horas previo al experimento el cual dur6 9 horas en condiciones controladas de
humedad (80% HR) y temperatura (25° C) en una camara de crecimiento (Del Val y
Dirzo, 2003). Calculé la preferencia del herbivoro generalista a partir del area foliar
total consumida (AFTC) de cada especie en cada caja de petri a partir de la siguiente

férmula:

AFTC = [(AF, - AF))]
AF

0

donde;
AFTC = Area foliar consumida de la especie i;
AF; = Area foliar final de la especie i;

AF, = Area foliar inicial de la especie i.

Impacto de la herbivoria en el desempefio de la planta.- Esperando que un pulso de
dafo tuviera un efecto marcado en el desempefio de las plantas. Seleccioné en cada sitio
15 plantas de tamafio pequefio (0.5 — 1.5 m) donde cada cinco plantas asigné
aleatoriamente un tratamiento distinto de defoliacion. Elegi este estadio bajo el supuesto
que seria el méas vulnerable al dafio foliar, debido a la inversion que realiza la planta en
su transicion a la siguiente categoria de edad (Gerhardt, 1998; Boege, 2005, 2005b;
Boege y Marquis, 2005). Apliqué tres tratamientos de defoliacion artificial controlada:

0%, 25% y 75% de area foliar removida en cada hoja de todas las plantas usando unas
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tijeras. Como una medida del desempefio de la planta medi el crecimiento expresado en
términos del incremento del diametro basal (DAB) durante un afio, después de haber

aplicado los tratamientos a todas las plantas.

Papel de la espina foliar en la herbivoria por vertebrados

Experimento de remocidn de la espina.- Evalué el papel de la espina foliar usando un
disefio pareado en 30 pares de plantas pequefias (0.5 - 1.5m) ubicadas a una distancia no
mayor de 5 metros. Este diseflo me permitié reducir al maximo los efectos del
microclima y microtopografia dentro de cada par experimental (Figura 4). En cada par
de plantas asigné al azar uno de dos tratamientos: 1) planta experimental.- en el cual
removi con una tijera la espina foliar de todas las hojas de uno de los pares, y 2) planta
control.- en el que deje intacta la espina foliar y removi una pequefia porcion del area
foliar para compensar el area foliar perdida al cortar la espina foliar de la planta
experimental. Cuantifiqué y marqué todas las ramas de cada par con anillos plasticos
para cuantificar el dafio por herbivoros vertebrados. Finalmente, como medida control

del tamafio de los pares medi la altura de cada una de las plantas.

Figura 4. Ubicacion del experimento
pareado de desespinacion, donde se
evalué el papel de la espina foliar.
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ANALISIS DE DATOS

Los datos de herbivoria puntual y de las tasas de herbivoria fueron
transformados al arcoseno de la raiz cuadrada usando las proporciones del area foliar
consumida. Sin embargo, todos los datos de herbivoria que se muestran en las figuras
son los porcentajes de area foliar removida sin transformar. El patron fenoldgico
(invertido y normal) fue la primera fuente de variacion en la herbivoria analizada a
través de un ANOVA de una via, usando modelos lineales generalizados (MLG)
empleando el Sistema de Analisis Estadistico (SAS, 1999). Las comparaciones de los
niveles de herbivoria entre las especies de fenologia normal y J. nervosa, asi como las
comparaciones de las tasas de herbivoria entre los sitios fueron analizadas aplicando un
ANOVA de dos vias con un MLG, las fuentes variacion fueron la fenologia y los sitios
respectivamente. Las comparaciones entre los niveles de dafio entre J. nervosa y los
niveles de dafio registrados por Filip y colaboradores (1995) se analizaron a través de la
prueba no paramétrica de Mann-Whitney.

La variacion en las concentraciones de metabolitos secundarios entre sitios de
muestreo e individuos de J. nervosa, se analizé usando MLG. Los taninos se analizaron
comparando las absorbancias obtenidas en el espectrofotometro, mientras que los
fenoles se analizaron como la concentracion de fenoles totales expresada en
equivalentes de acido tanico. Estos analisis permitieron incluir los tres sitios de
muestreo como una sola poblacion de J. nervosa en la comparacion con la
concentracion promedio de fenoles totales de especies de fenologia normal reportada en
la literatura. La comparacion de la concentracion de fenoles totales de J. nervosa con
respecto a otras especies del BTC se realizo a traves de una prueba no paramétrica de

Mann-Whitney.
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Las pruebas tipo cafeteria fueron analizadas usando MLG empleando dos
procedimientos: i) usando una distribucion binomial se analizé la preferencia de las
especies por un herbivoro generalista, donde se asigno el valor de cero a las especies
que no fueron elegidas por el herbivoro generalista y de uno a las especies que fueron
preferidas por el herbivoro; ii) usando el area foliar consumida de las especies se analiz6
la preferencia de las especies.

El efecto de la defoliacion artificial entre tratamientos y sitios se analiz0 a través
de un ANOVA de dos vias, empleando el programa estadistico JMP version 4.0.4 (SAS,
2001). Las fuentes de variacion del modelo usado fueron los tratamientos, los sitios y la
interaccion entre sitios y tratamientos. Finalmente, el papel de la espina foliar se analizd
usando un modelo general con una distribucién binomial, donde se asignd el valor
numérico de cero a las plantas que no sufrieron dafio por herbivoros vertebrados y de

uno a las que sufrieron alguna clase de dafio en ambos tratamientos.
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RESULTADOS

Caracterizacion de las poblaciones.- En la Tabla 1 se muestran la media + error
estandar del didmetro basal (DB) y la altura que obtuve para caracterizar a la especie de

estudio a principios de la época de secas de 105 individuos en tres sitios diferentes.

Tabla 1. Atributos medidos en Jacquinia nervosa en tres sitios distintos. Las caracteristicas medidas sirvieron para
categorizar a la planta estudio en tres categorias. Los datos se presentan como los promedios + EE.

Sitio 1 Sitio 2 Sitio 3
Planta DB Altura (m) DB Altura (m) DB Altura (m)
Pequefas 125+ 4 09+0.3 12+ 3 0.8+0.3 109+4 0.8+0.2

Intermedias  39.4+9 22+ 04 473+ 13 21+04 43.4 + 23 23+05

Grandes 80.5+39 36+ 1 120.2 + 73 4.1+2 138.7 + 79 57+2

Consecuencias de la fenologia invertida en los niveles de herbivoria.- Los patrones
fenoldgicos mostraron un efecto significativo en los niveles de dafio que presentan las
especies por herbivoros fitéfagos (F = 431.04; gl = 1; P<0.0001). Indiscutiblemente, la
especie de fenologia invertida presentd niveles menores de dafio que la comunidad de
especies de fenologia normal (Figura 5). Jacquinia nervosa presentdé un porcentaje
promedio de area foliar removida de 1.37 + 0.26 EE, mientras que el resto de las
especies mostro en promedio 6.78% + 0.99 de area foliar removida (Figura 5a).

El promedio del area foliar removida registrado por Filip y colaboradores (1995)
para 16 especies en los dos primeros afios y 12 en el tercer afio de muestreo fue de 7.88
+ 0.71 EE, mientras que para J. nervosa fue de 1.37 + 0.26 EE. El anélisis estadistico
mostré que existen diferencias significativas entre los niveles de dafio registrados por
Filip y colaboradores (1995) y los niveles registrados para J. nervosa durante el afio

2004 (Z = 9.97; P = 0.0001). Esto indica que los primeros registros de los niveles de
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dafio por herbivoros invertebrados en el BTC de Chamela (Filip et al., 1995), son
significativamente méas altos que los niveles de dafio estimados actualmente para J.

nervosa (Figura 5Db).

% Area Foliar Removida

Jacquinia nervosa Especies Caducifolias
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Jacquinia nervosa Filip et al (1995)

Figura 5. Diferencias encontradas en el porcentaje de area foliar consumida (%AFC) de la comunidad
de especies caducifolias presentes en la época de lluvias y J. nervosa especie de fenologia invertida
presente Unicamente durante la época seca. a) Comparacion del %AFC registrado durante el afio
2004; b) Comparacion del %AFC registrado por Filip et al (1995) y J. nervosa (2004). Los valores
corresponden a promedios + EE. Significancia de las diferencias encontradas: * P<0.0001.
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El anélisis estadistico mostrd que existen diferencias significativas en el
porcentaje de area removida del 2004 entre las especies de fenologia normal y J.
nervosa (F = 92.85; g.1.= 9; P<0.0001). La especie que presentd el mayor porcentaje de
area removida durante la temporada de lluvias fue Casearia sp. (13.1 = 1.5%), y la
especie con el menor porcentaje de area foliar removida fue Lonchocarpus eirocarinalis
(0.93 + 0.26%). De igual forma, se observd que existen diferencias altamente
significativas entre casi todas las especies presentes durante la época de lluvias y J.
nervosa, la que presentd un porcentaje de area removida considerablemente inferior a
ocho de las nueve especies caducifolias. Lonchocarpus eirocarinalis, presenté un area
foliar removida relativamente similar al area foliar removida de J. nervosa, no

encontrandose diferencia significativa entre estas dos especies (P =0.077) (Figura 6).
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Figura 6. Diferencias entre el porcentaje de area foliar removida de las especies caducifolias y J. nervosa. Los
valores para cada especie son promedios + EE. Significancia de las diferencias encontradas: *P<0.0001,
1tP=0.0028 y NS= no significativo.
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Las mediciones a largo plazo mostraron que J. nervosa presento una tasa de area foliar
consumida menor que las especies de fenologia normal. En promedio presenta una tasa
de 0.0064 + 0.0026 cm?/dia, no encontrandose diferencias significativas entre los tres
sitios muestreados (F =2.31; g.1.= 2; P = 0.1006). La tasa para las especies de fenologia
normal se encuentra en un rango que va de 1.6 — 0.03% por dia durante principios de la
época de lluvias y de 0.352 — 0.005 cm?® /dia para el periodo final de lluvias, estos

ultimos datos tomados de Filip y colaboradores (1995).

Defensas quimicas en el tejido foliar

Concentraciones de fenoles y taninos totales.- Los resultados obtenidos muestran una
inversion muy baja de estos dos compuestos fenolicos en el tejido foliar de J .nervosa,
en comparacion con las especies presentes durante la época de lluvias. Por su parte, las
concentraciones de fenoles totales variaron entre 0.5 - 0.6 x 10 mg/g peso seco. El
analisis de varianza no mostro diferencias significativas entre los tres sitios muestreados
(F = 0.77; g.l.= 15; P = 0.6948). A su vez, las concentraciones de taninos totales
representadas en absorbancias mostraron una variacién entre 0.4 y 0.6 x 10 (550nm).
El analisis de varianza mostro que no existen diferencias entre las absorbancias entre los
tres sitios (F = 0.90; g.l.= 15; P = 0.5726). Al no existir diferencias en las
concentraciones de metabolitos secundarios entre sitios, pude comparar como una sola
poblacion la concentracion de fenoles totales de J. nervosa con la concentracion
promedio registrada para especies de fenologia normal en el BTC.

La concentracion de compuestos fenolicos de J. nervosa en comparacion a otras
especies del bosque tropical seco, muestra que esta especie invierte muy poco en
defensas quimicas en cuanto a fenoles totales se refiere (Figura 8). La prueba de Mann-

Whitney mostro que existen diferencias significativas entre la concentracion promedio
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de fenoles totales de especies del BTC (Dirzo y Boege, en prensa) y J. nervosa (Z =
2.86; P = 0.0042). Los datos de las concentraciones de fenoles totales corresponden al
promedio de tres Unicas mediciones de fenoles totales registradas en la literatura para

los BTC (Boege, 2004, 2005; Janzen y Waterman, 1984).
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Figura 8. Diferencias en la concentracién promedio de fenoles totales entre J. nervosa
y especies presentes en le bosque tropical caducifolio (BTC).Los valores son
promedios * EE.

Pruebas de aceptabilidad.- Los bioensayos tipo cafeteria realizados con S. frugiperda,
mostraron una menor 4rea foliar consumida de J. nervosa (0.017 cm? + 0.006) en
comparacion con J. standleyi (0.104 cm? + 0.025). Encontré una diferencia significativa
del 600% entre el area consumida de estas dos especies (F = 295.3; g.1.=2; P = 0.0001)

(Figura 7).
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Figura 7. Diferencias en el &rea foliar consumida de una especie de fenologia invertida (Jacquinia
nervosa) y una especie de fenologia normal (Jatropha standleyii) por un herbivoro generalista. *Los
resultados de Lactuca sativa (planta control ) no se muestran en la figura para mayor contraste de las dos
especies con patrones fenolégicos distintos.

El andlisis de preferencia mostrd que a pesar de las diferencias encontradas en el
area foliar consumida de las especies no hubo una mayor preferencia estadisticamente
significativa entre J. nervosa y J. standleyii usando a un herbivoro que se sabe
generalista (x* = 0.22; g.l. = 2; P = 0.8949). Estos resultados muestran que J. nervosa no
fue la especie méas preferida pero tampoco la menos preferida, por lo tanto es
presumible creer que la inversion en defensas sea equivalente en comparacion con otras

especies de fenologia normal (ver Tabla 2).

Tabla 2. Preferencia en la seleccidon del herbivoro generalista Spodoptera frugiperda de dos especies de
fenologia contrastante.

Especie Especie X2 P
J.nervosa J.standleyii 0.21 0.6505
J.nervosa L. sativa 0.11 0.7453

J.standleyii L. sativa 0.02 0.88

30



Impacto de la herbivoria en el desempefio de la planta.- Los experimentos de
defoliacion artificial en plantas pequefias (0.5-1.5m), no mostraron efecto en el
crecimiento anual de las plantas al recibir distintos niveles de dafio en sus hojas. Se
observa una tendencia de decremento en el crecimiento conforme aumenta el porcentaje
de dafio (Figura 9). Por su parte, el efecto de la interaccién entre los tratamientos y los

sitios tampoco fue significativo (Tabla 3).
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Figura 9. Efecto de tres tratamientos de defoliacién artificial en el crecimiento anual + EE en plantas
pequefias (0.5 - 1.5m). Los valores son los promedios de todas las plantas de cada tratamiento.

Tabla 3. Andlisis de varianza de dos vias del efecto de la defoliacion artificial en el crecimiento de J. nervosa

Fuente de Variacion

gl F P
Tratamiento 2 1.83 0.174
Sitio 2 2.97 0.064
Tratamiento * Sitio 4 0.75 0.564

31



Papel de la espina foliar en la herbivoria por vertebrados.- Los experimentos de
remocion de la espina foliar mostraron que no existe ningun efecto de la espina como un
mecanismo defensivo en J. nervosa, por lo menos en las plantas de categoria
“pequefias”. El analisis binomial de presencia-ausencia de dafio no mostr6 diferencias
significativas entre los distintos tratamientos (x* = 0.34; P = 0.5611). Cabe sefialar que
durante la duracion del experimento (época seca), solamente se registraron dos eventos
independientes de dafio por un herbivoro vertebrado, que constaron de un ramoneo leve
en dos ramas, los cuales ocurrieron indistintamente del tratamiento. Estos resultados
sugieren que, posiblemente, la espina foliar no posee una funcién defensiva, asi como
que J. nervosa constituya una fuente alimenticia importante en la dieta de Odocoileus

virginianus durante la época seca.
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DISCUSION

Los efectos de la fenologia invertida de J. nervosa en la interaccion planta-
herbivoro sugieren que esta caracteristica tan peculiar se traduce en un escape a la
herbivoria que ocurre en especies de fenologia normal. Este mecanismo de escape se
habia reportado anteriormente en Hybanthus prunifolius que responde a lluvias
ocasionales durante la época seca, produciendo sincronica y anticipadamente a la época
de lluvias flores y hojas, las cuales evaden a sus herbivoros (Aide, 1992). Sin embargo,
este es el primer estudio que describe cdmo un patron fenolégico totalmente invertido
(en el que se produce hojas exclusivamente durante la época seca), en un BTC confiere
un escape natural a los herbivoros presentes en la estacion de lluvias. Por otro lado,
discuto el compromiso que este patron pudiera representar entre el escape y la defensa,
y la inversion en defensas quimicas (Sagers y Coley, 1995; Coley y Aide, 1991; Coley y

Barone, 1996; Kursar y Coley, 2003).

Consecuencias de la fenologia invertida en los niveles de herbivoria.- Las hojas
producidas por Jacquinia nervosa durante la temporada seca mostraron niveles de
herbivoria bajos comparados con especies de fenologia normal. Esto sugiere que el
patron fenoldgico que presenta esta especie le confiere un escape efectivo en contra de
la comunidad de herbivoros presentes durante la temporada de lluvias. Aide (1993),
estudiando los patrones de desarrollo de hojas en una comunidad de especies del
sotobosque, encontrd que las hojas jovenes son un recurso efimero para los herbivoros y
que aspectos como la fenologia de las hojas pueden servir como un mecanismo
defensivo en contra de herbivoros fitéfagos. Esto representa evidencia de que el

producir hojas durante le época de menor abundancia de herbivoros resulta en un dafio
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menor (Wolda, 1978; Futuyma y Gould, 1979; Angulo-Sandoval y Aide, 2000). Aide
(1988), también estudid la sincronia foliar en Gustavia superba, encontrando que los
individuos que produjeron hojas sincronicamente recibieron menores niveles de dafio
que aquellos que no lo hicieron, y que los altos niveles de dafio se correlacionaban
negativamente con la supervivencia durante los primeros meses de expansion de las
cohortes. Estos estudios han propuesto que la produccion foliar sincrénica puede ser
considerada como un mecanismo de escape para reducir el dafio por herbivoros en hojas
jovenes (Aide, 1992). Al estudiar las caracteristicas defensivas de especies de arboles en
un bosque tropical Coley (1985), encontr6 que en el 70% de las especies las hojas
jévenes sufrian mayores niveles de herbivoria que las hojas maduras igualmente para
especies pioneras y persistentes. Por su parte, Kursar y Coley (2003) demostraron que
en hojas maduras el principal factor que disminuye los niveles de dafio es la dureza, que
solo se completa después de la expansion total de la hoja. Asimismo, sugieren que el
sindrome de escape en hojas jovenes evolucion6 en plantas que no pudieron desplegar
metabolitos secundarios efectivos en contra de sus herbivoros, que habian desarrollado
adaptaciones a los metabolitos secundarios de sus plantas huéspedes. De manera
compensatoria, las plantas desarrollaron distintos mecanismos defensivos para escapar
del ataque de herbivoros; i) la expansion foliar rapida, lo cual minimiza la ventana de
vulnerabilidad, ii) retrasos en el desarrollo de cloroplastos y iii) sincronia en la
produccion foliar para saciar a los herbivoros. Kursar y Coley (1992) proponen como
mecanismo defensivo el retraso del enverdecimiento de las hojas previo a la expansion
total, en el que a manera de minimizar el dafio por herbivoros, las plantas retardan la
incorporacion de recursos valiosos en las hojas (p.ej. clorofila y proteinas) hasta que se
expandan en su totalidad, en el que la dureza actia como un mecanismo mas barato y

efectivo en contra del ataque de herbivoros. Janzen (1967) estudidé algunas de las
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ventajas y desventajas de la reproduccion sincrdnica de arboles durante la época seca,
encontrando que las fuerzas selectivas responsables de la floracion y fructificacion de
estas especies incluyen la competencia inter-especifica, los dispersores y polinizadores
que se encuentran durante esta época. Un caso raro y aislado es el efecto que algunos
disturbios naturales tienen en la fenologia foliar y en los niveles de dafio por herbivoros.
Los huracanes pueden llegar a proporcionar un escape temporal de la comunidad de
herbivoros, al reducir criticamente las poblaciones de insectos fitofagos. De esta forma,
todas las especies que produzcan hojas nuevas durante las semanas posteriores al
fendmeno natural percibirdn un menor dafio por herbivoros comparado con los niveles
anteriores al fendmeno (Koptur et al., 2002; Angulo-Sandoval et al., 2004). En
conjunto, estas evidencias apoyan la hipdtesis de que modificaciones en la fenologia
foliar puede representar un escape en contra de herbivoros fit6fagos (Aide, 1988, 1992,
Kursar y Coley, 1992, 2003), asi como de la posible influencia en la de produccion
foliar (Aide, 1993; Murali y Sukumar, 1994).

Adicionalmente, en este estudio las comparaciones individuales de los niveles de
dafo entre las especies de fenologia normal, indican que la Unica especie que muestra
niveles de dafio similares a J. nervosa es una especie del género Lonchocarpus (Figura
6). Al respecto, se sabe que las especies que conforman este género invierten recursos
en metabolitos secundarios defensivos, especialmente flavonoides, pero se caracterizan
principalmente por presentar altas concentraciones de compuestos rotenoides, los cuales
son responsables de la toxicidad de muchas especies de este género para insectos y
peces (Fang y Casida, 1999). Por ejemplo, Magalhdes y colaboradores (2004) hallaron
que el extracto de la raiz de L. muehlbergianus presenta nueve flavonoides distintos, de
los cuales seis son completamente nuevos en la literatura. Por su parte, en las hojas de

dos especies de Lonchocarpus, Borges-Argaez y colaboradores (2002) hallaron la
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presencia de cuatro compuestos flavonoides, asi como de cinco de estos compuestos en
la raiz y corteza. Por su parte, Janzen y colaboradores (1990) encontraron que las
semillas de seis especies de Lonchocarpus presentan altas concentraciones de cuatro
alcaloides y siete tipos de flavonoides. Los flavonoides son los compuestos que tienen
un mayor efecto en prevenir el consumo por parte de ratones depredadores de semillas.
Esta evidencia sugiere que los niveles bajos de herbivoria que presenta L. eirocarinalis
en el BTC de Chamela, se deben a la posible efectividad de sus defensas quimicas en
contra de herbivoros presentes durante la época de lluvias (Coley y Barone, 1996),
mientras que los niveles bajos de herbivoria que presenta J. nervosa se deben a que
escapa por completo la presion de herbivoros al estar presente exclusivamente durante
la época de menor abundancia de insectos herbivoros (temporada seca). Una posible
explicacion alternativa es la presencia de otros metabolitos secundarios defensivos no

medidos en este estudio, aspecto que discuto en la seccién siguiente.

Consecuencias de la fenologia invertida en la concentracion de metabolitos
secundarios.- Las concentraciones de metabolitos secundarios defensivos en J. nervosa,
en cuanto a fenoles totales se refiere, resultd menor comparada con las concentraciones
promedio de la comunidad de especies caducifolias del BTC reportadas en la literatura.
Esto sugiere ausencia de seleccion para la inversion en metabolitos secundarios
defensivos.

Kursar y Coley (2003) proponen la existencia de un compromiso entre la
defensa y el escape en hojas jovenes, en el que el establecimiento de uno u otro
sindrome defensivo estaria relacionado con la eficiencia de los metabolitos secundarios
de cada especie. Las especies que evolucionaron la produccion de metabolitos

secundarios efectivos en contra de sus herbivoros presentan el sindrome defensivo, asi

36



como tasas de expansion foliar lenta y un desarrollo foliar lento. Por el contrario, las
especies que no hayan desarrollado metabolitos disuasivos efectivos exhibiran el
sindrome de escape, el cual incluye la formacion sincronica de hojas, una rapida
expansion foliar, y retardo en el desarrollo foliar.

Las concentraciones de fenoles totales observadas en el tejido foliar de J.
nervosa, son consistentes con la hipdtesis del costo/beneficio de las defensas quimicas.
Una especie la cual ha evolucionado un mecanismo de escape efectivo de insectos
herbivoros, presenta una menor inversion en defensas quimicas comparado con especies
caducifolias con follaje presente durante la época de lluvias, que tan solo logran evadir
ocasionalmente a los herbivoros al producir sus hojas sincronicamente o en respuesta a
lluvias esporadicas, (Aide, 1988, 1992; Coley y Barone, 1996), pero sin evitar por
completo la presién de insectos fitdfagos. Esto se traduce en la variacion reportada en
los niveles de dafio entre las especies, asi como en la variacion del area foliar consumida
por herbivoros entre afios por Filip y colaboradores (1995).

La actividad y funcién de algunos metabolitos secundarios ha sido muy
cuestionada (Dirzo, 1985). En particular se ha discutido la actividad anti-herbivoro de
compuestos fendlicos como, fenoles y taninos (Jermy, 1984; Ayres et al., 1997; Close y
McArthur, 2002; Heil et al., 2002), y su posible intervencién en el metabolismo
primario, principalmente como antioxidantes (Mole et al., 1988) y protectores de la
radiacion ultravioleta (Waterman et al., 1984). Por otro lado, se ha demostrado que los
metabolitos secundarios presentan una gran diversidad estructural, asi como una
variacion en su actividad anti-herbivoro dentro de cada especie (Ayres et al., 1997,
Brenes-Arguedas y Coley, 2005). Por ejemplo, la concentracion de alcaloides en hojas
de Tabernaemontana pachysiphon aumenta con la sequia, asi como al incrementarse la

disponibilidad de nutrientes (fertilizacion), sin embargo las concentraciones de
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alcaloides se reducen con una mayor intensidad luminica (Ho6ft et al., 1996). Existe
evidencia de que las concentraciones de metabolitos secundarios y elementos pueden
llegar a variar por tan solo el efecto del ciclo lunar, como es el caso de la palma
Prestoea montana, la cual presenta una mayor concentracion de metabolitos con base en
C en sus hojas al presentarse la luna llena, proveyéndoles a las hojas una mayor
proteccion contra herbivoros cuyo ciclo de vida responde al ciclo lunar, asi como una
mayor longevidad al ser cortadas promovida por el incremento de C y otros elementos
quimicos que reducen la tasa de descomposicién del tejido foliar (Vogt et al., 2002).
Alternativamente, Close y McArthur (2002) proponen que los niveles bajos de fenoles
en las plantas bajo algunas condiciones ambientales, se deben simplemente a que el
riesgo de fotodafio es bajo y por lo tanto no son requeridos, y no a causa de la baja
disponibilidad de recursos para producirlos (Coley et al., 1985). En el supuesto que los
metabolitos secundarios fendlicos en J. nervosa pudieran tener una relacion con otras
funciones, especialmente como compuestos concernientes con la proteccion ultravioleta
y antioxidante, debido a la condicién helidfila de la especie (Janzen, 1970b), se
esperarian altas concentraciones de algunos de estos compuestos fendlicos en sus hojas.
Contrariamente a los trabajos descritos anteriormente, este estudio no encontré una
mayor concentracién de compuestos fenolicos en el tejido foliar de J. nervosa, por lo
menos de fenoles totales, que pudiera sugerir alguna relacién a la proteccion al
fotodafo. A pesar de ser una especie que esta sujeta a una mayor intensidad luminica al
no existir un dosel durante la época seca (Bullock y Solis-Magallanes, 1990), y a un
mayor estrés hidrico al estar presente durante la época seca (Roupsard et al., 1999). Esto
sugiere que la ausencia de estos compuestos fenolicos se debe principalmente al
compromiso existente entre el costo y beneficio de las defensas contra herbivoros

fitéfagos, donde las defensas resultan costosas e innecesarias ante el escape de la
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herbivoria como consecuencia de la fenologia invertida. Por ejemplo, Sagers y Coley
(1995) encontraron que para el arbusto neotropical Psychotria horizontalis, la inversion
en metabolitos secundarios se traduce en un beneficio al reducir la herbivoria, sin
embargo observaron un compromiso entre la concentracion de taninos totales y el
crecimiento. Esta evidencia podria sugerir que una mayor inversion en metabolitos
secundarios defensivos en J. nervosa resultaria innecesaria al estar presente durante la
época de menor abundancia de herbivoros y costosa cuando existen compromisos en la
adecuacion de la planta, principalmente por la inversion de recursos durante la época
seca en el crecimiento y reproduccion (Janzen, 1970b, 1983).

El bioensayo realizado con Spodoptera frugiperda podria parecer contradictorio
con la hipdtesis del costo/beneficio de las defensas, ya que J. nervosa fue la especie que
resultd menos preferida. Esto podria sugerir que esta especie invierte en otros
compuestos defensivos que pudieran estar actuando como disuasivos para este
herbivoro generalista. Especialmente porque en la literatura este herbivoro ha sido un
eficaz indicador indirecto de la inversion en metabolitos secundarios principalmente en
fenoles y taninos totales (Del Val y Dirzo, 2003, Boege y Dirzo, 2004). Aun asi, existen
otras explicaciones alternativas que complican la interpretacion adaptativa de estos
resultados (Dirzo, 1985). Por una parte, la aceptabilidad relativa del tejido de una
especie dada puede estar determinada por otros atributos intrinsecos a la planta, los
cuales pueden tener o no relacién adaptativa a la interaccion con herbivoros, como lo
puede ser la calidad nutricional, dureza y otros compuestos alternativos a los
compuestos fendlicos, lo cuales pudieran presentar un efecto repelente en contra de los
herbivoros. Respecto a la calidad de las hojas en J. nervosa, no existen estudios que
hayan medido estas variables nutricionales de las hojas; no obstante, aparentemente

presenta un alto contenido de fibras, asi como una dureza considerable (O. Sanchez obs.
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pers.), sugiriendo bajas concentraciones de nitrdgeno y agua en sus tejidos. Diversos
trabajos han sefialado que los contenidos de estos compuestos en los tejidos foliares se
encuentran directamente relacionados con los niveles de herbivoria (Coley, 1983; Coley
y Aide, 1991; Coley y Barone, 1996), asi como la dureza se relaciona inversamente con
la herbivoria (Lucas et al., 2000; Dominy et al., 2003). Por su parte, Underwood (2004)
a través de una simulacién matematica muestra que la variacion en el contenido de
compuestos nutricionales y su distribucion en distintas especies influencia la dindmica
de la herbivoria en las poblaciones. Por lo tanto, seria esperable que estas caracteristicas
no adaptativas disminuyan la preferencia de cualquier herbivoro. Como prueba de
compuestos alternativos que afecten la preferencia de los herbivoros, Biere y
colaboradores (2004) observaron que los glucésidos iridoides (un grupo de
monoterpenos) presentes en Plantago lanceolata, muestran un efecto disuasivo en la
alimentacion del herbivoro generalista Spodoptera exigua, y ademas estan implicados
en la resistencia a patdégenos después de que el tejido ha sido dafiado. Existen trabajos
donde la preferencia relativa de un grupo de especies ha sido evaluada idoneamente
usando una sola prueba a pesar de las diferencias inter-especificas encontradas en los
patrones estacionales de las especies, y de la variacion en la aceptabilidad de los
herbivoros generalistas a distintas especies (Elger y Barrat-Segretain, 2004; Taylor et
al., 2003). Asimismo, se ha observado que ciertos compuestos no fendlicos como los
glucosinolatos presentes en Alliaria petiolata, pueden actuar como disuasivos y toxicos
para el género Spodoptera (Li et al., 2000; Wallace y Eigenbrode, 2002; Bossdorf et al.,
2004). Igualmente, otros compuestos como inhibidores de proteinasas pueden tener un
papel en la preferencia de Spodoptera (De Leo y Gallerani, 2002).

Adicionalmente a la variacion del efecto de los metabolitos secundarios en la

preferencia de los herbivoros, la falta de un conocimiento general de los compuestos
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metabdlicos existentes en la gran mayoria de las especies dificulta la interpretacion de
su papel adaptativo en contra de los herbivoros (Dirzo, 1985). Particularmente,
Jacquinia nervosa podria presentar metabolitos secundarios defensivos cuya accion
defensiva sea desconocida en la interaccién planta-herbivoro (Janzen, 1970b, 1983;
Knudsen y Sthal, 1994). Por ejemplo, el descubrimiento de nuevos metabolitos
secundarios ha puesto de manifiesto la gran diversidad de compuestos quimicos que
pueden actuar como repelentes o disuasivos para los herbivoros. Un ejemplo es la gran
diversidad de estructuras y actividad antiherbivora que Ayres y colaboradores (1997)
encontraron en los taninos condensados presentes en tan solo 16 especies de arboles de
seis familias distintas, donde concluyen que el amplio espectro observado de la
actividad anti-herbivoro de estos compuestos no se debe en su totalidad al producto de
la presion selectiva de los insectos folivoros en estas especies. En el caso de la familia
Theophrastaceae, se han identificado algunos compuestos en algunas de las especies que
conforman sus distintos géneros, que podrian tener un origen adaptativo en la biologia
de su polinizacion (Pichersky y Gershenzon, 2002; Pichersky, 2004). Por ejemplo, en
las flores del género Jacquinia se han hallado bencenoides y fenilpropanoides, asi como
trimetilciclohexanos derivados de carotenoides, los cuales junto con la morfologia floral
sugieren que el género tiene caracteristicas melitéfilas, por lo tanto se cree que son
polinizados por abejas. Mientras que el resto de los géneros que conforman la familia,
aparentemente son polinizados por dipteros, lo cuales responden a caracteristicas
sapromiofilas de las flores originadas por la presencia de alcoholes, ésteres y piracinas,
derivados de &cidos grasos, los cuales producen fragancias con olor patrido (Knudsen y
Sthal, 1994). Esto contraria lo sugerido por Janzen (1970b, 1983), quien sefiala que
posiblemente J. nervosa es polinizada por colibries. Como una evidencia mas

concluyente sobre la posible accién de otros compuestos que pudieran afectar la
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preferencia de S. frugiperda en los bioensayos realizados, Okunade y Wiemer (1985)
encontraron la presencia de triterpenos en las hojas de J. pungens, los cuales actlan
como repelentes eficaces en contra de hormigas cortadoras. Por su parte, Janzen (1973b,
1983) presume la existencia de saponinas en esta especie debido al uso que ciertos
grupos indigenas del estado de Veracruz le proporcionan, al usar los extractos de las
hojas como veneno en la pesca.

De esta manera, seria congruente inferir a través de los resultados de los
bioensayos y de las concentraciones observadas de metabolitos secundarios en J.
nervosa, y a la literatura revisada, dos aspectos importantes de la consecuencia de la
fenologia invertida en la inversion en metabolitos secundarios defensivos: i) que el
producir follaje durante la época de menor abundancia de insectos se traduce en una
inversion menor de defensas contra los herbivoros (fenoles y taninos), ya que su
produccion resultaria costosa e innecesaria, y ii) la posible existencia de otros
metabolitos secundarios defensivos en J. nervosa, cuya produccion sea menos costosa
comparada con los fenoles totales, los cuales influyan la preferencia de un herbivoro
generalista, y por lo tanto proporcionen una potencial defensa no adaptativa en contra de

algunos herbivoros que pudieran estar presentes durante la época seca.

Impacto de la herbivoria en el desempefio de la planta.- Aunque la defoliacion
artificial en J. nervosa no mostro efecto significativo en el desempefio de la planta, se
observé una tendencia de disminucion en el crecimiento de las plantas que recibieron un
mayor dafio. Sin embargo, se sabe que los patrones de defoliacion tienen distinto efectos
en el desempefio de las plantas (Dirzo, 1984). Por ejemplo, Morrison y Reekie (1995)
observaron en la capacidad fotosintética de Oenothera biennis una variacion asociada a

los patrones de defoliacion recibidos. Asimismo, se ha visto que el dafio foliar también
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disminuye la adecuacién en la funcién reproductiva de plantas hembras y machos
(Mutikainen y Delph, 1996; Strauss et al., 1996; Mothersead y Marquis, 2000). Por
ejemplo, se ha observado que el dafio foliar en Cucurbita texana se traduce en una
reduccion en la produccion de polen, asi como en el desempefio del mismo (Quesada et
al., 1995). Otros estudios han demostrado que los efectos de la herbivoria repercuten en
la supervivencia y el crecimiento de la plantas. Gerhardt (1998) encontr6 un efecto
negativo de la defoliacion por herbivoros en cuatro especies de plantulas, donde mas del
50% de defoliacion significO un menor crecimiento, asi como un incremento en la
mortandad de las especies. Se ha observado que la herbivoria por insectos repercute en
la variabilidad del tamafio de las plantas dentro de una poblacion. Gange y Brown
(1989) observaron que la reduccién en el nimero de insectos asociados a comunidades
naturales de plantas usando un insecticida, repercute en la variabilidad en el tamafio de
las plantas. En donde, al disminuir la abundancia de herbivoros aumenta el tamafio, asi
como la supervivencia de las plantas.

Aln asi, no existe evidencia en la literatura del efecto que tendria en el
desempefio la defoliacion en plantas donde el patrén fenoldgico sea invertido. Debido a
la inversion en recursos reproductivos, asi como en recursos para el crecimiento
(Janzen, 1970b), y de acuerdo a la hipotesis del costo/beneficio de las defensas (Coley,
1986; Sagers y Coley, 1995), un pulso de dafio tendria un efecto negativo en su
desempefio afectando la distribucién de recursos en la planta (Coley et al., 1985). Esto
evidenciaria, un posible valor de la fenologia invertida en esta especie, al lograr evadir
los efectos potenciales de los herbivoros (Janzen, 1981; Coley y Barone, 1996).

Los cambios estacionales del agua y las distintas capacidades de
almacenamiento de las especies de &rboles son presumiblemente el principal

determinante de la fenologia y de la distribucion de las especies en los BTC (Borchet,
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1994). A pesar de las condiciones adversas durante la época seca, la gran mayoria de las
especies de los BTC presentan actividad, principalmente de almacenamiento de recursos
que son requeridos durante la expansién foliar que ocurre a principios de la época de
lluvias (Lal et al., 2001). Aun asi, muchas especies presentan efectos negativos como
ajustes osmaticos celulares ocasionados para mantener el turgor y evitar la desecacion y
la sintesis de macromoléculas (p. ej. proteinas) que ayudan a evitar el dafio y la
desnaturalizacion durante la deshidratacion celular (Kozlowski y Pallardy, 2002), asi
como procesos de cavitacion y embolismos en el xilema a causa del estrés hidrico
(Hacke y Sperry, 2001). Sin embargo, también existen efectos positivos del estrés
ambiental en las plantas, un ejemplo es el mayor crecimiento y la mayor longevidad que
algunas plantas adquieren al ser expuestas durante su desarrollo a condiciones
ambientales extremas (Kozlowski y Pallardy, 2002).

No obstante, se conoce muy poco acerca de la biologia funcional de las especies
de fenologia invertida durante la época seca, en particular sobre las consecuencias del
estrés de la sequia en las relaciones de agua, el potencial de evapotranspiracion, el
crecimiento y la fenologia. La Unica referencia en la literatura es el trabajo realizado por
Roupsard y colaboradores (1999) en Faidherbia albida, en el que encontraron un estrés
moderado al final de la época seca en el potencial hidrico en las hojas, a pesar del estrés
severo que se presenta en las capas superficiales del suelo. Asimismo, encontraron que
el crecimiento del tronco disminuye al final de la época seca, sugiriendo que este efecto
se debe al estrés moderado originado por la sequia. Igualmente, encontraron que F.
albida presenta altas tasas de transpiracion bajo ciertas condiciones microambientales
favorables; al contrario, la proporcion en el flujo de savia y la conductancia hidraulica
en la relacion suelo-hoja disminuyen drasticamente al final de la época seca. Ademas,

observaron que F. albida se comporta como una especie freatofita facultativa, lo cual le
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confiere la habilidad de usar reservas de agua que se encuentran en el manto freatico,
facilitado principalmente por un sistema radicular muy profundo, el cual puede llegar
por debajo de los 30 metros (Dupuy y Dreyfus, 1992). Finalmente, observaron que F.
albida presenta una baja competencia por agua con otras especies, proporcionada en
esencia por la fenologia invertida, por su capacidad de absorber agua a grandes
profundidades y por sus bajas densidades. Estos resultados, conjuntamente con las
observaciones de Janzen y Wilson (1974) sobre el almacenamiento y uso de recursos de
J. nervosa, evidencian los posibles costos en la asignacién de recursos durante la
temporada seca que implica el presentar una fenologia invertida.

Se ha comprobado que el impacto de los herbivoros varia con el desarrollo de las
plantas (Del Val y Dirzo, 2003), lo que promueve cambios en los mecanismos de
resistencia a lo largo de la ontogenia de las plantas, ya que existen estados
ontogenéticos mas susceptibles que otros (Boege y Marquis, 2005). Al estudiar la
influencia de la ontogenia de las plantas en la herbivoria, Boege (2004) encontrd que en
el arbol tropical Casearia nitida, la densidad de herbivoros y el dafio foliar diferian
entre dos estados ontogenéticos (brinzales y arboles reproductivos), donde los brinzales
presentaron un mayor dafio que los arboles reproductivos. Asimismo, hallé que las
plantas reproductivas reciben una mayor tasa de visitas de depredadores de herbivoros.
Esto sugiere que la influencia de la ontogenia en los niveles de dafio se debe
principalmente a las diferencias encontradas en la calidad de las hojas y las
concentraciones de defensas quimicas, asi como a la arquitectura contrastante entre
brinzales y arboles reproductivos.

A partir de los resultados de este estudio y de las evidencias de los mecanismos
fisiolégicos expresados durante la época seca en F. albida, sugiero que la fenologia

invertida podria conferir una ventaja en el desempefio de las plantas proporcionalmente
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mayor en plantas pequefias que en plantas grandes, al evitar fenol6gicamente las
posibles repercusiones de la herbivoria. Esto bajo la premisa de que el estrés hidrico que
representa para especies de fenologia invertida estar presente durante la época seca
(Roupsard et al., 1999) y las diferencias en los mecanismos de resistencia asociadas a la
ortogenia (Boege, 2005a, 2005b; Boege y Marquis, 2005), promueven una mayor
susceptibilidad a la defoliacion en estadios jovenes.

Aunqgue dentro de los objetivos de este trabajo no se evaluo la tolerancia como
mecanismo de reduccion de los impactos de la herbivoria, los resultados presentados
podrian sugerir que Jacquinia nervosa expresa niveles altos de tolerancia como un
mecanismo alterno a la defensa (Strauss y Agrawal, 1999). De esta forma se esperaria
gue J. nervosa demostrara un crecimiento compensatorio y la activacién de meristemos
inactivos, un incremento en la actividad fotosintética, utilizacion de reservas
almacenadas, y posibles cambios fenoldgicos (Rosenthal y Kotanen, 1994; Tiffin,
2000), todas ellas variables que este trabajo no midid. Otra alternativa con base en lo
encontrado por Roupsard y colaboradores (1999) en F. albida, es que posiblemente J.
nervosa presenta una tolerancia alta a factores ambientales como el estrés hidrico
durante la época seca (Stowe et al. 2000). Estos supuestos abren la posibilidad de
nuevos estudios en la plasticidad fenotipica de los genotipos que expresan la tolerancia
de las plantas a distintos factores como la herbivoria y el estrés ambiental (Simms,

2000).

Papel de la espina foliar en la herbivoria por vertebrados.- Se presume que las espinas
son una caracteristica defensiva que algunas plantas han desarrollado en contra de
herbivoros vertebrados (Brown, 1960; Lindroth, 1989). Un ejemplo es la literatura

concerniente a la funcion defensiva de las espinas en plantas del género Acacia
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(Milewski et al., 1991: Gowda, 1996), donde se ha observado que la presencia de
espinas tiene efectos directos en la reduccion de la tasa de consumo de tejido que sufren
las plantas por herbivoros vertebrados (Cooper y Owen-Smith, 1986; Belovsky et al.,
1991; Wilson y Kerley, 2003). Asimismo, Milewski y colaboradores (1991) observaron
que la remocién de espinas en dos especies de Acacias se tradujo en un aumento en la
preferencia por vertebrados ungulados tanto domesticados como silvestres,
evidenciando la funcién defensiva de estas contra poblaciones de herbivoros naturales.
Igualmente, hallaron que la densidad de espinas puede responder al dafio como una
defensa inducida. En el caso de ramas de Acacia seyal que se encuentran accesibles para
herbivoros silvestres (p. €j. jirafas), encontraron una mayor densidad de espinas, asi
como una mayor longitud de éstas que en ramas fuera de su zona de alimentacidn. Aun
asi, otros trabajos han mostrado que la herbivoria por ungulados puede provocar
respuestas de sobrecompensacion, aumentando la biomasa y adecuacién de plantas al
producir un mayor numero de semillas y al incrementar la supervivencia promedio de
las plantas que sufrieron herbivoria (Paige y Whitham, 1987).

Contrario a las evidencias defensivas de las espinas en plantas del género
Acacia, en este estudio no se encontraron pruebas de que las espinas proporcionen
alguna funcion defensiva a J. nervosa en contra del Unico herbivoro vertebrado
potencial de esta especie. Un primer argumento para responder los resultados
encontrados en este estudio se relaciona con las extinciones masivas de
megaherbivoros. La influencia de los ungulados en la composicion y estructura de la
vegetacion ha sido propuesta como una posible explicacion para la aparicion de algunos
caracteres morfologicos que presentan algunas plantas hoy en dia (Janzen y Martin,
1982; Bradshaw et al., 2003). Las extinciones que ocurrieron hace aproximadamente

10,000 afios atras en Norte América durante el Pleistoceno, dieron lugar a la pérdida de
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muchas asociaciones entre plantas y megaherbivoros, las cuales favorecieron la
adaptacion de varios caracteres reproductivos en distintas especies de plantas (Janzen y
Martin, 1982), asi como a defensas fisicas especificas en contra de estos herbivoros de
gran tamafio (Janzen, 1986). Segun esta hip6tesis muchas caracteristicas reproductivas y
defensivas que vemos actualmente en los bosques tropicales tuvieron un origen
adaptativo como resultado de la interaccion con la megafauna ya extinta. Por lo tanto,
existe la posibilidad que el o los herbivoros asociados a J. nervosa actualmente se
encuentren extintos, dando como resultado que ningln otro herbivoro contemporaneo
en el bosque tropical caducifolio se encuentre adaptado fisiologicamente para
alimentarse de esta especie. A pesar que la hipotesis de la megafauna ha sido
ampliamente criticada (Howe, 1985); y a la existencia de evidencia sobre el fortuito
papel defensivo de las espinas (Janzen, 1986; Potter y Kimmerer, 1988), este supuesto
provee una clara y util interpretacion para varias anormalidades botéanicas reproductivas
como frutos indehiscentes de gran tamafio, asi como a espinas presentes en el dosel de
algunas especies. De esta manera, la baja densidad de mamiferos herbivoros en relacién
a la disponibilidad del follaje que presenta el BTC de Chamela, podria explicar la
ausencia de daflo por vertebrados en este estudio. Un segundo argumento es la
existencia de otros atributos que determinan la preferencia de los herbivoros
vertebrados.- Se ha visto que el valor nutricional de las plantas afecta la preferencia y
seleccidn de especies en la dieta de los ungulados (Owen-Smith y Novellie, 1982), en
especial se sabe que el contenido de proteinas y minerales influye la seleccion de
especies en ungulados silvestres. Una de las principales estructuras disuasivas en contra
de ungulados es la acumulacion de silice en el tejido que por ejemplo presentan algunas
gramineas, provocando el desgaste de dientes, reduciendo la digestibilidad del tejido,

asi como contribuyendo a la formacién de cancer de eséfago y de célculos de silice en el
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tracto urinario (Lindroth, 1989). Igualmente, las concentraciones de algunos metabolitos
secundarios afectan la preferencia de herbivoros vertebrados, disminuyendo sus
provisiones energeticas, al incrementar la demanda metabdlica y al aumentar el gasto
energético durante la excrecion de dichos compuestos (Sorensen, et al., 2005).

En el caso especifico de los venados cola blanca (Odoicoileus virginianus) que
se encuentran en el BTC de Chamela, al igual que otros ungulados silvestres, incluyen
una gran diversidad de especies de plantas en su dieta (Arceo et al., 2005). Sin embargo,
a pesar de la gran disponibilidad de especies hace una seleccién principalmente de
acuerdo al contenido de proteinas y agua en los tejidos de las plantas (Silva-Villalobos
et al., 1999). Adicionalmente, Silva-Villalobos y colaboradores (1999), encontraron que
los venados presentes en el BTC de Chamela presentan una mayor preferencia por
especies con bajo contenido de fibras, lo cual estd correlacionado con una mayor
concentracion de proteinas y polifenoles. Ademas, existen pruebas histoldgicas
discutibles que sefialan una contribucion del 1.6% de J. nervosa dentro de la dieta del
venado cola blanca durante la época seca en el BTC de Chamela (Mandujano et al.,
2002). Sin embargo, se ha visto que la gran mayoria de ungulados incluyen distintas
variedades de especies a pesar de su bajo contenido energético, especialmente durante el
final de la estacion seca (Owen-Smith y Novellie, 1982). Contradictoriamente, Janzen
(1970b) en un experimento piloto observd que venados y pecaries a los cuales se les
ofrecieron ramas con y sin espinas mostraron un rechazo total de esta especie, a pesar de
haber estado privados de alimento durante dos dias. Esto sugiere que la posible
presencia de saponinas en el tejido foliar, representa un disuasivo eficaz para estos
herbivoros. Estas evidencias ponen en duda la posible funcidn defensiva de la espina
foliar en esta especie y de acuerdo a la probable baja calidad nutricional y al contenido

de algunos metabolitos secundarios, resulta poco probable que la remocion de la espina
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foliar presente algun efecto en la preferencia del Unico herbivoro potencial de J. nervosa

durante la época seca.

Fenologia invertida: ¢Adaptacién o exaptacion?- La teoria Darwiniana propone que la
seleccion natural es el Unico proceso por el cual un caracter serd& moldeado
especificamente para incrementar el desempefio funcional y supervivencia de un
organismo. La definicién evolutiva de adaptacion especifica que el caracter de un
organismo constituye una adaptacion solo si el caracter lleva a cabo una funcidn que sea
de utilidad para el organismo que lo posea, y si el caracter fue moldeado por la
selecciéon natural para ese propdésito (Larson y Losos, 1996). De esta manera, todos
aquellos caracteres que presenten una funcién benéfica distinta para la cual fueron
moldeados originalmente por la seleccion natural, adquiriran el término de
exaptaciones. De acuerdo a la terminologia propuesta por Gould y Vrba (1982), el
término exaptacion se refiere a un caracter adaptativo o una no-aptacién que fue
moldeado por la seleccién natural para un propdsito especifico pero que actualmente
tiene otro beneficio. Un claro ejemplo de una exaptacion en la naturaleza son las plumas
presentes en las aves, la cuales fueron moldeadas originalmente por la seleccion natural
como caracteres aislantes y subsecuentemente a través de la historia evolutiva de las
aves adquirieron una nueva funcion para las cuales no fueron disefiadas, el vuelo.

En el caso de la fenologia invertida en J. nervosa se podria presumir que la
seleccion natural molde0 este patron debido a la ventaja adaptativa que confiere estar
presente durante la época seca, evitando de esta manera la mayor presion de herbivoros
fitéfagos. Sin embargo, a pesar de la evidente ventaja de la fenologia invertida en la
interaccion planta-herbivoro, el origen de la fenologia invertida podria tener un posible

origen abidtico, debido a las caracteristicas heliéfilas (Janzen, 1970b) y xeromorficas
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(Janzen, 1986) que presenta esta especie (hojas glabras y espina foliar), en el que la
intensidad luminica y el estrés hidrico parecen ser los principales factores determinantes
de este patron fenolégico (Roupsard et al., 1999). No obstante, interacciones como la
polinizacion (Aizen, 2003) o la competencia (Janzen, 1979) podrian haber tenido un
papel importante en la fijacion de este patrén fenoldgico en esta especie. Por lo tanto, de
acuerdo a la teoria evolutiva actual, sugiero que la fenologia invertida es el resultado
adaptativo para sobre llevar condiciones ambientales extremas, que a traves del tiempo
evolutivo confirié secundariamente una funcion defensiva en contra de herbivoros
fitéfagos, el escape estacional, atribuyéndole una ventaja a nivel proximo en las
interacciones planta-herbivoro (Dirzo, 1984).

Por lo tanto, el estatus adaptativo de los caracteres no necesariamente resulta
estable durante la historia evolutiva, existiendo la posibilidad que los caracteres sean
catalogados diferentemente en distintas etapas de su historia evolutiva. Por lo tanto, los
caracteres que califican como adaptaciones deberan surgir como tales; mientras que
caracteres cuyo origen evolutivo sea no-adaptativo no se podran convertir por un
subsiguiente cambio evolutivo en adaptaciones. De esta manera, no existiran caracteres
gue se hayan originado como exaptaciones, pero una adaptacion si podria convertirse en
una exaptacion solo a través de cambios evolutivos en el régimen de seleccion y utilidad

de dicho caracter (Larson y Losos, 1996).
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CONCLUSION

La produccion sincronica y/o desfasada de hojas y frutos que presentan algunas
especies ha mostrado conferir un escape temporal en contra de herbivoros fitéfagos
(Aide, 1988, 1992; Coley y Barone, 1996). No obstante, anteriormente a este trabajo, no
existian pruebas en la literatura sobre la existencia de un patron fenoldgico que
promueva el escape temporal de los herbivoros de manera natural. Los resultados
obtenidos sefialan que la fenologia invertida como estrategia defensiva confiere a J.
nervosa, por lo menos a nivel proximo, un escape real en contra de herbivoros fit6fagos,
al recibir menores niveles de dafio que las especies de fenologia normal. De acuerdo al
posible compromiso entre la produccion y beneficio de recursos defensivos, y el escape,
este patron invertido se traduce en una menor inversién en metabolitos secundarios
defensivos en el que resulta costoso e innecesario invertir en defensas quimicas, al
existir compromisos en el crecimiento y al estar presente durante la época de menor
abundancia de insectos fitdfagos. Aln asi, no se excluye la posibilidad de la existencia
de otros compuestos secundarios que pudieran tener un origen no adaptativo y le
confieran a J. nervosa cierta proteccion en contra de algunos herbivoros. EI experimento
de defoliacion artificial hace evidente el posible valor de la fenologia invertida al evitar
las repercusiones del dafio foliar en el desempefio de esta especie. Adicionalmente, la
espina foliar no presenta ningun papel defensivo aparente en contra del venado cola
blanca (Odocoileus virginianus sinaloae), Unico herbivoro potencial durante la época
seca. En el que, caracteristicas intrinsecas de la planta, como la calidad nutricional o la
posible existencia de otros metabolitos secundarios no medidos en este estudio, podrian
estar actuando como principales disuasivos en la preferencia de esta especie en la dieta

de este ungulado.
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Los resultados sugieren que la fenologia invertida en J. nervosa tuvo un origen
distinto a la funcion defensiva que confiere actualmente en la interaccion planta-
herbivoro (c.f. Gould y Vrba, 1982). Esta caracteristica tan peculiar de J. nervosa podria
haber sido moldeada por la seleccidn natural para otros prop6sitos como la adaptacion a
ambientes estresantes, la competencia interespecifica u otras interacciones (p. ej.
polinizacion), pero a través de su historia evolutiva este patron confirié una utilidad
adicional, por lo menos a nivel préximo en las interacciones planta-herbivoro: el escape
natural a la comunidad de herbivoros fitofagos presentes en la época de lluvias.

Finalmente, los resultados en este trabajo podrian sugerir que J. nervosa cuenta
con una estrategia de resistencia mixta donde actian simultaneamente el escape, la
defensa y posiblemente la tolerancia. Este supuesto permite la posibilidad de nuevos
enfoques en el estudio de la evolucién de caracteres defensivos influenciados por la
interaccion con herbivoros. Asi como, la influencia de la evolucidon de las defensas en la

dindmica y distribucion de plantas y herbivoros.
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APENCIDE

Técnicas empleadas en la determinacion de fenoles y taninos totales para J. nervosa,
segln Waterman y Mole (1994).

Extraccion

Solvente: Metanol al 100%

Moler y pesar 0.2 gr y disolverlo en 15 ml de metanol
Agitar en un vortex

Dejar reposar 30 min

Centrifugar 15 min a 3000 rpm

Rescatar el sobrenadante

Tapar y refrigerar

a) Ensayo para Fenoles Totales
(Muestras por triplicado)

Soluciones

FeCls; 0.02M en 0.10M de HCL
8.3 ml de HCL concentrado en 1L de agua destilada
3.24 gr de FeCls en 1L de la solucién 0.10 M de HCL

KsFe (CN)s  5.26 gr de KzFe (CN)g en 1L de agua destilada

Estabilizador 660 ml de agua destilada
220 ml de H3PO, al 85%
220 ml de goma arabiga al 1%
3.6 gr de goma arabiga en 293 ml de agua destilada
Hervir durante 25 min
Filtrar al vacio
Refrigerar y dejar estable durante una semana
Blanco
30 ml de solvente (Metanol)
3 ml de agua destilada
1 ml de solucion KsFe (CN)g
1 ml de solucion FeCls;

Curva Patrén 5 ml concentraciones de 2 mg/ml (diluciones por triplicado)

0.010gr de acido tanico en 5ml de agua destilada (Solucion Madre)

Concentraciéon /mg/ml) Agua Destilada (ul) Acido Téanico (ul)
0.2 450 50
0.8 300 200
14 150 350
2 0 500
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Procedimiento
1. Agregar 30 pl de muestra en un tubo de ensaye.
2. Agregar 3 ml de agua destilada. Mezclar.
3. Agregar 1 ml de K3Fe(CN)6 inmediatamente punto 4
4. Agregar 1 ml de FeCI3. Vortex.
5. Esperar 15 min.
6. Agregar 5 ml de estabilizador a cada muestra (solo si es necesario).

7. Leer en el espectrofotometro a 700 nm.

b) Ensayo para taninos totales
(Muestras por triplicado)
Soluciones
Butanol: HCL (95:5) 0.7 gr de Sulfato Ferroso Heptahidratado

Blanco
500 ul de agua destilada

4 ml de solucion Butanol:HCL
Procedimiento
1. Agregar 350 pl de muestra 150 ul de agua destilada en un tubo de ensaye.
2. Adicionar 4 ml del reactivo (Butanol:HCL) a cada muestra.
3. Vortex por 8 segundos.
4. Tapar los tubos y meterlos a bafio maria (>90° C) durante una hora.
5. Dejar enfriar por 20 min.

6. Agitary leer en el espectrofotometro a 550 nm.
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