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RESUMEN 

Para poder comprender la dinámica coevolutiva de una especie de planta y sus herbívoros y cómo 

esta dinámica afecta la organización de las comunidades naturales; primero es necesario entender 

cuál es el papel ecológico que están jugando los herbívoros en la dinámica de las poblaciones y 

comunidades vegetales, así como el determinar las causas de la variabilidad espacial a escala 

local y regional. En este estudio se analizó la variación intra- e inter-poblacional de los niveles de 

herbivoría en ocho poblaciones de Amphipterygium adstringens localizadas en la costa del Pacífico 

mexicano y se determinó si la densidad de tricomas foliares se correlaciona con los niveles de 

daño foliar en tres muestreos (septiembre 2009, marzo 2010, septiembre-octubre 2010). En las 

ocho poblaciones se determinó el porcentaje de área foliar dañada, el porcentaje de hojas 

consumidas y los tipos de herbivoría que afectan el follaje.   

Se determino el tipo de tricomas y se cuantificó su densidad. Los resultados obtenidos para daño 

foliar muestran que el porcentaje de área foliar dañada por planta varió de 0.003 a 4.56% mientras 

que el porcentaje de hojas atacadas por planta varió de 8 a 98%. Se detectaron diferencias 

significativas tanto intra como inter poblacionales en los niveles de herbivoría en las ocho 

poblaciones de A. adstringens. Se obtuvieron relaciones significativas con dirección positiva entre 

el área foliar dañada y la altura de los árboles y el número de hojas dañadas y la altura de los 

árboles muestreados en dos de los tres muestreos (2009 y 2010-2). Se detectaron relaciones 

significativas y negativas entre el área foliar dañada y la temperatura media anual y entre el 

número de hojas dañadas y la temperatura media anual en el muestreo 2010-2. Los resultados 

obtenidos con el tipo y densidad de tricomas muestran que A. adstringens presenta hojas híspidas 

con tricomas glandulares y hojas lisas carentes de tricomas. Se detectaron diferencias 

significativas tanto intra como inter poblacionales en la densidad de tricomas del haz y del envés 

en las ocho poblaciones de A. adstringens. Se obtuvo una relación significativa y positiva entre el 

área foliar dañada y la densidad de tricomas en sólo uno de los muestreos (septiembre-octubre-
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2010 (2010-2)) por lo que los tricomas foliares de A. adstringens posiblemente no juegan un papel 

defensivo contra herbívoros. El tipo de daño dominante fue el generado por larvas de insectos 

minadores. La densidad de tricomas del haz se relaciono positiva y significativamente con la 

temperatura media anual en 2009 y 2010-1. Este estudio abre las puertas para continuar 

investigando sobre las presiones de selección que están originando las respuestas defensivas en 

A. adstringens y cómo es que la heterogeneidad ambiental afecta el resultado de las interacciones 

de esta especie y sus herbívoros. Deben realizarse estudios para determinar si las diferencias en 

la densidad de tricomas tienen una base genética y elucidar cuál es el papel que están 

desempeñando en esta especie, así como determinar cuáles son las especies de insectos que 

atacan a esta especie de árbol y si existe alguna relación coevolutiva entre ellos. 

 

ABSTRACT 

To understand the coevolutionary dynamics of a plant species and its herbivores, and to know how 

this dynamics affects the organization of natural communities; first of all, we need to understand the 

ecological role of the herbivores in the population dynamics and plant communities as well as 

establish the causes of spatial variability at local and regional scale. In this study, we analyzed the 

intra – inter –population variation of herbivory levels in eight populations of Amphipterygium 

adstringens, located on the Pacific coast of Mexico also we determined if the density of leaf 

trichomes correlates with the levels of foliar damage in three samples  (September 2009, March 

2010, September-October 2010). In each population we determined the percentage of leaf area 

consumed and the types of herbivory that affect this foliage. Otherwise, the density and types of 

trichomes was determined.  The results of this study, indicated that 0.003 – 4.56 % of leaf area 

damage per plant while 8 – 98% of leaves whit herbivory.  We also observed significant difference 

between the intra – inter –population in herbivore levels in the eight populations of A. adstringens, 

also we found positive and significant relationships between the leaf damage area, the height of the 

trees and the leaves whit herbivory and the height of the trees in two dates (2009 and 2010-1). 

Moreover, It was also observed negative and significant relationships between the leaf damage 

area and the average annual temperature and among the leaves whit herbivory and the average 
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annual temperature in 2010-2. The results of density and type of trichomes showed that A. 

adstringens has leaves whit glandular trichomes and smooth leaves without trichomes. In addition, 

it was found intra – inter – population significant differences in the density of trichomes on the lower 

and upper surface of the leaves in the eight populations of A. adstringens. Otherwise, it was found 

positive and significant relationships between damaged leaf area and the density of trichomes 

during the months of (September – October 2010 (2010.2). This data suggest that the leaf 

trichomes in  

A. adstringens does not defend against attack by folivores. The dominant types of damage are the 

larvae of the group of miners. Finally, it was found positive and significant relationships between the 

density on the upper surface of the leaves and the average annual temperature in 2009 and 2010 – 

1. This study opens the doors to future research in the selection pressures that are causing 

defensive responses in A. adstringens and how is that environmental heterogeneity disturbing the 

interaction between this specie and its herbivores. We must make studies to determine if the cause 

of variation in trichome density is due to genetic basis, determine their role in this species of tree, 

determine their folivores and the possible coevolutionary relationship. 
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1. INTRODUCCIÓN 

Las interacciones planta-herbívoro se caracterizan por presentar una alta variabilidad espacial  dentro 

y entre poblaciones, debido a factores tales como la abundancia y la diversidad de herbívoros y a la 

estructura de las comunidades (Landsberg y Gillieson 1995, Coley y Barone 1996). Por otra parte, la 

herbivoría afecta de diferente manera a las plantas hospederas dependiendo de una gran variedad de 

factores bióticos y abióticos (Coley y Barone 1996). Varios estudios han demostrado que la pérdida 

de área foliar antes, durante o después de iniciada la reproducción podría tener efectos diferentes 

sobre la adecuación de las plantas (Ehrlen 1995), ya que el daño limita los recursos necesarios para 

el crecimiento y la reproducción (Crawley 1983, Hendrix 1988, Fritz y Simms 1992, Marquis 1992). 

Por ejemplo, varios estudios han mostrado que cuando el ataque por herbívoros se da antes de la 

reproducción se puede afectar negativamente la supervivencia y reproducción de las plantas (Strauss 

1991, 1996, Juenger y Bergelson 2000, Stinchcombe 2002, Knight 2003, Del-Val y Crawley 2005, 

Hanley y May 2006). Además, muchas especies de plantas pueden ser atacadas por varias especies 

de insectos herbívoros que afectan de modo diferente su adecuación (William y Myers 1984, Moran y 

Whitham 1990, Pilson 1996). Entre las características más importantes que determinan el tipo de 

daño que producen los herbívoros y que condicionan las respuestas de las plantas, se encuentran la 

abundancia y edad de las hojas removidas, el momento del ataque con respecto al desarrollo 

ontogénico de la planta, la frecuencia de daño y la distribución espacial del daño dentro de la planta 

(Dirzo 1984, Marquis 1996). 

Por otra parte, Thompson (2005) propuso mediante su teoría del “Mosaico Geográfico de la 

Coevolución”, que la variabilidad espacial es clave para entender la dinámica de los procesos 

coevolutivos que son importantes en la organización de las comunidades. Así, la distribución espacial 

de los herbívoros puede indicar cómo es que la heterogeneidad ambiental afecta los resultados de la 

interacción planta-herbívoro a un nivel coevolutivo, considerando que el éxito reproductivo de una 

especie depende de la distribución de los genotipos en la otra especie. Por lo tanto, las presiones de 

selección ejercidas por los herbívoros originarán respuestas por parte de las especies de plantas que 

consumen y la heterogeneidad ambiental afectará los resultados de las interacciones. Para poder 

comprender la dinámica coevolutiva que se puede estar generando entre una especie de planta y sus 

herbívoros, y cómo esta dinámica afecta la organización de sus comunidades naturales; primero es 

necesario entender cuál es el papel ecológico que están jugando los herbívoros en la dinámica de las 
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poblaciones y comunidades vegetales, así como el determinar las causas de la variabilidad espacial a 

escala local y regional.  

Además de comprender las vías mediante las cuales los factores bióticos y abióticos afectan la 

incidencia de herbivoría a nivel local y regional, y cómo esto influye en la adecuación de los individuos 

dentro de las poblaciones, se requiere investigar los mecanismos defensivos que presentan las plantas 

para evitar o disminuir el daño causado por los herbívoros. La densidad de tricomas foliares es 

considerada como un mecanismo de defensa (Marquis 1992). Existen varios estudios que apoyan la 

idea de que los tricomas foliares son un componente de la resistencia (Mauricio et al. 1997, Elle et al. 

1999, Valverde et al. 2001, Sánchez-Peña 2006) y tienen un efecto positivo sobre la adecuación 

relativa de las plantas. Además, se ha demostrado que presentan varias funciones fisiológicas entre 

las que destacan la protección contra la radiación y ayudan a reducir la pérdida de agua por 

evapotranspiración (Ehleringer et al. 1976, Vogelmann 1993). Esto sugiere que la densidad de 

tricomas en las hojas puede ser sinérgicamente favorecida por la selección impuesta por otros factores 

ambientales, además de la herbivoría. Para poder evaluar el rol de la densidad de tricomas en las 

hojas como un componente de resistencia a herbívoros se requieren estudios en distintas poblaciones 

para determinar si las diferencias en la densidad de tricomas presentan una base genética (Thompson 

1999).  

Amphipterygium adstringens (Schlecht.) Standl. (Anacardiaceae), conocido en muchas partes 

de México como cuachalalate es una de las especies mejor representadas en la selvas bajas 

caducifolias, localizadas principalmente a lo largo de la vertiente del Pacífico (Pennington y Sarukhán 

1998) y de acuerdo con observaciones preliminares llevadas a cabo en la Reserva de la Biosfera 

Chamela-Cuixmala, Jal., el follaje es susceptible al ataque por insectos minadores y masticadores 

que aparentemente causan altos niveles de daño (M. Ramos y G. García-Guzmán, obss. perss.). 

Esta especie tropical y sus herbívoros podrían ser un sistema ideal para probar la teoría del mosaico 

geográfico de la coevolución ya que algunos de los herbívoros que la atacan parecen ser específicos 

(lepidópteros y coleópteros) y causar altos niveles de daño. Además, se ha observado que 

aparentemente el número de tricomas foliares varía entre poblaciones, lo cual podría estar indicando 

que existe variación en las defensas de las plantas. 

En el presente estudio se analizó la variación intra- e inter-poblacional en los niveles de daño 

causado por insectos herbívoros en ocho poblaciones de la especie A. adstringens, localizadas en la 
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vertiente del Pacífico. Se determinó el porcentaje de área foliar dañada así como el porcentaje de 

hojas consumidas, considerando que existe una aparente variación en el número de tricomas foliares 

entre poblaciones (M. Ramos-Calderón y G. García-Guzmán, obss. perss.), se llevaron a cabo 

conteos del número de tricomas para determinar su densidad en las distintas poblaciones y se 

correlacionaron con los niveles de daño para determinar su posible papel como mecanismo defensivo 

de esta especie contra sus herbívoros. 

 

2. OBJETIVOS E HIPÓTESIS 

El objetivo general de este trabajo es analizar la variación intra- e inter-poblacional de los niveles de 

herbivoría en ocho poblaciones de Amphipterygium adstringens localizadas en la vertiente del Pacífico 

de la República Mexicana y determinar si la densidad de tricomas foliares se correlaciona con los 

niveles de daño foliar.  

 

 Los objetivos específicos son los siguientes: 

• Determinar el porcentaje de área foliar dañada y el porcentaje de hojas consumidas a nivel 

intra e inter-poblacional en ocho poblaciones de A. adstringens. 

• Evaluar la relación entre la densidad de tricomas foliares y los niveles de daño causados por 

los insectos herbívoros. 

• Determinar los tipos de herbivoría (minadores, masticadores) que afectan el follaje de A. 

adstringens. 

 

Varios estudios consideran que la densidad de tricomas foliares juega un papel defensivo contra el 

ataque por insectos herbívoros. Si consideramos que las hojas de A. adstringens se caracterizan por 

su elevada pubescencia, se espera obtener una correlación negativa entre la densidad de tricomas y 

los niveles de daño foliar en las ocho poblaciones de A. adstringens. 

 

Considerando que la variación genética en resistencia y tolerancia a la herbivoría está presente en 

poblaciones naturales, generando una variación en las estrategias de defensa, se espera obtener un 

alto porcentaje de varianza en los niveles de daño a nivel intra-poblacional en las ocho poblaciones de 

A. adstringens. 
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3. ANTECEDENTES 

3.1 Papel ecológico y evolutivo de la herbivoría 

La herbivoría es el consumo de tejidos y fluidos de diversas estructuras vegetales por parte de 

animales, que con frecuencia ocasiona una reducción en el desempeño o en la adecuación de las 

plantas (Crawley 1983, Coley y Barone 1996). Los insectos folívoros se consideran los consumidores 

más importantes (Bigger y Marvier 1998), ya que se ha estimado que remueven cerca del 18% de la 

biomasa terrestre (Cry y Page 1993). La herbivoría ha sido considerada como un mecanismo 

complejo que depende de una gran gama de factores (Crawley 1983, McNaughton 1983, Maron y 

Crone 2006), como pueden ser: la conducta del herbívoro (Arnold 1987); la duración, frecuencia e 

intensidad del daño (McNaughton 1992, Juenger y Bergelson 2000, García y Ehrlen 2002); la 

variación temporal y espacial en las condiciones ambientales (Bastrenta 1991, Chapin 1991); la 

competencia interespecífica de las plantas (Bergelson 1990, Barradas 1991, Silvertown et al. 1994); 

la densidad y fenología de las poblaciones de plantas (Crawley 1983); la salud fisiológica del individuo 

atacado (Lowman y Heatwole 1992); y del alcance de la compensación que presenten las plantas 

frente a la herbivoría (Doak 1991). 

A nivel de individuo y de población, la herbivoría tiene el potencial de afectar negativamente el 

desempeño de las plantas (Dirzo 1984, Marquis 1992) ya que reduce significativamente su 

crecimiento y supervivencia, altera su arquitectura, modifica los ritmos temporales de reproducción 

así como la expresión sexual y éxito reproductivo (Freeman et al. 1980, Crawley 1983, Dirzo 1984, 

Marquis 1984, Clark y Clark 1985, Huntly 1991, Stowe et al. 2000). Por ejemplo, Louda y Potvin 

(1995) realizaron dos experimentos para cuantificar el efecto del consumo de inflorescencias y 

semillas en plántulas y juveniles de la especie Cirsium canescens y determinaron que los insectos 

herbívoros generan una disminución en la producción de semillas, en la emergencia de plántulas y en 

la densidad de plantas, así como en la adecuación de la planta en condiciones naturales. Por otra 

parte, Horvitz y Schemske (2000) analizaron el efecto de la variación natural en herbivoría, la 

competencia local, el tamaño de la planta y la producción de frutos en el crecimiento de poblaciones 

naturales de Calathea ovandensis durante 5 años. Se observó que el daño en poblaciones naturales 

es bajo, y sólo afectó negativamente el crecimiento y la supervivencia en uno de los cinco años.      

Los autores mencionan que el escaso efecto de la herbivoría en el crecimiento y supervivencia de la 

especie hospedera puede deberse a que las tasas de crecimiento son altas lo que puede haber 
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compensado el tejido eliminado. Sin embargo, Mothershead y Marquis (2000) encontraron que el 

incremento de daño en las hojas de Oenothera macrocarpa (Onagraceae) genera una disminución en 

la producción de frutos y semillas por planta, así como el número y tamaño de las flores. Estos 

resultados apoyan la idea de que la herbivoría tiene un efecto directo en la adecuación de la planta al 

disminuir la producción de semillas debido a la pérdida de área foliar y al consumo de estructuras 

reproductivas, e indirecto al mitigar las relaciones mutualistas entre plantas y polinizadores. Otros 

estudios sugieren que la herbivoría tiene un fuerte efecto en la tasa de crecimiento poblacional de las 

especies, ya que la herbivoría altera la supervivencia de plantas en estado reproductivo y disminuye 

la fecundidad generando un declive en el crecimiento poblacional (Knight 2004). 

Por otra parte, la herbivoría se considera como una fuerza selectiva importante para la 

determinación y mantenimiento de una gran variedad de defensas, tanto químicas como físicas 

(Painter 1958, Feeny 1976, Janzen 1985, Coley y Barone 1996, Marquis 1992, Ohgushi 2005) 

ejerciendo fuertes presiones de selección sobre los caracteres defensivos de sus plantas (Mauricio y 

Rausher 1997, Shonle y Bergelson 2000, Valverde et al. 2001, Fornoni et al. 2003), debido a que los 

herbívoros pueden ejercer una presión diferencial sobre las plantas de una población y eliminar a los 

morfos menos resistentes o pueden mantener el polimorfismo en la población, lo cual tiene un efecto 

sobre la evolución de la especie (Dirzo y Harper 1982). Tanto las plantas como sus consumidores 

responden de manera recíproca a la variación fenotípica de la especie con la que interactúan. Si 

consideramos que este tipo de interacción va a generar efectos negativos recíprocos entre las 

especies interactuantes, las especies van a evolucionar hacia la generación de defensas y 

contradefensas que reducen los efectos negativos (Janzen 1980). En la mayoría de los casos, la 

estrategia defensiva de las plantas es un conjunto de caracteres defensivos (Agrawal y Fishbein 

2006) que incluyen tanto caracteres de resistencia como de tolerancia. Se ha observado que en 

condiciones naturales las plantas van a expresar estrategias de defensa mixtas, es decir, expresan 

niveles intermedios de resistencia y tolerancia (Nuñez-Farfán et al. 2007, Espinosa 2009), sugiriendo 

que estas estrategias podrían representar equilibrios evolutivamente estables mantenidos por 

selección natural.  

Una interacción puede variar de una localidad a otra; sin embargo, las fuentes que generan 

dicha variación no han sido bien estudiadas (Thompson 1988), y se necesita determinar cómo es que 
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los procesos coevolutivos operan a través de mosaicos geográficos vinculando los procesos 

ecológicos locales con los patrones filogeográficos (Thompson 1999). 

La teoría del Mosaico Geográfico de la Coevolución propuesta por Thompson (2005) considera 

a la variabilidad espacial como la clave para entender la dinámica de los procesos coevolutivos que 

son importantes en la organización de las comunidades. Esta teoría también toma en cuenta que las 

diferencias en las tasas de herbivoría observadas en las plantas de una población pueden influir en la 

dirección y velocidad de la selección natural de los mecanismos defensivos de las plantas. Además, la 

variación intraespecífica en los niveles de herbivoría puede tener efectos en la supervivencia y 

reproducción de las plantas, lo que afecta la estructura de la población actual y de las generaciones 

subsecuentes. Thompson (1999) menciona que las interacciones locales generan cambios 

coevolutivos que en ocasiones generan selección recíproca. 

En el caso de la variación en el daño foliar a nivel intra e inter-específico, la distribución 

espacial de los herbívoros puede indicar como es que la heterogeneidad ambiental afecta los 

resultados de la interacción planta-herbívoro a un nivel coevolutivo, considerando que el éxito 

reproductivo de una especie depende de la distribución de los genotipos en la otra especie. Por lo 

tanto, las presiones de selección ejercidas por los herbívoros originarán respuestas por parte de las 

especies de plantas que consumen y la heterogeneidad ambiental afectará los resultados de las 

interacciones. 

3.2 Respuestas a la heterogeneidad ambiental 

De manera general, se considera que la herbivoría puede tener efectos negativos sobre la 

adecuación de las plantas (Belsky 1986), sin embargo, existen algunos estudios que reportan efectos 

positivos en plantas tolerantes a los herbívoros (Paige y Whitham 1987, Dyer et al. 1993, Paige 

1999). Los efectos de la herbivoría (positivos o negativos) dependen de las condiciones ambientales 

bajo las cuales crecen las plantas atacadas (Coley et al. 1985, Chapin 1991), la intensidad de daño 

(Whigham y Chapa 1999) y la duración de los eventos de herbivoría (Juenger y Bergelson 2000, 

García y Ehrlen 2002). Particularmente, el medio ambiente puede modificar las respuestas de las 

plantas a la herbivoría dependiendo de las condiciones climáticas y la disponibilidad de recursos 

(Mengue y Olson 1990, Ritchie 2000). Las condiciones de estrés pueden modificar los patrones de 

herbivoría tanto positiva como negativamente. Por ejemplo, Louda y Collinge (1992) evaluaron los 

patrones de herbivoría a lo largo de un gradiente de incidencia solar bajo diferentes condiciones de 
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sucesión vegetal, encontrando que algunos herbívoros prefieren alimentarse de especies de plantas 

que crecen en condiciones de alta incidencia solar debido a que estás han alterado su calidad 

nutricional y defensa química debido al estrés ambiental. De tal modo, que la variación en las 

condiciones ambientales presentes en los diferentes estadios de sucesión vegetal pueden modificar 

la calidad nutricional y la defensa química de las plantas y, por lo tanto, moldear los patrones de 

selección de hospederos y las tasas de consumo. Por otro lado Cobb y colaboradores (1997) 

encontraron que los niveles de herbivoría causados por la polilla Dioryctria albovittela en Pinus edulis 

son mayores bajo condiciones de estrés ambiental, particularmente observaron una asociación 

positiva entre el ataque y las condiciones de estrés hídrico y por nutrientes.  Otros estudios han 

mostrado que la magnitud de la herbivoría varía espacialmente dependiendo de los gradientes 

altitudinales (Galen 1990, Olff et al. 1997, Bruelheide y Scheidel 1999, Rand 2002), el disturbio 

(Knight y Holt 2005) y la intensidad lumínica (Lincoln y Mooney 1984, Louda y Rodman 1996).  

No todas las plantas en una población presentan los mismos niveles de daño por herbívoros. 

Existen varios estudios que se han centrado en elucidar las causas de esta variación en términos del 

microclima (Lincoln y Mooney 1984, Bowers et al. 1992, Dudt y Shure 1994, Ritchie 2000, Canto 

2004), los enemigos naturales (Hare 1992, Ohsaki y Sato 1994, Turlings et al. 1995, Takabayashi y 

Dicke 1996, DeMoraes et al. 1998), el genotipo (Marquis 1990, Fritz 1990, Bowers et al. 1992, 

Kliebenstein et al. 2001, Agrawal 2002), el fenotipo de las plantas (Dirzo y Harper 1982, Núñez-Farfán 

y Dirzo 1994, Agrawal 2001, Pigliucci 2001), los metabolitos secundarios (Dirzo y Harper 1982, 

Zangerl y Berenbaum 1993, Kahl 2000, Facchini 2001, Kliebenstein 2004), la fenología (Moran y 

Whitham 1990) y los cambios ontogénicos (Boege 2005). 

Tanto el tamaño de la planta como su arquitectura también permiten explicar las diferencias 

en los niveles de herbivoría entre especies, pero rara vez entre conespecíficos (Lawton 1983). En 

algunos especies de árboles, la variación en los niveles de herbivoría depende del lugar en el que los 

árboles estén ubicados (Heichel y Turner 1984, Marquis 1988) y la cercanía a otros individuos 

atacados o de la preferencia de los folívoros por los sitios de ovoposición dentro de la planta 

(Thompson 1988, Alonso y Herrera 1996). Incluso algunos herbívoros pueden tener un efecto 

indirecto al influir en el ataque por otros herbívoros, ya que generan cambios químicos y fisiológicos 

que alteran la susceptibilidad de la planta (Doak 1991, Karban y Baldwin 1997, Strauss y Zangerl 

2002, De la Riva 2005). Por ejemplo, Weissling et al. (2003) observaron que Metamasius hemipterus, 
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un polífago barrenador que ataca peciolos y tallos, puede provocar un daño significativo a la planta 

hospedera debilitándola y haciéndola más propensa a posteriores ataques por otros organismos. Otro 

estudio realizado por De la Riva et al. (2005) sugiere que el hábito alimentario del herbívoro 

Metamasius sp. favorece una mayor incidencia de daño foliar por otros insectos herbívoros, el daño 

generado por Metamasius sp corta parcial o totalmente la conexión de la lámina con el resto de la 

planta, restringiendo el transporte de algunos compuestos entre los que destacan los metabolitos 

secundarios que pueden actuar como defensa química.  

La duración de la expansión foliar y el tamaño de la hoja son variables que también se 

relacionan con el daño causado por herbívoros (Moles y Westoby 2000). La evidencia muestra que 

las especies de plantas con mayor área foliar presentan mayores porcentajes de daño por insectos 

herbívoros (Barone y Coley 2002). Por otro lado, Westoby et al. (2000) señalan que una tasa de 

recambio de hojas muy baja o la presencia de hojas con una longevidad alta debe favorecer el 

desarrollo de defensas físicas contra el ataque por herbívoros. En sistemas tropicales, varios estudios 

sobre tipos de defensa contra herbívoros han detectado que las plantas que presentan hojas con un 

mayor grosor, dureza y pubescencia, también presentan una menor susceptibilidad al ataque por 

herbívoros (Coley 1983, Ayres y Maclean 1987, Lightfoot y Whitford 1987, Cunningham et al. 1999, 

Housman et al. 2002, Westoby et al. 2002).  

3.3 Resistencia y tolerancia ante el ataque de herbívoros 

Las plantas poseen dos estrategias básicas de defensa contra sus herbívoros o patógenos: la 

resistencia y la tolerancia (Strauss y Agrawal 1999). La resistencia se define como la capacidad de una 

planta para evitar o reducir el daño generado por herbivoría (Schoonhoven 2005). Las plantas 

resistentes pueden reducir la cantidad de daño generado tanto por herbívoros como por patógenos a 

través de la presencia de defensas químicas y físicas (Ehrlich y Raven 1964, Berenbaum et al. 1986). 

Los caracteres de resistencia incluyen espinas, tricomas, cantidad y calidad de la cutícula que cubre 

las células epidérmicas y engrosamiento de las paredes celulares (Agrios 1997, Waller y Lenné 2002), 

así como una gran diversidad de compuestos químicos denominados metabolitos secundarios 

(Espinosa-García 2001). Por otra parte, se considera que una planta es tolerante cuando es capaz de 

amortiguar el impacto negativo del daño en su adecuación, una vez que ha ocurrido la remoción de 

tejidos (Rausher 1992, Stowe et al. 2000). A diferencia de la resistencia, la tolerancia no evita el 

ataque por parte de herbívoros pero le permite a la planta compensar el daño producido por sus 
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enemigos naturales; tampoco fomenta una respuesta co-evolutiva en sus enemigos naturales ya que 

aparentemente la tolerancia no tiene un efecto negativo sobre sus poblaciones (Stinchcombe et al. 

2001, Rausher 2001). 

3.4. Tricomas foliares 

Los tricomas son proyecciones unicelulares de células epidérmicas o apéndices multicelulares (Kramer 

y Boyer 1995). Pueden cumplir tres funciones diferentes: 1) barrera de protección ante el medio físico, 

2) mecanismo de defensa físico-químico contra enemigos naturales y 3) controles fisiológicos y de 

intercambio de productos entre la planta y el ambiente (Gual 1998). Según su forma, se clasifican en 

simples, fasciculados, estrellados y capitados (Hardin 1990) y, debido a su origen ontogénico, se 

clasifican en glandulares y epidérmicos (Carlquist 1958). 

Existen varios estudios en los cuales la densidad de tricomas ha sido asociada con una 

reducción en los niveles de herbivoría por insectos (Baur et al. 1991, Fernandes 1994, Van Dam y 

Hare 1998, Letourneau 1999, Molles y Westoby 2000, Hare y Elle 2003, Gassmann y Hare 2005, 

Molina-Montenegro 2006). En sistemas tropicales, Martínez-Becerril (1999) encontró una correlación 

positiva entre la pubescencia y la resistencia de varias especies del género Croton en la región de 

Chamela. El autor sugiere que los tricomas constituyen una adaptación antiherbivoría en las especies 

de Croton. Igualmente, Sánchez-Peña et al. (2006) reportaron que la densidad de tricomas en la hoja 

de Solanum sp. es un componente de resistencia contra Bemisia sp. Valverde et al. (2001), por su 

parte, evaluaron el rol de la densidad de tricomas foliares como un componente de resistencia a 

herbívoros en seis poblaciones de Datura stramonium y encontraron diferencias inter-poblacionales en 

la densidad de tricomas, la resistencia relativa y adecuación y una fuerte correlación positiva entre la 

densidad de tricomas foliares y la resistencia. En otro estudio, Løe et al. (2007) mostraron que las 

hojas pubescentes de Arabidopsis lyrata son menos dañadas que las lisas, y encontraron que tanto la 

producción de tricomas como el daño por herbivoría disminuye al incrementar la altitud.  

 

 

 

 

 

 



 
10 

 

4. ÁREA DE ESTUDIO 

El estudio se llevó a cabo en la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala, Jalisco y en la región de 

Huatulco, Oaxaca. La Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala se ubica a 125 km al noreste de 

Manzanillo y a menos de 2 km de la costa del Pacífico (19º 30´N, 105º 03´W; Lott 1985, Lott et al. 

1987). Comprende una parte de la costa entre el río San Nicolás al norte y el río Cuitzmala al sur. 

Está limitada a una franja costera, con altitudes menores de 200 m (Bullock 1988) y con una 

superficie aproximada de 13 142 ha (Noguera et al. 2002). El clima es cálido subhúmedo con una 

marcada estacionalidad. La época seca se presenta de noviembre a junio, algunas veces 

interrumpida por lluvias ligeras o fuertes en diciembre o enero. La temperatura promedio anual es de 

22.1ºC y la máxima promedio es de 30.3 ºC (García- Oliva et al. 1995).  

La región de Huatulco se localiza en la parte sur del estado de Oaxaca y es una entidad 

conformada por una gran extensión de planicies que limitan con el litoral del Pacífico. La Sierra Madre 

del Sur, se localiza al norte del territorio estudiado, al oriente limita con la región del Istmo y al 

poniente con el estado de Guerrero, sus límites al oeste y al este son el río Cuajuinicuil y el río 

Tenango respectivamente, las altitudes varían desde 0 a hasta 1,050 m (Salas-Morales 2002). El 

clima característico de la región es cálido subhúmedo con lluvias en verano y una temperatura que 

fluctúa entre los 22 y 28º C (INEGI 2000). En toda el área se observa una época seca de medio 

verano, es decir, una pequeña temporada menos lluviosa dentro de la estación de lluvias (Salas-

Morales 2002). 

5. DESCRIPCIÓN DE LA ESPECIE 

Amphipterygium adstringens (Schltdl.) Standl. (Anacardiaceae) es un árbol de aproximadamente 6 a 9 

m de altura y de 10 a 40 cm de diámetro a la altura del pecho; de tronco torcido y corteza 

ornamentada de color gris marrón lisa de la base; presenta ramificación simpodial con hojas 

aserradas y copa aplanada. Especie dioica que pierde las hojas durante 6 meses del año en sus dos 

sexos, generalmente de noviembre a mayo, los frutos se presentan en racimo de 2.5 a 5 cm de largo 

son de color verde pálido alargados y abultados, producen dos semillas aladas por fruto. Su floración 

se lleva a cabo de mayo a junio, habita en clima cálido, semicálido y templado desde los 100 y los 

3000 msnm. Crece en zonas perturbadas de bosque tropical caducifolio y subcaducifolio (Martínez 

1989). Es una especie nativa de México conocida comúnmente con el nombre de “Cuachalalate”, 

cultivada en Michoacán, Guerrero, Oaxaca, Morelos y Puebla (Rzedowski 1978 ; Pennington y 
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Sarukhán, 1998). Su corteza es utilizada como medicina tradicional mexicana, debido a sus 

potenciales agentes terapéuticos para curar más de treinta enfermedades diferentes. Su  

aprovechamiento se concentra en el estado de Morelos y parte del Estado de Guerrero, ocupando el 

octavo lugar en importancia, de cuatrocientas especies útiles registradas en el uso tradicional en el 

estado de Morelos (Martínez 1989). 

6. MÉTODO 

 6.1 Trabajo de campo 

6.1.1. Selección de las poblaciones y fechas de muestreo. Con base en datos disponibles 

(CONABIO), revisiones de herbario (Herbario Nacional de México y Herbario de la Facultad de 

Ciencias) y consulta a expertos en Selvas Bajas como la Dra. Irma Trejo Vázquez (Instituto de 

Geografía, UNAM),  se hizo una selección de ocho poblaciones naturales de A. adstringens (Cuadro 

1), cuatro sitios se localizaron en el estado de Jalisco (Isla cocinas, Chachalaca, Tejón y las Rosadas) 

y cuatro en el estado de Oaxaca (Cacaluta, Zimatán, El Mohón y La Entrega) (Fig. 1). El muestreo se 

realizó durante la época húmeda de los años 2009 y 2010 (2010-2). Además, se llevó a cabo un 

muestreo de las poblaciones de Jalisco durante una época de lluvias extemporánea (Marzo 2010, cf. 

Cuadro 2), a la que se le designó como 2010-1. 

6.1.2. Características locales del sitio. Se obtuvo la información sobre la altitud, exposición de ladera 

y pendiente, y se tomaron fotos hemisféricas para obtener datos cuantitativos de las características 

de incidencia de luz, el índice foliar y la proporción de apertura del dosel en cada sitio. Además, se 

utilizaron datos de las estaciones climáticas cercanas a las poblaciones para obtener los elementos 

climáticos.  Algunos de estos datos se correlacionaron linealmente con la densidad de tricomas. 
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Cuadro 1.  Datos promedio de precipitación anual (mm) y temperatura media anual (Cº) características ambientales del sitio, porcentaje de apertura del dosel e índice foliar para cada 

sitio de muestreo. Datos proporcionados por la Dra. Irma Trejo Vázquez (Instituto de Geografía, UNAM). 

 

 

 

Localidad Latitud N Longitud W Altitud 
m.s.n.m 

Precipitación 
anual (mm) 

Temperatura 
media anual 

(°C) 

Mes 
con 

menor 
pp 

(mm) 

Mes 
mas 
seco 
(mm) 

Temperatura 
mes mas 

cálido (°C) 

Temperatura 
mes más frio 

(°C) 

Vegetación Tipo de suelo Tipo Clima Apertura 
del dosel 

(%) 

Índice 
foliar 
(LAI 4 
Ring) 

(%) 
Trans 
Total: 

I. Cocinas 19°32'51" 105°06'36"  708 26.5 191 1 34.0 16.3 Selva Baja 
Caducifolia, 
matorral xerófilo de 
acantilado y duna 
costera 
 

Regosoles 
Faeozems 
Cambisoles 
Rendzinas  
Litosoles 

BS1(h')w(w)i 38.45 1.08 52.70 

Rosadas 19°33'33" 105°05'06" 400-
800 

708 26.5 191 1 34.0 16.3 Selva Baja 
Caducifolia y 
matorral xerófilo 
rodeados por 
brechas y senderos 
con urbanización 
incipiente. 

Cambisol 
eútrico  
Regosol 
eútrico  
Litosol 
solonchak 
Gleyico órtico  
Cambisol 
crómico 
 

BS1(h')w(w)i 36.31 1.23 36.58 

Chachalaca 19°29'49" 105°02'35" 500 790 26.2 215 1 33.6 16.0 Selva Baja 
Caducifolia y 
Subcaducifolia 

Regosoles 
Luvisoles 
Cambisol 
Faeozem 
 

BS1(h')w(w)i 33.49 1.33 33.72 

Tejón 19°29'59" 105°02'33" 500 790 26.2 215 1 33.6 16.0 Selva Baja 
Caducifolia y 
Subcaducifolia 

Regosoles  
Luvisoles 
Cambisol  
Faeozem 
 

BS1(h')w(w)i 31.38 1.48 37.02 
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Cuadro 1.  (Continúa). 

Cacaluta 15°43'43" 96°09'33" 900 709 27.4 172 2 34.8 18.8 Selva Baja 
Caducifolia con 
especies arbóreas 
de entre 15 
y 18 m. 

Litosoles 
Regosoles  
 

BS1(h')w(w)iw
" 

44.78 0.97 46.51 

La Entrega 15°44'14" 96°08'19"  715 27.3 174 2 34.7 18.7 Selva Baja 
Caducifolia matorral 
espinoso, bosque 
de galería y 
manglar en el 
cordón litoral. 
 

 BS1(h')w(w)iw
" 

39.08 1.26 40.31 

Mohón 15°48'37" 96°00'22" 400 715 27.4 145 1 34.8 18.7 Selva baja 
caducifolia, 
vegetación 
riparia,vegetación 
secundaria y selva 
mediana. 
 

Regosol 
Cambisol  

BS1(h')w(w)iw
" 

34.61 1.34 29.71 

Zimatán 15°52'28" 96°00'18" 200 715 27.2 147 1 34.8 18.4 Selva Baja y 
mediana Caducifolia 

Cambisoles 
crómicos 
Regosoles 
eútricos 
Litosol 
Feozems 
háplicos 

BS1(h')w(w)iw
" 

26.44 1.77 25.50 
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Cuadro 2. Descripción del plan de muestreo llevado a cabo en cada localidad. 

 

  2009 2010 

Estado Localidad Septiembre 2010-1 

Marzo 

2010-2 

Septiembre-Octubre 

JALISCO Isla Cocinas X X X 

Chachalaca X X X 

Tejón X X  

Las Rosadas  X X 

OAXACA Cacaluta X   

Mohón X  X 

Zimatán X  X 

La Entrega   X 

 

 

 
 
 
 

Figura 1. Localización geográfica de los sitios de estudio para el estado de Jalisco y Oaxaca. En 

vista satelital escala 1:300 (Google Earth 3, abril 2012).  

 



 
15 

 

 

6.1.3. Parámetros estructurales de la comunidad. En cada población se establecieron tres 

parcelas de 20 × 5 m2 siguiendo el método utilizado por Gentry (1982), con el fin de estimar la 

densidad de A. adstringens y obtener los parámetros estructurales de la comunidad en donde 

se encuentran establecidas las poblaciones estudiadas, se tomaron los individuos con un 

diámetro a la altura del pecho (DAP) > 1 cm. Se determinó la especie, altura y DAP de cada 

individuo. 

6.1.4. Obtención de material foliar. En cada población se seleccionaron al azar 30 individuos 

adultos de A. adstringens. De cada individuo, se obtuvieron tres ramas grandes de distintas 

partes de la copa (alta, media y base). Las ramas de cada individuo se colocaron en bolsas de 

plástico y en laboratorio se analizaron cuidadosamente para determinar si había presencia de 

insectos herbívoros. Una vez llevado a cabo el análisis de las ramas, se procedió a desprender 

todas las hojas de las ramas de cada individuo y al azar se seleccionan 20 hojas que se 

prensaron para posteriormente estimar el área foliar total y dañada, así como el porcentaje de 

hojas consumidas mediante el sistema de análisis de imágenes WinFOLIA Regent Instruments 

Inc. 2008.  

6.2 Trabajo de laboratorio 

6.2.1. Cuantificación de tricomas. Para cuantificar la pubescencia de las hojas de cada 

individuo muestreado, se registró la densidad y tipo de tricomas en cinco hojas por planta 

elegidas al azar. Se tomaron dos mediciones por hoja, una en la parte del haz y otra en el 

envés (150 hojas y 300 mediciones por población). Dichas zonas de conteo se eligieron con 

base en un análisis de correlación realizado con distintos campos de medición tanto del haz 

como del envés con ayuda del programa estadístico JMP 9.0 (Anexo 1). El conteo de los 

tricomas se realizó con ayuda de una cuadrícula de 0.5 × 0.5 mm (0.25 mm2) y un microscopio 

Olympus SZX7. 

6.2.2. Tipo de herbívoros. Para determinar los tipos de herbívoros que afectaron el follaje de A. 

adstringes se analizó cada hoja y se determinó si presentaba daño por insectos minadores o 

masticadores. Se estimó el porcentaje de daño por cada tipo de herbívoro a nivel individuo, 

población y año de muestreo. 
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6.3 Análisis estadísticos. 

6.3.1. Área foliar dañada. Para determinar si existen diferencias tanto dentro como entre 

poblaciones en los niveles de herbivoría en las ocho poblaciones de A.adstringens se realizó 

un ANdeVA anidado entre las poblaciones muestreadas para cada uno de los años de 

muestreo (2009, 2010-1 y 2010-2) con ayuda del programa estadístico JMP 9.0. Los análisis se 

hicieron con el porcentaje de área dañada de cada una de las hojas transformado al 

arcoseno√%. Debido a que el cálculo de F en un ANdeVA anidado es incorrecto, según las 

ecuaciones que establece Zar (2010), tanto en el programa JMP 9.0 como en el Statistica 7.0, 

éste se calculó como el cociente de la varianza por efecto del tratamiento entre la varianza por 

efecto del árbol individual (Zar 2010). Se hicieron pruebas post-hoc en caso de detectarse 

efecto significativo de la población.  

6.3.2. Densidad de tricomas. Para determinar si existen diferencias entre el número de tricomas 

entre poblaciones tanto en el haz como en el envés, se realizaron ANdeVAS anidados con 

ayuda del programa estadístico JMP 9.0. Los análisis fueron hechos con la densidad de 

tricomas de cada una de las hojas muestreadas tanto del haz como del envés transformado los 

datos como √(x + 0.5), por tratarse de datos porcentuales. Se recalculó el valor de F por efecto 

de la población de la forma mencionada en 5.3.1 (Zar, 2010). Se aplicó una prueba de Tukey 

como prueba post-hoc tanto para los tricomas del haz, como para los del envés utilizando como 

base la varianza por efecto del individuo. Todas las medidas se presentan junto con sus  

valores de desviación estándar. 

6.3.3. Correlación entre densidad de tricomas y daño foliar. Para determinar si existe una 

relación entre la densidad de tricomas foliares y los niveles de daño foliar se realizaron análisis 

de regresión con ayuda del programa estadístico JMP 9.0 entre la densidad de tricomas de 

cada una de las hojas muestreadas tanto del haz como del envés y el porcentaje de área foliar 

dañada de cada una de las hojas con datos transformados como √(x + 0.5), por tratarse, en 

ambos casos, de datos porcentuales. 
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7. RESULTADOS 

7.1 Área foliar dañada 

El promedio del porcentaje de área foliar dañada por planta durante el muestreo del 2009 varió 

de 0.37 ± 1.16 desviación estándar (d.e.) a 4.6 ± 1.16 %, siendo mayor al porcentaje de área 

foliar dañada por planta obtenido durante los muestreos posteriores de 2010-1  (0.01 ± 0.05  a 

0.18 ± 0.05 %) y 2010-2 (0.003 ± 0.15  a 1.34 ± 0.15 %) . Estos valores coinciden con el 

porcentaje de hojas dañadas que, al igual que el área foliar dañada, fue mayor en el muestreo 

de 2009. Durante este año, en la población de Cacaluta se observó el menor porcentaje de 

hojas atacadas (73%) y en la población del Tejón se detectó que el 98% de hojas estaban 

atacadas. En 2010-2, se observó que mientras sólo el 9% de hojas fueron atacadas en Isla 

Cocinas, en la poblacion del Mohón el 93% de las hojas mostraron daño. Los niveles más bajos 

de hojas atacadas corresponden a 2010-1, fecha en la que nuevamente el porcentaje más bajo 

se observó en la población de Isla Cocinas (8%), pero el mayor se detectó en la poblacion de 

Las Rosadas (34%; Fig.3). 

Los análisis estadísticos mostraron que el área foliar dañada varió significativamente 

entre poblaciones en cada uno de los tres años de muestreo. Los análisis indican que para los 

muestreos realizados en el 2009 y 2010-1 la varianza explicada fue mayor a nivel individual 

mientras en el muestreo 2010-2 la variación fue explicada principalmente a nivel poblacional 

(Cuadro 3). 
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Cuadro 3. ANdeVAS anidados para verificar el efecto de cada planta individual y de cada población sobre 

el porcentaje de área foliar dañada por planta. Se incluye el porcentaje de varianza que explica cada 

factor en cada uno de los periodos de muestreo a) 2009 (3 poblaciones de Jalisco: I. Cocinas, Chachalaca 

y Tejón; 3 poblaciones de Oaxaca: Cacaluta, El Mohón y Zimatán) , b) 2010-1 (4 poblaciones de Jalisco: I. 

Cocinas, Chachalaca, Tejón y Las Rosadas)  y c) 2010-2 (3 poblaciones de Jalisco: I. Cocinas, 

Chachalaca y Las Rosadas; 3 poblaciones para Oaxaca (El Mohón, Zimatán y La Entrega). 

 

a) 

2009 

Fuente S.C g.l C.M F P % Varianza 

Población 155.804 5 31,161 10,078 <0.001 13.711 

Individuo[Población] 500.964 162 3,092 21.213 <0.001 16.135 

Error 449.937 3062 0.147   70.153 

 

b) 

2010-1 

Fuente S.C g.l C.M F P % Varianza 

Población 1.913 3 0.638 3,731 <0.01 4.009 

Individuo[Población] 18.429 108 0.171 18.012 <0.001 33.556 

Error 20.16 2128 0.009   62.435 

 

c) 

2010-2 

Fuente S.C g.l C.M F P % Varianza 

Población 130.745 5 26,149 41,506 <0.001 36.576 

Individuo[Población] 108.381 172 0.630 9.211 <0.001 16.727 

Error 230.112 3377 0.068   46.697 

 

 

Las pruebas de Tukey, Duncan, Newman, intervalos de confianza, Dunnet y Sheffé 

(Montgomery 1991, Chacin 2000, Zar 2010)  utilizando como base la varianza por efecto del 

individuo no detectaron diferencias significativas en el porcentaje de área foliar dañada entre 

poblaciones durante los muestreos de 2009 y 2010-1. Por lo anterior, se corrieron ANdeVAS de 

una vía con los datos promedio del área foliar dañada por individuo en cada población y año de 

muestreo y se hicieron pruebas post-hoc (Tukey; Fig.2). 
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(a) Muestreo 2009 
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(b) Muestreo 2010-1 
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Figura 2. Porcentaje de área foliar dañada por planta para cada población en (a) 2009, (b) 2010-1 y (c) 

2010-2. Las barras verticales representan ± (D.E). Letras diferentes denotan diferencias significativas con 

P<0.05 (prueba de Tukey para 2010-2; ANdeVA de una vía y prueba de Tukey para 2009 y 2010-1). 

Nótese que se presentan escalas distintas en el eje de las Y. 
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(c) Muestreo 2010-2 
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Figura 2. (Continúa). 

 

Durante 2009 no se detectaron diferencias significativas en el porcentaje de área foliar dañada 

por planta entre las tres poblaciones de Jalisco (Chachalaca, Isla Cocinas y Tejón), ni entre las 

de Oaxaca (Cacaluta, El Mohón y Zimatán). El área foliar dañada fue significativamente más 

alta en Chachalaca. El porcentaje de área foliar dañada por planta de las poblaciones de 

Chachalaca y Tejón difiere significativamente de las poblaciones de El Mohón y Zimatán, 

mientras que la población de Isla Cocinas solo difiere significativamente en el porcentaje de 

área foliar dañada por planta con la población del Mohón cuyos niveles de área foliar dañada 

resultaron ser los más bajos durante este año. En el muestreo 2010-1 (Fig. 2b) se observó que 

el porcentaje de área foliar dañada fue significativamente más alto en Las Rosadas variando 

significativamente con respecto a Isla Cocinas; no se encontraron diferencias en los niveles de 

daño foliar entre Chachalaca, Isla Cocinas y Tejón, ni entre las poblaciones de Las Rosadas, 

Chachalaca y Tejón. En el muestreo 2010-2 (Fig. 2c) se observan mayores niveles de área 

foliar dañada por planta en las poblaciones de Oaxaca, no se detectan diferencias significativas 

en el porcentaje de área foliar dañada por planta entre las tres poblaciones de Jalisco 
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(Chachalaca, Isla Cocinas y La Rosadas), ni entre las de Oaxaca (El Mohón, Zimatán y La 

Entrega), la población de Zimatán (Oaxaca) no presenta diferencias significativas con las 

poblaciones de Jalisco; sin embargo el porcentaje de área foliar dañada por planta de las 

poblaciones de Chachalaca, Isla Cocinas y Las Rosadas varían significativamente de El Mohón 

y La Entrega. 

Los análisis de regresión mostraron que hay una relación positiva y significativa entre el 

área foliar dañada y la altura de los árboles tanto en los muestreo 2009 como en 2010-2. Por 

otro lado, se obtuvo relación negativa y significativa entre el área foliar dañada y la temperatura 

promedio anual en 2010-2, pero relación positiva y significativa entre estas dos variables en 

2009 (Cuadro 4).  

Por otra parte, se obtuvo una relación positiva y significativa entre el promedio de hojas 

dañadas por individuo y la altura de los árboles en los muestreos de 2009 y 2010-2, y una 

relación negativa y significativa entre el promedio de hojas dañadas por individuo y la 

temperatura promedio anual en el 2010-2 (Cuadro 5).  

 

Cuadro 4. Análisis de regresión para determinar el efecto de la densidad relativa de A. Adstringens por 

población, altura individual, pendiente, precipitación y temperatura del sitio de muestreo sobre el área 

foliar dañada en individuos de A. adstringens en tres muestreos (2009, 2010-1 y 2010-2). Los datos en 

negritas señalan los factores que tuvieron un efecto significativo. 

 

Período Parámetro Modelo de regresión r2 g.l F P 
 

2009 
Densidad 
relativa de  

A. adstringens 

Y= 7.839-0.029x 0.128 19 2.639 0.122 

Altura Y= 2.254+0.807x  0.101 145 16.229 0.001 
Pendiente  Y= 7.354-0.004x 0.0005 21 0.010 0.921 

Precipitación Y= 5.886+0.064x 0.008 169 1.319 0.252 
Temperatura Y= -13.643+0.602x 0.113 169 21.497 0.0001 

2010-1 Densidad 
relativa de  

A. adstringens 

Y= 0.424-0.004x 0.019 19 0.342 0.566 

Altura Y= 0.203+0.090x 0.31 110 3.490 0.064 
Pendiente  Y= 0.264+0.005x 0.009 21 0.179 0.676 

Precipitación Y=0.716-0.006x 0.002 111 0.206 0.651 
Temperatura Y=0.774-0.002x 0.000 111 0.002 0.965 

2010-2 Densidad 
relativa de  

A. adstringens 

Y= 0.543-0.007x 0.033 19 0.623 0.440 
     

Altura Y= 0.916+0.272x 9.208 145 9.208 0.003 
Pendiente  Y= 0.205+0.008x 0.011 21 0.219 0.645 

Precipitación Y=2.855+0.004x 0.0006 179 0.103 0.748 
Temperatura Y=9.247-0.207x 0.054 179 10.091 0.002 
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Cuadro 5. Análisis de regresión para determinar el efecto de la densidad relativa de A. Adstringens por 

población, altura individual, pendiente, precipitación y temperatura del sitio de muestreo sobre el promedio 

de hojas dañadas en individuos de A. adstringens en tres muestreos (2009, 2010-1 y 2010-2). Los datos 

en negritas señalan los factores que tuvieron un efecto significativo. 

 

Período Parámetro Modelo de regresión r2 g.l F P 
 

2009 
Densidad 
relativa de  

A. adstringens 

Y= 19.785-0.016x 0.072 19 1.399 0.252 

Altura Y= 15.253+0.395x 0.040 145 5.962 0.016 
Pendiente  Y=18.993+0.022x 0.034 21 0.716 0.408 

Precipitación Y= 17.189+0.045x 0.006 169 1.007 0.317 
Temperatura Y= 11.020+0.192x 0.018 169 3.024 0.083 

2010-1 Densidad 
relativa de  

A. adstringens 

Y= 1.294+0.006x 0.003 19 0.054 0.819 

Altura Y= 3.340+0.188x 0.008 110 0.896 0.346 
Pendiente  Y=1.909-0.009x 0.001 21 0.027 0.870 

Precipitación Y= 4.440-0.047x  0.008 111 0.854 0.357 
Temperatura Y= 1.900+0.082x 0.001 111 0.160 0.690 

2010-2 Densidad 
relativa de  

A. adstringens 

Y= 1.828-0.006x 0.003 19 0.061 0.807 
     

Altura Y= 5.712+0.652x 0.038 145 5.643 0.019 
Pendiente  Y= 1.381+0.023x 0.009 21 0.173 0.681 

Precipitación Y= 10.330+0.030x 0.004 179 0.773 0.380 
Temperatura Y= 28.288-0.579x 0.061 179 11.485 0.001 

 

7.2. Densidad de tricomas 

Se encontraron diferencias significativas en la densidad de tricomas del haz y del envés dentro 

y entre poblaciones en los tres muestreos. Una proporción elevada de varianza, tanto del haz 

como del envés (con excepción de los tricomas del haz para el muestreo del 2009) es a nivel 

individual (Cuadro 6). 

Se obtuvo una relación positiva y significativa entre la densidad de tricomas del haz y la 

precipitación promedio anual en el 2009. Una relación positiva y significativa entre la densidad 

de tricomas del haz y la temperatura promedio anual en los muestreos del 2009 y 2010-1. Así 

como una relación negativa y significativa entre la densidad de tricomas del envés y la 

temperatura promedio anual en el muestreo del 2009 (Cuadro 8). No se presentan relaciones 

significativas con el promedio de la densidad relativa de A.adstringens en cada año ni con la 

pendiente del sitio (Cuadro 7). 
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Cuadro 6. ANdeVAS anidados para verificar el efecto de cada planta individual y de cada población sobre 

la densidad de tricomas por hoja en haz y envés. Se incluye el porcentaje de varianza que explica cada 

factor en cada uno de los periodos de muestreo a) 2009, b) 2010-1, y c) 2010-2. 

a) 

MUESTREO 2009 
DENSIDAD DE TRICOMAS EN EL HAZ 

Fuente S.C. g.l. C.M. F P % Varianza 
Población 1107.112 5 221.422 52.656 <0.001 52.749 

Individuo[Población] 731.833 174 4,205 7.377 <0.0001 26.488 

Error 410.4 720 0.57   20.763 
 

MUESTREO 2009 
DENSIDAD DE TRICOMAS EN EL ENVÉS 

Fuente S.C g.l C.M F P % Varianza 
Población 362.516 5 72.503 6.584 <0.001 11.712 

Individuo[Población] 1915.947 174 11.011 9.919 <0.0001 56.575 

Error 799.2 720 1.11   31.713 
b) 

MUESTREO 2010-1 
DENSIDAD DE TRICOMAS EN EL HAZ 

Fuente S.C g.l C.M F P % Varianza 
Población 11.873 3 3.957 2.468 >0.05 3.639 

Individuo[Población] 186.06 116 1.603 13.585 <0.0001 68.915 

Error 56.64 480 0.118   27.445 
 

MUESTREO 2010-1 
DENSIDAD DE TRICOMAS EN EL ENVÉS 

Fuente S.C g.l C.M F P % Varianza 
Población 33.738 3 11.246 5.236 <0.001 8.759 

Individuo[Población] 249.26 116 2.148 8.507 <0.0001 54.774 

Error 121.2 480 0.253   36.467 
c) 

MUESTREO 2010-2 
DENSIDAD DE TRICOMAS EN EL HAZ 

Fuente S.C g.l C.M F P % Varianza 
Población 1167.557 5 233.511 24.575 <0.001 39.704 

Individuo[Población] 1653.353 174 9.502 20.682 <0.0001 48.082 

Error 330.800 720 0.459   12.215 
 

MUESTREO 2010-2 
DENSIDAD DE TRICOMAS EN EL ENVÉS 

Fuente S.C g.l C.M F P % Varianza 
Población 2194.222 5 438.844 26.985 <0.001 43.530 

Individuo[Población] 2829.64 174 16.262 32.345 <0.001 48.701 

Error 362.000 720 0.503   7.769 
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Figura 3. Densidad de tricomas (± e.e.) en el haz (barras blancas) y en el envés (barras oscuras) de la 

hoja en cada población por temporada de muestreo. Letras diferentes denotan diferencias significativas 

con P<0.05 (prueba de Tukey). 
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Figura 3. (Continúa) 

 

Cuadro 7. Análisis de regresión para verificar el efecto de la densidad relativa de A. adstringens  y la 

pendiente sobre la densidad de tricomas del haz y del envés de las hojas por muestreo (2009, 2010-1, 

2010-2).  

 

Período Parámetro  Modelo de regresión r2 g.l F P 
2009 Densidad 

relativa de  
A. adstringens 

Haz Y= 2.38+0.0086x 0.087 19 1.720 0.206 
Envés Y= 5.016-0.014x 0.027 19 0.507 0.485 

Pendiente Haz Y= 2.174-0.004x 0.004 21 0.091 0.765 
Envés Y= 4.645+0.008x 0.002 21 0.044 0.836 

2010-1 Densidad 
relativa de  

A. adstringens 

Haz Y= 1.167+0.008x 0.109 19 2.197 0.155 
Envés Y= 1.721+0.008x 0.063 19 1.214 0.285 

Pendiente Haz Y= 1.591-0.012x 0.063 21 1.353 0.258 
Envés Y= 1.755+0.007x 0.013 21 0.261 0.615  

2010-2 Densidad 
relativa de  

A. adstringens 

Haz Y= 1.322-0.005x 0.034 19 0.631 0.437 
Envés Y= 1.293+0.002x 0.006 19 0.111 0.742 

Pendiente Haz Y=0.975+0.0146x 0.039 21 0.821 0.376 
Envés Y= 1.337-0.002x 0.001 21 0.021 0.888 
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Cuadro 8. Análisis de regresión para verificar el efecto de la temperatura promedio anual y la 

precipitación promedio anual sobre la densidad de tricomas del haz y del envés de las hojas por muestreo 

(2009, 2010-1, 2010-2). Los datos en negritas señalan los factores que tuvieron un efecto significativo. 

 

Período Parámetro  Modelo de regresión r2 g.l F P 
2009 Precipitación 

 
Haz Y=2.892+0.090x 0.063 244 16.351 0.0001 
Envés Y= 6.742-0.016x 0.004 244 0.964 0.327 

Temperatura Haz Y= -15.049+0.578x 0.688 243 533.147 0.0001 
Envés Y= 13.149-0.206x 0.176 243 51.962 0.0001 

2010-1 Precipitación 
 

Haz Y= 3.001+ 0.035x 0.012 177 2.239 0.136 
Envés Y=1.410+0.013x 0.019 177 3.478 0.064 

Temperatura Haz Y= -18.036+0.712x 0.433 177 134.377 0.0001 
Envés Y= 1.755-0.011x 0.001 177 0.214 0.644  

2010-2 Precipitación 
 

Haz Y= 1.399-0.003x 0.003 245 0.749 0.3878 
Envés Y= 1.769+0.000x 0.000 245 0.0001 0.990 

Temperatura Haz Y= 1.138+0.008x 0.001 245 0.322 0.571 
Envés Y= 2.528-0.026x 0.011 245 2.824 0.094 

 

 

Con base en análisis de regresión se determinó que existe una relación positiva y significativa 

entre el área foliar dañada y la densidad de tricomas en el 2010-2. No se presentan relaciones 

significativas para 2009 y 2010-1 (Fig. 4). 
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Período Haz/envés Modelo r2 F g.l P 

2009 HAZ Y= 0.523-0.017x 0.003 2.679 898 0.102 

ENVÉS Y= 0.322+0.016x 0.003 3.075 898 0.079 

 

 

Figura 4. Análisis de regresión para verificar el efecto de la densidad de tricomas del haz y del envés 

sobre el porcentaje de área foliar dañada por árbol (2009, 2010-1, 2010-2). Los datos en negritas señalan 

un efecto significativo. 
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Período Haz/envés Modelo r2 F g.l P 

2010-1 HAZ Y=0.026+0.006x 0.001 0.759 598 0.384 

ENVÉS Y=0.024+0.006x 0.001 1.095 598 0.295 

 

2010-2 
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Período Haz/envés Modelo r2 F g.l P 

2010-2 HAZ Y= 0.074+0.056x 0.090 88.559 898 <0.0001 

ENVÉS Y= 0.080+0.042x 0.089 87.962 898 <0.0001 

 

Figura 4. (Continúa). 

 

Se encontró un efecto positivo y significativo de la densidad de tricomas promedio por árbol y 

los niveles de daño promedio por árbol en 2010-2 (Fig. 4).  Los análisis de regresión a nivel 

poblacional indican un efecto positivo y significativo entre la densidad de tricomas en el envés 

de la hoja y el área foliar dañada por árbol en la población de Cacaluta (2009) así como en la 
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población de El Mohón (2010-2) donde el efecto positivo y significativo esta presente para el 

área del haz y envés de la hoja (Cuadro 9). En todas las poblaciones el número de tricomas fue 

mayor en el área del envés (Cuadro 9). La densidad de tricomas varió de 1.4 a 5.8 tricomas por 

mm2 (2010-2) , 2.6 a 7.9 tricomas por mm2 (2009) y en el 2010-1 varió de 1 a 1.9 tricomas por 

mm2 (Cuadro 9). 

7.3 Tipos de daño 

Hubo un mayor porcentaje de hojas dañadas durante 2009 (85-98%) y el daño fue causado 

principalmente por los minadores (15-76%) en las poblaciones de Tejón, Cacaluta y Zimatán, y 

por los minadores y los masticadores (datos agrupados: 43-86%) en Isla Cocinas, Chachalaca 

y El Mohón (Cuadro 10). Durante los muestreos de 2010-1 y 2010-2, los niveles de herbivoría 

disminuyeron y aumentó el porcentaje de hojas sin daño, obteniendo un porcentaje de hojas 

dañadas de 8-34% en 2010-1 y de 9-94% en 2010-2. El principal tipo de daño observado en 

2010-1 fue causado por los minadores (7-33%). Se observó el mismo patrón en el muestreo del 

2010-2 donde el daño generado por los minadores (8-88%) fue mayor que el generado por 

masticadores (1-7%). El daño generado en conjunto (minadores + masticadores) varió de 1 a 

17% (Cuadro 10.). Se encontraron insectos chupadores, larvas de lepidópteros y coleópteros. 

La presencia de arañas fue abundante en todas las poblaciones muestreadas. 

 

Cuadro 9. Análisis de regresión para verificar el efecto de la densidad de tricomas (x, 0.25 mm2) sobre el 

área foliar dañada (y, % promedio a nivel de árbol individual) en cada uno de los muestreos (2009, 2010-1 

y 2010-2) en las localidades estudiadas. Los datos en negritas señalan un efecto significativo. 

2009          
Población  Densidad de tricomas e.e. n Modelo de regresión  r2 g.l F P 

Isla Cocinas haz 2.583 0.167 30 Y=0.623+0.015x 0.001 29 0.05 0.825 

 envés 6.117 0.278 30 Y=0.591-0.031x 0.083 29 2.558 0.121 

Chachalaca haz 4.901 0.167 30 Y= -0.031+0.173x 0.092 29 2.844 0.102 

 envés 7.600 0.278 30 Y= 0.321+0.074x 0.075 29 2.297 0.14 

Tejón haz 5.873 0.167 30 Y= -0.091+0.120x 0.017 29 0.482 0.493 

 envés 7.905 0.278 30 Y= -0.237+0.106x 0.035 29 1.014 0.323 

Cacaluta haz 5.770 0.167 17 Y=-1.496+0.335x 0.051 29 1.499 0.231 

 envés 7.391 0.278 17 Y= -2.086+0.343x 0.147 29 4.831 0.036 
El Mojón haz 5.261 0.167 29 Y= 0.490= -0.023x 0.022 29 0.644 0.429 

 envés 7.095 0.278 29 Y= 0.591-0.031x 0.084 29 2.558 0.121 

Zimatán haz 5.115 0.167 32 Y= -0.047+0.052x 0.062 29 1.855 0.184 

 envés 6.911 0.278 32 Y= 0.101+0.017x 0.016 29 0.47 0.499 
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2010-1          
Población  Densidad de tricomas e.e n Modelo de regresión  r2 g.l F P 

Isla Cocinas haz 1.180 0.121 30 
 

Y= 0.010-0.001x 0.001 29 0.028 0.869 

 envés 1.558 0.140 30 Y= 0.023-0.009x 0.034 29 0.989 0.328 

Chachalaca haz 1.032 0.121 30 Y= 0.077+0.022x 0.002 29 0.061 0.807 

 envés 1.240 0.140 30 Y= 0.167-0.050x 0.025 29 0.727 0.401 

Tejón haz 1.277 0.121 17 Y= 0.056-0.008x 0.025 29 0.714 0.405 

 envés 1.667 0.140 17 Y= 0.056-0.006x 0.033 29 0.957 0.336 

Las Rosadas haz 1.322 0.093 30 Y= 0.124-0.026x 0.012 29 0.592 0.445 

 envés 1.968 0.109 30 Y= 0.097-0.004x 0.0002 29 0.009 0.922 

          

2010-2          
Población  Densidad de tricomas e.e n Modelo de regresión  r2 g.l F P 

Isla Cocinas haz 1.583 0.268 30 Y= 0.219-0.087x 0.07 29 2.126 0.156 

 envés 1.845 0.335 30 Y= 0.234-0.089x 0.09 29 2.764 0.108 

Chachalaca  haz 1.415 0.268 30 Y= 0.066+0.083x 0.023 29 0.657 0.424 

 envés 1.865 0.335 30 Y= 0.209-0.011x 0.0004 29 0.014 0.908 

El Mojón  haz 3.757 0.268 30 Y= 0.270+0.084x 0.311 29 12.669 0.0014 

 envés 4.868 0.335 30 Y= 0.289+0.063x 0.311 29 12.623 0.0014 

Zimatán  haz 3.038 0.268 30 Y= 0.308+0.001x 0 29 0.001 0.976 

 envés 3.954 0.335 30 Y= 0.299+0.003x 0.0006 29 0.018 0.893 

Las Rosadas haz 1.946 0.268 30 Y= 0.140-0.017x 0.007 29 0.188 0.668 

 envés 2.306 0.335 30 Y= 0.232-0.053x 0.055 29 1.645 0.21 

La Entrega haz 4.414 0.268 30  Y=0.747-0.090x 0.083 29 2.531 0.123 

 envés 5.793 0.335 30 Y= 0.529-0.031x 0.014 29 0.388 0.538 

 

Cuadro 9. (Continúa). 

Cuadro 10. Promedio del porcentaje total de hojas dañadas y por cada uno de los cuatro tipos de 

herbívoros (masticadores, minadores, ambos daños) por población y muestreo 2009. 

POBLACIÓN AÑO 
TAMAÑO DE 
MUESTRA (n) %  TOTAL DE HOJAS DAÑADAS % MASTICADORES % MINADORES %AMBOS DAÑOS % SIN DAÑO 

Isla Cocinas  600 94 10 1 83 6 

Chachalaca  600 95 31 23 41 5 

Tejón 2009 600 98 5 64 29 3 

Cacaluta  220 73 9 61 3 27 

El Mohón  575 95 5 40 50 5 

Zimatán  635 77 0 70 7 23 

Isla Cocinas  600 8 1 7 0 92 

Chachalaca 20101 600 22 0 20 2 78 

Tejón  440 24 0 23 1 76 

Las Rosadas  600 34 1 33 2 65 

Isla Cocinas  600 9 0 8 0 91 

Chachalaca  600 31 7 21 3 69 
 El Mohón 20102 575 93 1 75 17 7 
 Zimatán  600 63 0 58 5 37 

Las Rosadas  600 27 4 19 2 74 

La Entrega  600 89 0 88 1 11 
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8. DISCUSIÓN 

8.1. Niveles de daño  

De manera general, los niveles de herbivoría observados en este estudio durante los tres 

muestreos fueron muy bajos (0.003 ± 0.05 a 4.56 ±1.16 % de área foliar dañada por planta), en 

contraste con los estudios realizados por Filip et al. (1995) en 16 especies de árboles durante 

tres años consecutivos en la selva baja de Chamela Jalisco. En el presente estudio se encontró 

una variación en los niveles de daño entre los muestreos a nivel poblacional. Es importante 

destacar que debido a la marcada estacionalidad que presentan las selvas bajas caducifolias , 

estos sitios imponen a la mayoría de las especies un ritmo de producción de follaje igualmente 

estacional , implicando que el recurso necesario para los herbívoros consumidores de follaje 

sólo se encuentre disponible durante un periodo restringido del año (Opler et al. 1976, Reich y 

Borchert 1984).  

Los bajos niveles de daño pueden deberse a que la herbivoría depende de los efectos 

de la interacción de una gama de factores (Crawley 1983, McNaughton 1983, Maron y Crone 

2006), como pueden ser la conducta del herbívoro (Arnold 1987), la variación temporal y 

espacial en las condiciones ambientales (Bastrenta 1991, Chapin 1991), la competencia 

interespecífica en plantas (Bergelson 1990, Barradas 1991, Silvertown et al. 1994), la salud 

fisiológica del individuo atacado (Lowman y Heatwole 1992), el alcance de la compensación 

que presenten las plantas frente a la herbivoría (Doak 1991), que podría variar entre años 

(Bastrenta 1991, Chapin 1991) sin olvidar los rasgos defensivos de la especie (Espinosa-

García 2001). Además, la frecuencia e intensidad del daño (McNaughton 1992, Juenger y 

Bergelson 2000, García y Ehrlen 2002), los tipos y abundancia de herbívoros (Coley 1983) y la 

densidad, tamaño, estructura y fenología de los individuos (Crawley 1983) pueden afectar los 

niveles de daño en las plantas.  

Por otra parte, los niveles bajos de herbivoría detectados en este estudio podrían 

deberse a los mecanismos de defensa de la especie hospedera, ya sean físicos, químicos o 

ambos (Ehrlich y Raven 1964, Berenbaum et al. 1986, Gutiérrez 2009) e incluso a la fenología 

que presenta la especie (Filip et al. 1995) evadiendo la temporada de actividad de los 

herbívoros (Aide 1988). 
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En estudios fitoquímicos de A. adstringens se ha reportado la presencia de metabolitos 

secundarios, como los terpenoides, los fenoles, los taninos, los compuestos alquilfenólicos, así 

como el ácido 3-aldehido alquilfenólico (Mata et al. 1991), pero no se ha estudiado su posible 

función en la defensa contra herbívoros. Sin embargo, se ha documentado que los metabolitos 

secundarios, entre los que se encuentran los terpenoides y los compuestos fenólicos, afectan a 

los consumidores de plantas (Anaya-Lang 2001). Los terpenoides pueden actuar como 

venenos del sistema nervioso de los insectos, por lo que se consideran componentes químicos 

con actividad biológica potencial durante la respuesta de defensa de las plantas que las 

producen (Jiménez-Sepúlveda et al. 2003). Algunos terpenos pueden imitar a las hormonas de 

los insectos, alterando su desarrollo de larva a adulto (Barbosa 1988). Existen varios estudios 

que demuestran que los terpenos en combinación con otros compuestos como las oxilipinas y 

los índoles, forman mezclas de volátiles que funcionan como señales químicas para atraer a 

los enemigos naturales de insectos herbívoros y que es la saliva de estos insectos herbívoros 

la que induce la síntesis de tales compuestos volátiles (Pare et al. 1998, Paiva 2000, Shen et 

al. 2000). Los taninos, por su parte, son un grupo de compuestos fenólicos que reducen la 

digestibilidad de los tejidos de las plantas y al ser consumidos en exceso generan una 

reducción en el crecimiento, pérdida de peso, además de otros síntomas por mala nutrición 

(Dicke et al. 1990). Otros compuestos fenólicos generan una modificación en la pared celular 

dando fuerza estructural a la planta y proporcionándole una barrera contra el ataque por 

herbívoros y patógenos ( Karban y Baldwin 1997). 

Varios estudios han mostrado como la variación tanto cuantitativa como cualitativa de 

los metabolitos secundarios afecta a los consumidores de estas plantas (Denno y McClure 

1983, Krischik y Denno 1983, Barbosa 1988, Langenheim 1994). Estos compuestos pueden 

afectar de manera individual o por sus combinaciones en la mezcla (Espinosa-García y 

Langenheim 1991, Krischik et al. 1991) y la diversidad química en las plantas puede influir en la 

diversidad de consumidores ( Schultz 1983, Kubo y Hanke 1985) . 

Las selvas bajas caducifolias se caracterizan por presentar un régimen estacional 

marcado en la precipitación (Fonseca et al. 2000, Gómez-González 2004). Debido a esto, la 

mayoría de las especies de plantas que las habitan se enfrentan a cambios drásticos en la 

disponibilidad de recursos como son el agua, nutrimentos y luz, y presentan diferentes 
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respuestas, tanto morfológicas como fisiológicas, que les permiten maximizar su desempeño y 

adecuación en la época seca del año (Fonseca et al. 2000, Gómez-González 2004). En 

consecuencia, en estos ecosistemas la sincronización entre los folívoros y la fenología foliar es 

importante en la dinámica de la interacción planta-herbívoro (Filip et al. 1995). Aun dentro de la 

época de lluvias puede existir variación en el daño foliar debido a fluctuaciones en la cantidad 

de insectos defoliadores, que generalmente son más abundantes durante la primera mitad de 

la época de lluvias (Janzen 1981), pero conforme pasa el tiempo, su abundancia disminuye al 

igual que la calidad nutrimental del follaje y por lo tanto también lo apetecibles que son para  

los insectos (Janzen y Waterman 1984). Coley y Aide (1991) discuten que la mayoría del daño 

generado por herbívoros ocurre cuando las hojas son jóvenes, ya que las defensas físicas y 

químicas no se encuentran bien desarrolladas (ver también Coley 1983, Aide 1992). Por esta 

razón, el nivel de herbivoría disminuye paulatinamente hacía el final de la estación de lluvias 

(Filip et al. 1995, Dirzo y Domínguez 1995).  

La razón principal por la cual los niveles de herbivoría fueron muy bajos en el muestreo 

de 2010-1 fue la extemporaneidad del evento de lluvias (marzo 2010), este evento favoreció la 

producción de follaje en A. Adstringens antes de la época de lluvias reglamentaria para la selva 

baja, ocasionando un desacoplamiento con el ciclo de vida de  los herbívoros, que pudo haber 

sido menor a la típica de la época de lluvias, ocasionando que el área foliar dañada fuera muy 

poca debido al escaso número de herbívoros presentes durante este muestreo. Boinski y 

Fowler (1989) registraron que la abundancia de herbívoros es más baja durante la época seca 

y en selvas bajas se han registrado algunas especies de plantas que anticipan la época de 

lluvias y producen hojas durante la época seca (Frankie et al. 1974, Shukla y Ramakrishnan 

1982), lo que permite evadir en parte la temporada de actividad de los herbívoros (Aide 1988). 

8.2. Variación intra e interpoblacional en los niveles de herbivoría 

En este estudio se encontraron diferencias significativas en los niveles de herbivoría entre las 

poblaciones y dentro de las poblaciones de A. adstringens durante los tres muestreos. En los 

muestreos 2009 y 2010-1 las diferencias intrapoblacionales fueron mayores que las 

interpoblacionales, mientras que en el 2010-2 se observó una mayor variación entre 

poblaciones (ver Tabla 1). Es decir, existen diferencias significativas tanto en el área foliar 

dañada de los individuos que conforman cada población, como del área foliar dañada entre las 
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ocho poblaciones, estas diferencias se deben a una combinación de factores bióticos y 

abióticos (Crawley 1983, McNaughton 1983, Maron y Crone 2006) entre los que destacan el  

microclima (Landsberg y Gillieson 1995, Coley y Barone 1996), así como los factores genéticos 

(Marquis 1990, Fritz 1990, Bowers et al. 1992) y fenotípicos de la planta (Dirzo y Harper 1982, 

Núñez-Farfán y Dirzo 1994),  sin embargo, como se muestra en los resultados (ver Tabla 1) el 

porcentaje de varianza explicada es mayor a nivel individual en dos de los tres años de 

muestreo  (2009, 2010-1) sugiriendo que para A. Adstringens los factores tanto genéticos como 

fenotípicos de la planta son el factor clave para explicar la varianza encontrada en los nivel de 

herbivoría de la especie, considero que el resultado obtenido en el muestreo 2010-2 en el cual 

el porcentaje de varianza es explicado en su mayoría a nivel poblacional, está determinado por 

la época de lluvias extemporánea del mes de Marzo (2010) alterando la fenología de los 

individuos basada en los niveles de precipitación durante ese año y por lo tanto modificando el 

patrón obtenido en los muestreos anteriores. 

8.2.1. Variación intrapoblacional. Durante la elección de individuos dentro de cada población, 

se buscó muestrear individuos adultos de alturas similares, ubicados en una exposición de 

ladera y pendiente similar (ANEXO 2) y no tan alejados entre sí, con la finalidad de mantener 

un control de estas variables. A pesar de ello, encontramos diferencias intrapoblacionales y al 

realizar los análisis de regresión encontramos relaciones positivas entre el área foliar dañada y 

el número de hojas dañadas con la altura de los árboles. En este estudio, se consideró una 

población insular (Isla Cocinas) la cual presentó diferencias con respecto a las poblaciones 

continentales. Por ejemplo, el promedio de la altura de los árboles fue más alto (6.7 m) que en 

las otras poblaciones que presentan un promedio de altura de entre 3.7 y 5.7 m (ANEXO 2). En 

este sitio  el porcentaje de hojas dañadas fue alto a pesar de que el área foliar dañada fue bajo. 

Además, de que estudios previos en Isla Cocinas indican un menor número de herbívoros 

(Velázquez-Escamilla 2009) y una mayor producción de frutos (obs. pers.), lo que posiblemente 

favorezca que A. adstringens sea la especie dominante dentro de la isla (Velázquez-Escamilla 

2009). 

La variación en los niveles de herbivoría encontrados dentro de cada población pudo 

deberse a que dentro del bosque existen diversas condiciones microclimáticas dadas por la 

topografía y la estructura de la vegetación (Landsberg y Gillieson 1995, Coley y Barone 1996). 
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Además, las relaciones de competencia, depredación, la disponibilidad de recursos y la 

capacidad de desplazamiento, pueden afectar en mayor o menor grado la diversidad de 

herbívoros dentro de los diferentes estratos del bosque (Basset et al. 1992). En el presente 

estudio se encontró una relación positiva entre la herbivoría y la altura de los árboles. Feeny 

(1976) en un estudio sobre apariencia y defensa de las plantas en hierbas y arbustos, señala 

que los individuos grandes pueden ser más atacados que los individuos de alturas inferiores 

debido a que los individuos grandes ofrecen una mayor cantidad de recurso visible para los 

herbívoros. El concepto de apariencia de las plantas se relaciona con el riesgo de ataque a la 

planta por un herbívoro particular (Feeny 1976); sin embargo, la apariencia no es útil, para un 

modelo general, pues lo que es aparente para un consumidor puede ser completamente 

inconspicuo para otro (Fox 1981). Por otra parte, Medinaceli et al. (2004) en un estudio con 

Pilea sp., encontraron que los niveles de herbivoría variaron entre plantas grandes y pequeñas, 

sin que influyera el grado de exposición ni la distancia entre individuos. Aunque el estudio con 

A. adstringens muestra un efecto positivo entre el área foliar dañada y la proporción de hojas 

dañadas con el promedio de la altura de los árboles, dicho patrón puede deberse también al 

efecto de otras variables como la densidad y tipo de herbívoros, así como a sus estrategias de 

forrajeo o a las características propias del dosel y del sotobosque. Las características bióticas y 

abióticas del dosel son diferentes a las del sotobosque, y aun dentro de las copas de los 

árboles existen variaciones en la incidencia de luz, en la temperatura del aire, en la velocidad 

del viento y en la humedad relativa (Blanc 1990, Parker 1995, Shelly 1985, Roubik 1993), lo 

que también pudieran afectar la distribución de herbívoros y explicar la variación encontrada 

dentro de cada población. La asignación de recursos a la defensa puede variar con la 

ontogenia (Boege y Marquis 2005). La producción de rasgos defensivos se presenta sólo 

durante las etapas de mayor riesgo de ataque de herbívoros o baja tolerancia (Stowe et al. 

2000, Stamp 2003b), el daño causado por herbivoría disminuye  a medida que las plantas se 

desarrollan ( Haukioja y Koricheva 2000, Warner y Cushman 2002) sugiriendo que es durante 

las etapas más jóvenes donde las plantas podrían estar más defendidas (Turner 1995, Coley y 

Kursar 1996, Stowe et al. 2000). Contraría a esta propuesta varios autores (Fowler 1984, 

Bowers y Stamp 1993, Bryant y Julkunen-Tiitto 1995, Fritz et al. 2001, Del Val y Dirzo 2003) 

señalan que es en los estadios tempranos donde los individuos utilizan sus recursos en la 
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producción de la biomasa , dejando muy pocos recursos a la defensa (Zhang y Jiang 2002, 

Weiner 2004) posteriormente, cuando la planta aumenta su crecimiento surge una transición en 

la asignación de recursos promoviendo una relación positiva entre la defensa y la edad o 

tamaño de la planta u árbol (Fowler 1984, Bowers y Stamp 1993, Bryant y Julkunen-Tiitto 

1995). Tomando en consideración estas posturas Boege y Marquis (2005) sugieren que las 

preferencias de los herbívoros por un estado ontogénico particular de la planta, dependen de 

las especies de herbívoros que atacan a la planta,  del riesgo de estos de ser depredados, de 

sus adaptaciones especificas a la defensa de las plantas así como de sus estrategias de 

forrajeo. 

La variación intrapoblacional en la herbivoría está dada por factores genéticos (Marquis 

1990, Fritz 1990, Bowers et al. 1992) y fenotípicos de la planta (Dirzo y Harper 1982, Núñez-

Farfán y Dirzo 1994). Para enfrentar a herbívoros y patógenos, las plantas pueden emplear dos 

estrategias de defensa (Strauss y Agrawal 1999): evitar o reducir el daño generado por 

herbivoría (resistencia; Schoonhoven, 2005) y amortiguar el impacto negativo del daño en su 

adecuación, una vez que ha ocurrido el daño (i.e., tolerancia; Rausher 1992, Stowe et al. 

2000). Ambas estrategias reducen el costo asociado al herviborismo, pero sólo la resistencia 

promueve una respuesta co-evolutiva ya que tiene un efecto negativo en la adecuación de los 

depredadores (Betancourt 2009). La interacción planta-herbívoro puede llevar a una co-

evolución antagonista generando una variación en las estrategias de defensa y por lo tanto una 

variación en los niveles de daño observados dentro de la población (Ehrlich y Raven 1964, 

Seger 1992, Thompson 1994, Nuismer et al. 1999). La variación genética de la resistencia a la 

herbivoría está presente en prácticamente todas las poblaciones naturales (Maddox y Root 

1987, Simms y Rausher 1987, Fritz y Prince 1988) y la tolerancia puede variar genéticamente 

dentro de las poblaciones de plantas (Agrawal et al. 1999, Tiffin y Rausher 1999, Fornoni y 

Nuñez-Farfan 2000, Hochwender et al. 2000). Por ejemplo, Rodney (1997) demostró que las 

poblaciones naturales de Arabidopsis thaliana difieren genéticamente en tolerancia y 

resistencia. Igualmente Pilson (2000) demostró la presencia de variación genética en la 

tolerancia y la resistencia de Brassica rapa a dos de sus insectos herbívoros. A pesar de la 

importancia de A. Adstringens como medicina tradicional (Martínez 1989), el conocimiento 

sobre su biología es escasa. La información obtenida de esta especie se centra principalmente 
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en su estudio fitoquímico (González y Delgado 1962, Navarrete 1982, Soriano et al. 1987, Mata 

et al. 1991, Ortega et al. 1999) y en la actualidad no contamos con estudios sobre los niveles 

de tolerancia y resistencia contra los herbívoros que atacan a la especie. Por lo tanto, 

considero de gran importancia continuar con estudios que nos permitan tener mayor 

información sobre las estrategias de defensa que presenta A. adstringens para entender cuál 

es el papel ecológico que está ejerciendo la interacción planta-herbívoro en esta especie y 

poder entender la variación intrapoblacional. 

8.2.2 Variación interpoblacional. Las poblaciones muestreadas se encuentran a altitudes 

similares y al obtener los datos climáticos para cada población, encontramos que tanto los 

niveles de precipitación anual como de temperatura media anual son similares entre sitios 

(Cuadro 2). Sin embargo, y a pesar de una aparente homogeneidad en las características 

abióticas de los sitios, los resultados obtenidos muestran una correlación negativa entre los 

niveles de daño y hojas atacadas con la temperatura media anual. Como se mencionó 

anteriormente, la herbivoría depende de diversos factores bióticos y abióticos (Crawley 1983, 

McNaughton 1983, Maron y Crone 2006) que pueden variar entre años y entre poblaciones 

(Bastrenta 1991, Chapin 1991). Particularmente, las variables climáticas, pueden afectar los 

patrones de fenología, la disponibilidad de hojas (Bullock y Solís Magallanes 1990) o la 

abundancia de folívoros (Filip et al. 1995), lo que puede traducirse en una variación 

considerable en el daño de las hojas entre años. A nivel geográfico las condiciones abióticas, 

particularmente la temperatura y la precipitación, se han considerado como determinantes de la 

distribución de microorganismos patógenos en las plantas (Dinoor et al. 1990), y también 

podrían estar afectando la distribución de los insectos herbívoros. La temperatura es 

identificada como el factor abiótico que afecta de manera directa a los insectos herbívoros 

(Bale et al. 2002). Los efectos de la temperatura dependen de la especie de herbívoro, 

particularmente de su historia de vida y de su capacidad de adaptación, pero la temperatura 

también puede afectar el desarrollo, supervivencia, distribución y abundancia de las plantas 

hospederas (Bale et al. 2002). Por ejemplo, Aizen y Patterson (1995) mostraron que las tasas 

de herbivoría disminuyen conforme incrementa el gradiente de temperatura, debido a un 

desfasamiento de la fenología foliar y la presencia de insectos herbívoros. Otros estudios han 

demostrado que la temperatura puede influir en las tasas de herbivoría por insectos a través de 
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su influencia en la calidad de las hojas y preferencia de los herbívoros (Stamp y Bowers 1994, 

Dury et al. 1998, Kuokkanen et al. 2001) y en la liberación de compuestos orgánicos volátiles 

de las hojas como defensa contra herbívoros (Peñuelas y Lluisá 2003). Por otra parte, 

Niesenbaum y Kluger (2006), en un estudio sobre los efectos de la luz y la temperatura en la 

herbivoría en Lindera benzoin concluyeron que las diferencias en la temperatura de los 

microhábitat donde se alimentan los herbívoros, pueden influir en los aspectos de consumo de 

área foliar. Se ha reportado que diferencias climáticas y fisiológicas en las plantas sometidas a 

condiciones de sol y sombra pueden influir en la composición química de las hojas, de modo 

que plantas que se encuentran en lugares con una mayor intensidad lumínica presentan una 

mayor cantidad de metabolitos secundarios que las plantas que se encuentran en sitios con 

sombra, ya que una elevada cantidad de luz estimula la producción de metabolitos secundarios 

(Gref et al. 1987). Por otra parte Panzuto et al. (2001), en un estudio sobre los compuestos 

solubles de hojas de maple y su preferencia por las larvas de Malacosoma disstria, 

determinaron que éstas prefieren alimentarse del follaje que ha sido expuesto a radiación solar 

en contra del follaje que ha permanecido en condiciones de sombra, debido a la presencia de 

niveles elevados de compuestos solubles de azúcar en las hojas expuestas al sol.  

En 2010 se presentó un periodo de lluvias extemporáneas que tuvo un efecto 

significativo en la variación intrapoblacional de los niveles de herbivoría de A. adstringens. Sin 

embargo, y de acuerdo a los resultados de los dos muestreos restantes, la precipitación influyó 

en la variación entre poblaciones. Considero que es necesario llevar a cabo estudios a largo 

plazo que permitan determinar cómo es que diversos factores ambientales afectan la variación 

interpoblacional de la herbivoría en la especie estudiada. 

8.3 Variación en la densidad de tricomas. 

Las especies de plantas muestran variación fenotípica en función de las condiciones 

ambientales en las que se encuentran (Suktan 1995, Gianoli 2004) y presentan una 

considerable diversidad en la morfología, tamaño y localización de los tricomas, tanto intra 

como interpoblacionalmente (Werker 2000). En este sentido, los análisis estadísticos reflejaron 

que existen diferencias significativas en la densidad de tricomas tanto del haz como del envés 

dentro y entre poblaciones de A. adstringens en los tres muestreos. Otros estudios también han 

detectado variación tanto intra como interpoblacional en la densidad de tricomas de otras 
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especies de plantas (Hardin 1979, Valverde et al. 2001, Handley et al. 2005, Steets et al. 2010). 

A. adstringens presenta hojas híspidas con tricomas glandulares y hojas lisas carentes de 

tricomas. Esta variación puede deberse a un polimorfismo genético en la producción de 

tricomas (Kärkkäinen y Ågren 2002) o a una respuesta selectiva al ataque por herbívoros, ya 

que la densidad de tricomas ha sido considerada como un mecanismo de defensa contra 

enemigos naturales (Valverde et al. 2001, Molina-Montenegro et al. 2006, Loe et al. 2007). En 

todas las poblaciones la densidad de tricomas fue mayor en la parte del envés, posiblemente 

debido a que la presencia de los tricomas protege a los estomas del movimiento del aire 

evitando una pérdida excesiva de agua (Roth 1984, Kramer y Boyer 1995, Fitter y Hay 2002).  

La variación en la densidad de tricomas también puede deberse a factores bióticos 

como la forma, el tamaño, la posición, la textura y la ubicación de las hojas en la planta (Fitter y 

Hay 2002, Arnold et al. 2003, Schoonhoven et al. 2005, Molina-Montenegro 2006), y a factores 

abióticos como la altitud (Loe et al. 2007), la latitud (Steets et al. 2010), la temperatura, la 

precipitación y la luz (Dix y Webster 1995, Kramer y Boyer 1995, Steets et al. 2010). Hardin 

(1979) analizó los patrones de variación en tricomas foliares de doce especies de robles, y 

encontró variación en el tipo de tricomas, así como una reducción en la densidad de éstos por 

pérdida durante la maduración de las hojas, así como diferencias entre la superficie del haz y 

del envés. La radiación solar también puede estar influyendo en la densidad de tricomas 

(Pérez-Estrada et al. 2000), ya que Molina-Montenegro et al. (2006) encontraron que la 

densidad de tricomas fue mayor en sitios caracterizados por los niveles de radiación elevados. 

Cabe mencionar que A. adstringens es una especie que crece en zonas perturbadas de 

bosque tropical caducifolio y subcaducifolio (Martínez 1989), particularmente en sitios abiertos, 

razón por la cual el nivel de radiación solar en cada sitio, podría estar jugando un papel muy 

importante en la densidad de tricomas. Sin embargo, no se encontró un efecto significativo 

entre la cobertura del dosel y la densidad de tricomas . Tampoco se encontraron efectos 

significativos de la densidad relativa de individuos de A. adstringens y la pendiente del sitio 

sobre esta variable (Cuadro 7). Es necesario mencionar que los datos del porcentaje de 

apertura del sitio e intensidad lumínica fueron similares entre los sitios muestreados. Por otra 

parte, la variación en la densidad de tricomas observada en este estudio también pudo deberse 
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al tamaño de la hoja ya que Ribeiro et al. (1994) postulan que la densidad de tricomas puede 

ser más elevada en hojas pequeñas, lo que podría conferir protección contra herbívoros.  

Sin embargo, los resultados obtenidos en este estudio reflejan que la temperatura 

ambiental puede estar jugando un papel muy importante en la variación en la densidad de 

tricomas ya que se encontró una correlación positiva entre la densidad de tricomas foliares y la 

temperatura media anual en dos de los tres muestreos (cf. Cuadro 11). De manera similar, 

Pérez-Estrada et al. (2000), en un estudio sobre la variación en tricomas foliares en Wigandia 

urens, encontraron que la densidad de tricomas fue mayor en la época seca del año en 

comparación con la época de lluvias, y observaron una correlación positiva entre la densidad 

de tricomas y la temperatura media mensual y entre la densidad de tricomas y la radiación 

solar. Nuestros resultados sugieren que la densidad de tricomas foliares puede estar jugando 

un papel en el mantenimiento de las funciones de la hoja como lo son la reflexión de la 

radiación solar y disipación del calor absorbido, así como la reducción de la temperatura de la 

hoja y las tasas de transpiración (Johnson 1975, Ehleringer y Mooney 1978, Ehleringer 1982, 

Ehleringer y Cook 1990, Woodman y Fernandes 1991, Van Rensburg et al. 1993, 

Grammatikopoulos y Manetas 1994, Pérez-Estrada et al. 2000). 

8.4 Relación entre la densidad de tricomas y el área foliar dañada. 

Considerando que no encontramos un efecto negativo entre la densidad de tricomas y los 

niveles de herbivoría, los resultados obtenidos en este estudio no apoyan la hipótesis 

originalmente propuesta de que la densidad de tricomas foliares juega un papel defensivo 

contra el ataque por insectos herbívoros: Esta hipótesis se basó en la observación de que las 

hojas de A. adstringens se caracterizan por su pubescencia, y por ello se esperaba obtener una 

correlación negativa entre la densidad de tricomas y los niveles de daño foliar en las ocho 

poblaciones de A. adstringens. Los resultados indican que existe una relación positiva entre la 

densidad de tricomas y los niveles de daño en el segundo muestreo llevado a cabo en 2010. Sí 

consideramos que los niveles de herbivoría fueron bajos, es probable que las plantas se 

encuentren defendidas por otros mecanismos como pueden ser los metabolitos secundarios 

(Espinosa-García 2001) o por depredación y parasitismo de los herbívoros (Styrsky et al. 2006, 

Romero et al. 2008). A. adstringens posee tricomas glandulares, estos tricomas poseen 

glándulas relacionadas con la producción de metabolitos secundarios (terpenos y alcaloides) 
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que pueden ser venenosos, actuar como repelentes o trampas de insectos y otros organismos 

(Duffey 1986). 

Además, existen estudios que sustentan que las hojas híspidas de algunas especies 

presentan mayor contenido de agua, nitrógeno y fósforo que las hojas lisas, razón por la cual 

presentan una mayor calidad nutricional (Cano-Santana y Oyama 1992). Esta puede ser la 

causa de que a pesar de la presencia de tricomas glandulares en las hojas de A. adstringens, 

los herbívoros hayan preferido alimentarse de hojas pubescentes, es decir que estas hojas 

podrían presentar un contenido nutricional alto en comparación con las hojas lisas.  

Existen varios estudios que consideran la densidad de tricomas como un mecanismo 

de defensa en plantas, ya sea previniendo o disminuyendo el daño por herbívoros (Marquis 

1992, Martínez-Becerril 1999, Molles y Westoby 2000, Valverde et al. 2001, Agrawal et al. 

2002, Gassmann y Hare 2005, Handley et al. 2005, Sánchez-Peña et al. 2006, Loe et al. 2007), 

sin embargo, la pubescencia no siempre representa un mecanismo defensivo de las plantas 

como lo reportaron Cano-Santana y Oyama (1992) en su estudio sobre la calidad del alimento, 

eficiencias de alimentación y crecimiento de Lophoceramica pyrrha. En dicho estudio, los 

tricomas urticantes de las hojas de Wigandia urens no afectaron negativamente la biología 

alimenticia de las larvas. Otro ejemplo, es el estudio realizado por Medina-Romero (2009) en el 

que se analizó la relación entre los tricomas foliares, la incidencia de hongos patógenos y 

herbivoría por insectos en tres especies del genero Croton en la reserva de la Biosfera 

Chamela-Cuixmala, y que encontró que los tricomas foliares no parecen jugar un papel 

defensivo contra enemigos naturales. Por lo tanto, la presencia de tricomas en A. adstringens 

podría ser explicada como respuesta a otras funciones dentro de la hoja como se discute 

anteriormente.  

8.5 Folívoros y tipos de daño. 

El principal tipo de daño encontrado en el follaje de A. adstringens fue generado por insectos 

minadores. Las observaciones de campo permitieron identificar que asociados a este tipo de 

daño se encontraron varios tipos de larvas generando dos patrones distintos de daño dentro de 

las hojas. Los minadores pertenecen a un grupo de herbívoros de hábitos endofitófagos, las 

larvas de estos insectos viven y se alimentan dentro de los tejidos de la planta (Sinclair y 

Hughes 2009) comprenden insectos de cuatro ordenes: Díptera, Lepidóptera, Coleóptera e 
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Himenóptera (Hering 1951, Hespenheide 1991), construyen distintos tipos de minas, 

dependiendo del orden del insecto (lineal, serpenteante, en forma de mancha… etc) (Queiroz 

2002, Sugiura y Yamazaki 2003, Almeida-Cortez y Melo-de-Pinna 2006, Yamazaki y Sugiura 

2008). Debido a sus hábitos alimenticios, los minadores pueden evadir la defensa de las plantas 

generada por la presencia de tricomas o espinas en las hojas (Fagoonee y Toory 1983, 

Mazanec 1983). Considerando que en este estudio no se encontró un efecto defensivo de los 

tricomas contra el daño generado por herbívoros y que el principal tipo de daño encontrado en 

A. Adstringens es generado por un grupo de insectos que evaden este tipo de defensa, además 

de los bajos nivel de herbivoría reportados, puedo sugerir que la presencia de tricomas en las 

hojas puede estar relacionada tanto con funciones fisiológicas dentro de la hoja como con la 

defensa contra otro tipo de herbívoros de mayor tamaño como los vertebrados. 

Para responder a estas pregunta, se requieren estudios detallados sobre las especies 

de herbívoros asociados a A. adstringens, dado que este trabajo se limitó a indicar la presencia 

de algunos de los folívoros encontrados durante los muestreos, pero no fue posible identificarlos 

ni cuantificarlos debido a que la gran mayoría se encontraron en estadio larvario y el tiempo de 

búsqueda de ejemplares fue limitado, tampoco se considero la presencia de otro tipo de 

herbívoros (vertebrados) ni la presencia de posibles relaciones tritróficas con parasitoides o 

depredadores de los herbívoros. Es importante considerar el papel que están jugando los 

minadores dentro de la especie ya que podrían estar influyendo en los bajos niveles de 

herbivoría . Yamazaki (2010) propone que las hojas que presentan daño por minadores no son 

consumidas por otros folívoros, ya que las minas generadas por estos sirven como señales 

evitando que otros herbívoros se alimenten de las hojas minadas. Las hojas minadas pueden 

generar efectos visuales en otros herbívoros , haciendo pasar estas minas como excrementos 

animales, infecciones por hongos y tejidos necróticos de las plantas (Lev-Yadun 2003, 2009, 

Soltau et al. 2009). 

Al analizar las muestras de follaje, se encontró un gran porcentaje de arácnidos en las 

ocho poblaciones. Las plantas han desarrollado una gran diversidad de mecanismos defensivos 

contra herbívoros (Coley y Barone 1996, Stamp 2003a) y en algunos sistemas, el ataque por 

herbívoros está regulado por un tercer nivel trófico, por ejemplo, un depredador o parasitoide 

que actúa como protector de la planta (Price et al. 1980). Existen varios estudios que apoyan la 
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idea de que los tricomas glandulares pueden promover un mutualismo entre artrópodos y 

plantas (Anderson y Midgley 2002, 2003, Romero y Vasconcellos-Neto 2004, Anderson 2005). 

Varios artrópodos viven específicamente asociados con plantas que poseen tricomas 

glandulares, ya que en estas estructuras quedan adheridas sus presas (Romero y Vasconcellos-

Neto 2004, Anderson 2006, Sugiura y Yamazaki 2006, Vasconcellos-Neto et al. 2007, Romero 

et al. 2008). En este sentido, y en particular para el presente estudio, la abundancia de arañas 

sumada a los bajos niveles de herbivoría y los tricomas glandulares de A. adstringens sugiere 

que los arácnidos podrían estar desempeñando un papel de depredadores de herbívoros en 

esta especie arbórea. 

8.6. Perspectivas 

Este estudio abre las puertas para continuar la investigación de cuales son las presiones de 

selección que están originando respuestas defensivas en A. adstringens y cómo es que la 

heterogeneidad ambiental afecta el resultado de las interacciones de esta especie y sus 

herbívoros. Considero que deben realizarse estudios a nivel evolutivo y genético para conocer 

los factores que determinan las diferencias en la densidad de tricomas y su papel, ya que 

aparentemente no juegan un papel defensivo contra insectos , aunque queda abierta la 

posibilidad de que cumplan con un papel de protección, como el mantenimiento del balance de 

agua y contra la radiación solar excesiva o que su presencia sirva como defensa contra otro 

tipo de herbívoros (vertebrados). Para poder responder a esta pregunta se deben hacer 

análisis enfocados en factores ambientales como son la precipitación, temperatura, radiación 

solar y altitud y cuales son sus consecuencias fisiológicas en la especie. En cuanto a los 

folívoros y tipos de daño, aún falta determinar cuáles son las especies de insectos que atacan 

a A. adstringens, si son generalistas o especialistas, si presentan depredadores naturales y si 

existe alguna relación coevolutiva entre éstos y A. adstringens.  
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8.7. Conclusiones 

Con base en los resultados obtenidos, se formulan las siguientes conclusiones: 

1. El porcentaje de área foliar dañada por planta varió de 0.003 ± 0.15 a 4.56 ± 1.16%. 

2. El porcentaje de hojas atacadas por planta varió del 8 al 98%. 

3. Se detectó variación significativa tanto intra como interpoblacional en los niveles de 

herbivoría y en la densidad de tricomas del haz y del envés en las ocho poblaciones de 

A. adstringens. 

4. La densidad de tricomas es mayor en el área del envés en las ocho poblaciones (1.2- 

7.9 en 0.25 mm2). 

5. Se observó una correlación positiva entre el área foliar dañada y la densidad de 

tricomas en uno de los años de muestreo por lo que los tricomas foliares de A. 

adstringens posiblemente no juegan un papel defensivo contra herbívoros.  

6. El tipo de daño dominante fue el generado por el grupo de los insectos minadores. 

7. Se obtuvieron efectos positivos entre el área foliar dañada y la altura de los individuos y 

el promedio de hojas dañadas y la altura de los individuos en 2009 y 2010-2. 

8. En 2010-2 se detectaron efectos negativos entre el área foliar dañada y la temperatura 

media anual y entre el promedio de hojas dañadas y la temperatura media anual. 

9. Se observó una efecto positivo entre la densidad de tricomas del haz y la temperatura 

media anual en dos de los tres años de muestreo (2009, 2010-1). 
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ANEXO 1 

Método de estimación de densidad de tricomas en A. adstringes 

 

Se cuantificó la densidad de tricomas en cinco hojas de 15 individuos por población (seis 

poblaciones) en una cuadricula de 2 x 2 mm (4 mm2). A cada hoja se le realizaron ocho 

mediciones de acuerdo con los siguientes campos (ver cuadro A1): 

Cuadro A1. Mediciones por área de la hoja. 

PARTE DE LA HOJA MEDICIÓN n 

HAZ MD 1  450 

HAZ MD 2 450 

HAZ MD 3 450 

HAZ MD 4 450 

ENVÉS MD 5 450 

ENVÉS MD 6 450 

ENVÉS MD 7 450 

ENVÉS MD 8 450 

  
Se consideraron 450 individuos con un total de N=3600 mediciones de las cuales: 

 
HAZ            ENVÉS 

                                       
 
 

N = 1800                                                                          N=1800 
 

 

Con ayuda del programa estadístico GraphPad Prism 5.0 se realizó un análisis de correlación 

múltiple con la finalidad de determinar la correlación de las variables tanto del haz como del 

envés. 

Medición para el haz 

En el caso de las mediciones del haz la medición 2 es la que muestra una correlación positiva 

con los valores más altos de r2 en comparación con las demás mediciones del haz (Cuadro 5). 

Medición del envés. 

Para las mediciones del envés la medida elegida es la número 6 ya que ésta presenta una 

correlación positiva con altos valores de r2 en comparación con las demás mediciones del 

1 2

1 

3 

4 

5 6 

7 

8 
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envés (Cuadro A2). 

Cuadro A2. Coeficientes de correlación para cada una de las medidas tanto del haz como del 

envés de acuerdo al análisis de correlación múltiple (GraphPad Prism 5.0). 

 MD2 MD3 MD4 MD5 MD6 MD7 MD8 
MD1 0.939 0.912 0.764 0.682 0.666 0.691 0.723 
MD2  0.909 0.808 0.692 0.674 0.699 0.728 
MD3   0.841 0.756 0.750 0.782 0.824 
MD4    0.829 0.826 0.801 0.871 
MD5     0.942 0.937 0.907 
MD6      0.931 0.927 
MD7       0.913 
MD8        

 

 
ANEXO 2 

 

Cuadro B1. Orientación de ladera, pendiente y altura promedio por árbol (m) para cada sitio de muestreo. 

 

Población Orientación de Ladera Pendiente Altura promedio por árbol  (m) 

Isla Cocinas 140 24 6.7 

Chachalaca 150 22 4.5 

Tejón 160 22 5.4 

Las Rosadas 160 12 5.7 

Cacaluta 140 12 5.2 

Zimatán 145 38 5.7 

El Mohón 150 24 5.7 

La Entrega 180 14 3.7 
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