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PRESENTACION. 

El presente ~rabajo forma parte de un proyecto general 

diseftado para investigar patrones generales de herbivoría en 

\lna comunidad de Sel va Al ta P~eremifol ia, que pretende contri-· · · 

buir a esclarecer el papel de la depr~dacidn en la regulaci6n 

na.tura! de las poblaciones de árboles en comunidades natu~ales. 
. ' . 

Este proyecto se viene realizando en el Laboratorio de 

·Ecología del Departamento de Botánica del Instituto de Biología,. 

UNAM, desde el .año de 1980,. bajo la direcci6n del Dr. Rodolfo 

Dirzo. Probablemente este sea uno.de los primeros trabajos en 

el campo de las interac.ciones bio16gicas de la interfase berbí -

varo-planta que se realiza en México con este enfoque. 

El interés de los estudios de interacc.i6n entre un herbi

voro y una planta no s6lo radica en detectar en si la interac

c i6n~ sino en analizar y descubrir los efectos que presente ~n 

com'ponente .sobre el otro y las posibles consecuencias demográ-
'. 

ficas. y fisio16gicas que resultan de 1a misma,· Además de ~oder 

evaluar las evidencias obtenidas en la perspectiva de la histo

ria evolutiva de la interacci6n. 

En este contexto, el presente trabajo intitulado "Biología 

·.Comparativa entre Individuos Masculinos y Femeninos de Chamae.

dorea tet?ejilote (Palmae) '' pretende experimentar y canalizar 

una forma de estudio de un sistema bio16gico con la intenci6n 

de aportar evidencias en el: estudio de la evolución de lo.s 
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or~anismos, partictilarmente en el campo de la Ecología Evolutiva. 

A pesar de la posible especificidad de este trabajo, la inquie

tud es ejemplificar con un sistema natural los distinos compo

nentes que están involucrados en la interacci6n entre un herbí

voro y una planta. 

El componente planta es una especie dioica (individuos~ · · 

.. Jllascu_linos y feme.nin.~s claramente .. diferenciªdos) y es evaluado 
' ' ' 

~omo una expresi6n de un sistema polim6rfico: (dimórfico) sujeto. 

a presiones s·electivas !corno pro~ucto de diferentes demandas entre 

··. sexos. El componente animal· Calyptocephala marginipennis 

(Chrysomelidae), un .herb!voro espe'c:'ífico de f.h.. tepej ilote, es 

' investigado como una expresi6n de los mdltiples elementos que 

están actuando corno presiones selectivas sobre la sobrevivencia 

y fetundidad de la planta. Además, se analizan algunos aspectos 

involucrados en la interacci6n especf fi~a entre el herbfvoro y 

la planta, y .se exploran algunas consecuencias fisiol6gicas .y 

demográficas corno producto de esta interacci6n. 

Considerando lo anterior, la presente tesis se encuentra 

organizada de la siguiente manera. En la introducci6n gene.ral 

se presentan los siguientes apartados. En primer lugar, una 

breve revisi6n sobre algunos trabajos que han aportado tanto 

informaci6n como metodologías en el estudio de la evoluci6n. En 

concordancia cori ésto, se presenta en segundo lugar, un resumen 

de las teorías más. generales acerca de la r~gu1aci6n natural de 

las poblaciones, que en gran medida son las contribuciones actua

les de los conceptos de "lucha por la existenciá" y "seleccidn 
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natural" propuestos por los naturalistas del siglo pasado. ,En 

tercer lugar, se plantean las distintas ide~s sobre las interac

ciones poblacionales en~re herbívoros o/ plantas, desde las evi

dencias más eco16gicas hasta los ejemplos más claros de coevo

luci6n, pasando por las distintas hip6tesis y aproximaciones en 

el estudio de la interacci6n planta-insecto. Finalmente, s~ 
,' . 

presenta una revisi6n acerca del dioicismo enfatizando los aspec

tos est'ructurales y sef\al.ando algunas ideas sobre su origen y 

evolución. 

En un segundo capitulo, se· detallan los~principales objeti· 

vos que: persigue la presente tesis. 

En el tercer capítulo, se presenta la.úbic:;:ación de los si.;. 
' ' 

' ' 

tios de estudio y la descripción del sistema: Ch. tepej :llote y 

C. marginipennis. 

Para una mejor estructuración de los materiales y m~todos, 

, y los resultados de los distintos componentes estudiados, se· · 

presentan como c•pftulos separados siguiendo el orden dé est~. ' 

'presentación. Es decir, el capítulo IV versará sobre las carac-
.... '•. . 

terísticas del compohente planta, analizand6 su ubicaci6n e im

portancia dentro de la comunidad y las características pablaci~

nales m§s sobresalientes. El capitulo V, comprende la determi

naci6n de algunos parámetros poblacionales del componente animali 

En el capitulo VI, se describe la natur~leza de la interacci6n 

herbívoro-planta. En el capítulo VII, se discuten las'conse

cuencias fisio16gicas y demográficas relacioned·llS con la her.bi

yoría. Estos cuatro Gltimos 
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breve introducci6n y finalizan con una dis~usi6n parcial de cada 

tema, para que, finalmente, en el capítulo VIII se presenta una 

discusi6n general sobre las principales ideas involucradas en 

este trabajo. 

-,· ',;\ 

:•;· 
'i: 

,,,,e:: -\Ji::~,··; 
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I. INTRODUCCION GENERAL, 

1. LOS ESTUDIOS POBLACIONALES EN EL CAMPO DE LA EVOLUCION. 

Actualmente, dentro de la biología, un~ de las teorías más 

aceptadas es la de la evoluci.6n de las especies a :través de la 

~elecciOn natural ~ la adaptaci6n propuesta por primera vez por 

Darwin yWallace en el siglo pasado. La contribucidn central de 

·. esta teoria es que explica el mecanismo a través del cual los 

organismos han evolucionado j ~xplica en gran medida la gran 

diversidad del mundo orgánico. 

Sin embargo, una de las principales preocupaciones poste~ 

ríores a este hecho, ha sido dilucidar con mayor detalle los 

mecanismos que regulan el comportamiento delas poblaciones y 

demostrar la existencia dela selecci6n natural y la adaptaci6n 

en la naturaleza. 

Partiendo de la concepción dar~ipiana de la evoluci6n, pl 

razonamiento más simple de c6mo evoluciona una poblaci6n es el 

siguiente. Una poblaci6n presenta una variación genética que 

se ve expresada bajo.diferentes formas· en diversos fenotipos. 

Estos, ante diversas presiones selectivas, responderán diferen

cialmente ·trayendo como consecuencia que s61o.una parte de la 

población sobrevive y se reproduzca, dando lugar a una contri-

. buci6n diferencial de los genotipos en las siguientes generacio

nes. El proceso a través del cuál se lleva adelante esta sobre

vivencia y reproducci6n diferencial es lo que se conoce como 

seleccil'Sn natural y la representación diferencial de genotipos 
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como ade~uaci6n ( "fi tness ;,) • 

Siguiendo este razonamiento, el p:roblema a dilucidar' es por 

un lado, conocer la variaci6n genética de las poblaciones, y de 

ésta, ver cuál es importante para la adccua~i6n, individual. Por 

otro lado, es importante identificar las presiones selectivas 

qUe actúan en determinado momento en la regulacf6n natural de. 
, . 

las' poblaciones. 

A principioi de.siglo, los estudios ~e genética evolutiva 

que prevalecían eran los ensayos biológicos con Drosophila, que 

analizaban los· efectos de mutaciones individuales sobre los fe,no

t~pos con el interés de discriminar el pesci: de cada variante, 

.Como consecuancia dé ~sto, se ,postula como modelo poblacional 

(modelo.clásico) un conj'unto de individuos hom6cigos para la 

mayoría de las características y eventualmente organismos mutan

tes heter6cigos. Estos, p,odrian mantenerse en la población en 

la medida que contribuyeran a la adecuaci6n individuai y se 
' 

fijaran pos1:eriormente (Dobzhansky et al., 1977). 

Al genetaliz~rse el estudio de 1•' poblaciones en condi

ciones naturala..s se detecta que la estructura, de una población 

es mucho más variable y compleja, descartándose la idea de que 

existe un "tipo'' o al,elo normal en las pobl~ciones. Las fre

cuencias alélicas que preva1ecen en la poblaci6n son un arreglo 

de genotipos ("norma adaptativa") que,presentan una adecuación 

para varios medios ambientes. Bajo esta hip6tesis se supone que 

este arreglo de genotipos es mantenido en la poblaci6n por me

canismos de selecct6nnatural como la selecci6n disruptiva, la 
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selección dependiente de la frecuencia y la heterosis. Esto a 

lo que conduce es a la con:fo'rrnación de poblaciones polim6rficas. 

Uno de los ejemplos c14sicos en el estudio de sistemas po

lim6rficos en condiciones naturales es el caso del ''melanismo 

industrial'' en la especie' 'Blston· het'U:la'ria (Kettlewe 11, 19.61), 

donde formas obscuras de esta palomil.la son menos depredadas 

en los bosques cercanos a las zonas industrial~~ y las formas 

claras en los bosques alejaaqs de las ciudades. En este caso, 

es claro el papel de la depreda~i6n como presi6n sele.ctiva, y 

es claro tambi~n las distint.as formas de color (polimorfismo) 

como un mecanis1110 de "escape" (mimetismo) a esta presi6n selec-· 

ti va. 

En 1964, Ford publica un libro intitulado "Ecological 

Genetics" en el que busca sintetizar los avances desarrollados 

en la primera mitad de •ste siglo en el campo. de la evoluci6n 

y a su vez propone una nueva metodología para el estudio de la 

misma. Un primer punto que enfatiza· es la ~ecesidad de combinar 

·estudios genéticos experimentales en el laboratorio con observ~

ciones directas de pablaciones naturales. Asimismo, propo~e 

como sistemas de estudio situaciones que, presentándose en la 

naturaleza, puedan desarrollarse lo suficientemente r§pido y que 

puedan estar sujetas a observaci6n y manipulacidn adecuadamente. 

Sugiere que hay tres posibles ~ituaciones con estas caracterís

ticas: 1) Cuando existen fluctuaciones numéricas marcadas que 

afecten comunidades aisladas; 2) Cuando caracteres pol~g~nicos 

son estud~~os tanto en poblaciones que habitan áre·as eco16gica-
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mente distintas y aisladas, como poblaciones no aisladas pero 

sujetas a presiones selectivas fuertes; y 3) en todos los tipos 

de polimorfismos genéticos. 

A diferencia de los estudios clásicos ~e genética evolutiva, 

el objeto de estudio que se toma aquf es· el de los lepid6pteros 

fundamentalmente. Es interesante, hac.er. notar que el contemplar 

este grupo de organismos, en lugar de bacterias o Drosophila, . 

· ·contribuy6 a· desarrollar nuevas metodologías en el an~lisis expe

rimental, Podemos mencionar el método de muestreo de "captura

marcaje-recaptura" y métodos.estadísticos aplicados a la biolo

gía (como por ejemplo el análisis de varianza) propuestos por 

Fisher en los aftas '30 como dos aspectos importantes que recoge 

·y combina la genética eco16gica. 

De las situaciones mencionadas es impor~ante seftalar el 

interés por analizar, en condiciones naturales, uná poblaci6n 

cuya gen6tica sea conocida y que fenotípica.mente exprese diver-. 

sas adaptaciones morfo16gicas y que pued~ analizarse ecol6gic_a.: 

mente. 

Para el caso particular de esta tesis; especial interés_ 

merece el tercer tipo de sistemas de estudio, el de los polimor-

fismos genéticos. El mismo Ford (op, cit,) define estos siste· 
, . ..........,_ 1, 

mas como la presencia de dos o más morfos disc.ontinuos de una 

especie, en una misma localidad, en tales proporciones que la 

forma m4s rara no pueda mantenerse por mutaciones recurrentes. 

Con esta definici6n se exclu~eri las razas geográficas y los 

cáracteres determinados por pol~genes. 
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La mayoria de los polimorfismos. genéticos son balancéados, 

siendo los m6rfos m~ntenidos en la naturaleza por ventajas y 

desventajas adaptativas en un riivel det~rminado por la fuerza 

relativa de las presiones selectivas opuestas a las cuales están 

sujetas· ésto asegura una diversidad permanente, La existencia 

de los dos sexos en una especie, corno podría ser el caso del 

doicismo en plantas, suministra el ejemplo ·más. universal de po

limorfismo, aparentemente bl!,lanceado. Otros ejemplos universa

les de polimorfismos gen~ticos ~on el de la het~rostilia en las 

plantas (Stebbins, 1966), el def mimetismo batesiano (Ford, 

1964) , el de la anemia falciforme (Dobzhansky et al., 197 7) , etc. 

Watson & Crick (1953) al publicar su trabajo sobre la trans

ferencia de informaci6n de ADN y ARN a proteínas, transforma 

r~dicalmente mu~has de las concepciones e ideas que prevalecían 

hasta ese momento en la biología. Este trabajo dió un impulso 

muy importante a la investigación en diversas áreas de la biolo

gía. P~ra el caso de la evolución d~ las poblaciones naturales, 

Ja contribuci6n de Wa~son & Crick, influyó de manera determinan.te 

en dos aspectos. En primer lugaT, se empez6 a gestar una nueva 

idea de la evolución a nivel molecular con la. teoría que conoce

rnos como "la teoría neutra de la evoluci6n molecular'' (Kimura, 

1979). En segundo lugar, se empieza a analizar la variabilid'd 

genética de las poblaciones natural~s por las variantes enzimá

ticas que se presentan en diversas proteínas corno un refl~jo de 

variantes· a nivel molecular de los. genes. Atln mtts, se busca 

correlacionar estas variantes ~soenzimas) con ppsibles adapta-
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ciones fisiol6gicas de los organismos a diferentes condiciones. 

Este análisis se lleva adelante a dos niveles, a nivel de loci 

individuales y de loci milltiples. Cabe destacar que este tipo 

de estudios es una continuaci6n de las ideas expuestas por Ford 

(1964) sobre los polimorfismos gent1ticos. 

Segiln ,lohnson (1979) algunos de .los ejemplos sobre polimor-

'fisn,os en loci individuale.s son: 1) el trabajp de Day tl !.!.·, . , 

(19~5, en ,Tohnson, 2.E.·ci t.) ·sobre el polimorfismo de la deshi

drogenasa alcoh61ica en nr·osonhi'l.a como una adaptaci6n aparente 

a niveles t6xicos de alcohol en la fermentaci6n de la fruta; 

ii) el de Merrit (1972, en .l,ohnson, ~·cit.) sobre el polimor-

.fismo en la deshidrogenasa láctica en peces como una adaptación 

a los nivelesredox fisiológicos para cambios de temperatura; 

iii) el del mismo .Tohnson (1976, en .Tohnson, ~.cit.) sobre el 

polimorfismo en la deshidrogenasa del alfa glicerofosfato en 

insectos como una adaptaci6n a los niveles redox del músculo 

del vuelo a cambios en la temperatur?; iv) el de InRram tl !!.·, 
(.197 5, en ,Tohnson, E.E .cit.) sobre el polimorfismo de la hemoglo.-

~ina y de la deshidrogenasa 6-fosfato que contiene resistencia 

a los parásitos de la malaria y v) el de Kohen (1.977, en ,lohnson, 

21!·.~i~.) sobre la leucino-amino-peptidasa en mejillones marinos 

como una adaptaci6n aparente al balance iónico al ''stress" 

salino. 

Para el caso del loci milltiples, tambi~n sefialado por 

Johnson (1979), existen pocos trabajos sobre poblaciones natu

rales •. Un eje111plo es el de él mismo Pohnson, 197 7) 
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·sobre poblaciones naturales de mariposas de la especie Colias 

meadii en el que se analizaron 14 loci~ det~ctándose que ciertos 

alelos en diferentes loci presentaba~ una mayor frecuencia en 

ciertas locali4ades, sugiriéndose con ~sto ~videncias de res

puestas diferenciales ·de los ·organismos a diferentes presionei; 

selectivas. 

De lo anterior podemos notar. <1ue,<la elecci6n de los siste

mas de estudio y el desarrol.~o de metodolog.ías adecuadas han 

jugado un !Japel importante en el estudio de la evolución. Para 

el caso del presente trabajo, y retomando las ideas de Ford. 

·. (1964), cabe destaca:r que· el diocismo en plantás !JUede ser un 

sistema de estudio idcSneo en este campo. 

Por otra patte, un elemento esencial para explicar la evo-

1U~i6n de las poblaciones es entender aquellos factores que in-

, fluyen en la regulaci6n natural de las poblaciones. En el si

guiente apartado se discuten algunas ideas.sobre este t~mática 

y se enfatizará el papel de los herbívoros en esta regulaci6n. 

Este, es precisamente el otro punto involucrado en el sistema 

de estudio (herbivoria-planta) de este. trabajo. 

2. LA REGULACION NATURAL DE LAS POBLACIONES. 

Bajo este concepto, regulaci6n natural de las poblaciones, 

e~ donde confluyen diversos trabajos qtié interttan explicar los 

mecanismos que determinan el número y calidad de los individuos 

que conforman una pobla,ci6n en un momento determi.nado. Igual~ 

mente; bajo este concepto se e~globan dos de los elementos 
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centrales de la teoría darw.iniana, lo que Darwin denomin6 ''lucha 

por la existencia" y "selección natural". La siguiente cita to

mada del "origen de las especies" (Darwin, 1859) nos puede ilus

trar la naturaleza de este problema: 

"Para cada especie probablemente entran en juego 
muchos obstáculos dif~rentes, obrando en distin
tos períodos de la vida y durante diferentes es
taciones o aftos, siendo por'lo general un obsta-

.·. culo, ..• , pero concurriendo todos a determinar 
el promedio de individuos y atín la existencia de 
las especies en algunos. casos· puede demostrarse 
qué obstáculos muy diversos actúan sobre la mis-
ma en diferentes regiones .•• ,, (p. 85). 

De este párrafo y de la· 1ectura del capítulo I U del "ori

ge.n de las especies'' podenÍos seftalar dos problemas involucrados 
' en el estudio de la regulaci6n natural de las poblaciones. Uno 

(1 

es el referente a los factores que delimitan el crecimiento de 
t ,, 

una poblacion en una localidad, ·y 0
1

tro es e~plicar por qué una 

poblaci6n varía en númeró de una regi6n a otra. 

Desde principios de siglo, se han propuesto difare9tes hip~

tesis sobre los mecanismos (o los obstáculos segtín narwin) qUe 

aeterminan el tamaño de una poblaci6n c;:onformándose "escuelas" 

dependiendo del énfa~is a determinados·factores. 

Howard & Fiske (1911 en Krebs, 1978) y Nicholson (1957) se 

les considera como los primeros exponentes de la llamada "escue

la bi6tica" de regulaci6n natural. Estos autort¡s enfatizaron que 

l~s factores bio16gicos como la depredaci6n, el parasitismo y la 

competencia mantenían el "balance :i:iatural" de las noblaciones. 

Por su parte Bodenheimer (1928 en Krebs, .Q.1! .f.ti.) y Uvarov 

(1931 en Krebs:, "~.s!.!_ .• ) seftalaron que el elemento J>rincipal 
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actúa en la regulación es un factor físico o climático. Utili

zaron como argumentos estudios fisio16gicos 'del efecto de la 

temperatura sobre la tasa de desarrollo de los organismos. Smith 

(1935 en Hu:ffaker· ~ al,, 1971) estableci6 la distinción entre 

factores dependiente$ de la densidad (factores bio16gicos) y los 

factores independientes de la densidad (factores climáticos), 

.s·eñ.alando que ilnicamente los primeros· act(ian en la regulación 

· na;tural de las poblaciones, .aunque puntualizó que en algun.as 

ocasiones el clima puede jugar un papel importante en dependen

cia de la densidad. 

Otra forma de ver el' problema de la regulación es analizando 

l~· variación individual ·de los organismos que conforman una po

blación '("escuela autor:ieguladora ''). Algunas de las ideas que 

recoge esta escuela son: i) el planteamiento de la acci6n de la 

selecci6n natural sobre la variaci6n gen~tica de las poblaciones 

y corno resultado de ésto, la sobrevivencia diferencial de los 

organismos y por tanto regulaci6n natural (Ford, 1931 en Ford, 

1964); ii) el considerar pautas de co~portamiento como el esta-. 

blecimiento de territorios para garantizar el suministro de ali· 

mento y sujetos a una selecci6n de grupo (Wynne-Edwards, 1964); 

iii) una regulaci6n a nivel del sistema end6crino que influye 

s6bre la reproducción como una respuesta al efecto de la densi

dad (Christian, 1971 en Krebs, 1978). 

Por su parte, And;rewartha & Birch (1954) consideran que son 

cuatro los componentes (el clima, el 11limento, e1 hábitat y 

otros animales) que determinan la .distribuci6n y ·abundancia de 
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Como podemos observar y como bien señala Krebs (1978), las 

teorías de regulaci6n natur~l de las poblaciones no son mutua

mente excluyentes sino que se sobreponen y una sfntesis de varios 

puntos de vista puede ser más dtil al tr~tar· de explicar proble

mas pr&cticcis. Igual~ente, la regulaci6n natural es una de las 

dreas crfticas de la ecología te6rica debido al papel centrJl 

que juega en.varias cue~tiones de la ecologjzi de las comunidades 

. y por sus consecuencias practicas . . 
t 

Por otro lado es evidente que el problema de la regulaci6ri, 

toca directamente '1os aspect9s demográficos que caracterizan a 

las poblaciones. 

2.1 .. Demografta y Regu¡aci6n Natural. 

Experimentalmente la influencia'de los factor~s dependientes 

e independientes de la densidad sobre la dinámica de las pobla-

ciones de plantas ha sido bien estudiada (~er Harpe~, 1977). En 

términos de la regulación, t?sta solament~ se puede llevar a cabo 

por procesos dependientes de la.densidad, aunque la abundancia · 

relativa final de un~ poblaci6n ~stará.determinada por los efec

tos combinados de todos los factores y procesos que inciden sobre 

la misma. Esto conduc.e a diferenciar entre factores que deter

minan la mortalidad tptal, factores qµe son importantes en la de

terminaci6n de las fluctuaciones en la ~asa de mortalidad y fac

to~es que son importantes en la regulaci6n ~atural de las pobla

ciones CBegon & Mortimer, 19.S 1) • 
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Silvertown (.1982) menciona que existen dos métodos experi

mentales en el estudio de la regulaci6n d'e plantas, El primero, 

basado ~n experimentos de competencia liamados de adici6n o 

sustracci6n, en los que a traveg de agrega~ o quitar individuos 

en diferentes estadías del ciclo de vidai se pueden observar los 

efectos que conllevan en los sigu~entes estadios. Otro método, 

· ba~ado en el estudio de la dinámica poblacional de insectos, es 

considerlr tablas de vida tomadas para generaciones discretas 

por varios afios, sobre las cuales se·puede calcular el "factor 

k" (log Nx - log Nx-1) o "factor clave" que refleja la intensi

dad de mortalidad para cado momento del ciclo de vida del orga

nismo en función del tiempo. 

En el estudio de las poblaciones de plantas se ha utilizado 

el t~frmino de "auto-aclareo" ("self-thinning") para la mortalidad 

dependiente de la densidad. Bajo es~e concepto, se han elaboradp 

trabajos experimentales donde se han relacionado el tamafio pobla

cional (densidad) con la tasa de cre~irniento individual bajo di

ferentes ¿ondiciones (de nutrientes, de calidad de suelo, de 

intensidad luminosa) ; estos estudios han conformado la llamada 

"ley de la potencia de los -3/2" corno una relaci6n de auto acla

reo (Yoda et al., 1963), en la que el logaritmo de la densidad --
cie una poblaci<Sn y el logaritmo del tamaf\o poblacional indivi

dual están relacionados por una línea con pendiente de ~3/2, Tal 

relacíón se ha observado en monocultivos de más de 100 especies, 

desde hierbas effmeras· hasta arboles longevos CWhite, 1980). 

Baz~az & Harper (1976) han extendido esta relaci~n a situaciones 

especies Y· Dirzo & Hárpe:r (1980) han demostrado el 



16. 

a la ley de los -3/2 en poblaciones suj~tas al ataque de herbf ~ 

veros, éstos produjeron el ajuste ya sea af~ctando la densidad 

poblacional o el tamaf'lo individual. 

2.'2. El papel de los herbívoros como reguladores de las pobla

ciones de plantas. 

El papel de regulador de los herbfvoros ha sido ejemplific~

do a. través del control biol~gico de malezas (cuando éstas se 

reproducen de tal forma que se vuelven una plaga). Dos de los 

ejemplos más. citados en la literatura, son el control biol6gico· 

por un insecto, ~oblastis cactorum, sobre especies Opuntia 
" 6 2 que ocupaban aproximadamente 242.8 x 10 ,m en Australia, y el 

control de ia maleza H~ericum perfora.tum en el oeste de Estad-os 

Unidos por parte de un coleóptero Chrysolina guadrigemina 

(Huffaker et al., 1971; DeBach, 1974). 
. •.' ...,._, -

El interés del control bio16gico radica en establecer una 

limit~ci6n al crecimiento pobla~ional de. una especie, en ~ste 

caso las malezas, manteniendo su densidad por debajo de un umbr~l 

que no ocasione perjuicios. Bio16gicamente esta regulaci6n. 

(control) debe de ser de t•l form~ que influy~ sobre la habilidád 

co~p~iitiva y/o sobre la capacidad reproductiva de la especie y 

no necesariamente determinando directamente la mortalidad de las 

plantas. Un ejemplo que puede ilustrar .~sto, es el caso ~e 

Procecfd'ochares_ uti'lls, insecto llevado de Hawaii a Estados Unidos 

para el control de· Bu·p·ato·rium· ·a:d:e'rion'ho·r·um (Andres & Goeden, 1971). 

El insecto 
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con ésto el crecimiento del mismo y la producción del follaje en 

tal magnitud que la planta pierde gran parte de su habilidad 

competitiva. 

El efecto de la regulaci6n debe influir.también en el momen

to adecuado sobre el ciclo d~ vida de la planta para que dismi

nuya sus posibilidades de sobrevivenc.ia. El mismo ejemplo de 

.Qh.. gua'dri'g·emi'na e· H.· '¡!eYfo·r'atum nos phede ilustrar ésto. Las 

larvas y los adultos del insecto se alimentan de las hojas basa

les de la planta e h1:f;luy,en en el sistema de absorción de las 

raíces. Bl periodo de alimentaci6n de este insecto se lleva a. 

·cabo durante los meses hÚJlledos, de ta~ forma que la planta no 

puede.mantener una eficiencia hfdrica adecuada que le permita 

retener la humedad dur;,mte las épocas secas del afio. 

Existen ejemplos de control bio16gico donde los iesultados 

· no son tan sorprendentes e inmediatos, lo que de alguna manera 

refleja la complejidad del problema de la ~egulaci6n natural de 

las poblaciones. Un caso interesante· es el control de la maleza. 
' 

Lantana .s!lmªt! en Hawaii que fue introducida en el siglo pasado 

como una planta ornal)lental, pero que actualmente ocupa 1.79 x. 

106 m2, conviertién~ose en un problema. Para· el control de esta 

maleza inicialmente se introdujo un insecto folfvoro Teleonemia 

scrupulosa, pero se observó que solamente controlaba las pobla

ciones de la planta dul'ante una ~poca d~l af\o (en verano) permi-
11 

tiendo su recuperaci6n en los meses posteriores, En 1952 se 

introdujeron tres especies de lepid6pteros folfvoros (Cat'ab'a·ena 

·esü1a ,· ·sx-n·g·atnta· 'hae·mo·r·r11·0·1·da'l'is e· Hyp-e·na ·s;:·r1·1¡a·ta) con 
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hábitos (diurnos y nocturnos). Este complejo de cuatro especies 

di6 buenos resultados en el control de la maleza, ~ero solamente 
• en las localidades más secas, por lo que se introdujo un insecto 

barrenador· ·p1agiohamus spi:rli'pe·n·nis para el control en lugares 

h'Clmedos (Andrés & Goeden, 19 n) • 

Otra fuente donde se puede visualizar el papel regulador de 

los·herbivoros sobre las poblaciones de plantas, es en los tra .. 

bajos agron6micos sobre el efecto del pastoreo en pastizales. 

Harper (1977) recoge algunos de estos casos, por ejemplo, el 

.efecto de la herbivoría o del pastoreo sobre la diversidad de 

especies en una cornunidaa como ocurre en pastizales calcicolas 

de Gran Bretana. El pastizal posee una gran riqueza floristica~ 

la cu~l, al excluir experimentalmente a los conejos (los princi

pales herbfvoros de la comunidad), cambia dramáticamente a un 

pastizal mon6tono dominado por Z&rna ere~ta (Tansley & Adamson, 

· .1925 en Harper, 1977). Otros casos, incluyen aquellos en donde 

la intensidad del pastoreo influye en gran ~edida en la tasa o 

velocidad de los cambios genéticos de las especies que com~onen· 

el pastizal (Brougharn & Harri~, 1967 erl Harper, 1977). 

Por otro lado, la acci6n de un d~predador o de un herbívoro 

sob~e una planta no se encuentra aislado de otros componentes 

~ue pueden influir en la regulaci6n natural. Por ejemplo, la 

planta ~ europaeus al no estar bajo e.1 efecto de sombra de 

otras plantas es atacada por conejos que se alimentan de las 

yemas superiores de la planta, estimulando con ~sto el desarrollo 

de las yemas inferiores, En condiciones de una álta densidad 
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(en competencia con otras especies) la tasa de mortalidad de la 

poblaci6n de plantas aumen~a. De ~sto podemos desprender, que 1 

tanto el depredador actuando conjuntamente con el efecto de la· 

competencia tiene un impacto importante en la regulacidn de las 

plantas (Chater, 1931 en Crawley, 1983). 

Otra idea del papel de los herbív.oros en los sistemas natu-

'• rales ·ha sido desarrollada en. el trabajó de ~lanzen: (1970) donde 

trata de explicar algunas características de los bosques tropi

cales como una .alta diversidad de especies, una baja densidad de 

individuo$ adultos de cada especie y las relativamente grandes 

distancias entre adultos conespecífocos. En este estudio .desa

rfolla una serie de hipdtesis donde resalta el papel de los de

predadores y parásitos. Seftala que existen dos tipas de respues

tas de los depredadores, una que responde a la densidad y otra 

que responde a la distancia, en cuanto a la disposición de semi

llas o plántulas. Ambos tipos de respuestas contribuyen a aurnen~ 

tar la distancia entre los individuos (plantas) y a disminuir la 

densidad de los adultos nuevos. Esto a su vez origina mayor es·

pacio disponible que.permita·el establecimiento de otras especie~. 

A pesar de que estas ideas no han sido corroboradas con eviden

cias de campo, se plantea un razonamiento lógico del papel que 

juegan los depredadores para incrementar, en última instancia, 

la diversidad de especies en una comunidad. Sin embargo, Hubbell 

(1980) considera que la varianza as~ciada a la producci6n de se~ 

millas, a la intensidad de depredación y la dispersión de las 

mismas es muy alta comparando un individuo con otro y de un ano 
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a otro.en el mismo árbol, por lo que sugiere .que difícilmente 

se puede establecer un patrón en la distribuci6n espacial que 

pueda contribuir a generar diversidad en una comunidad. Además, 

~onsidera que otros factores como las características del micro-

.. hábitat pueden jugar un papel importante en el establecimiento 

sobrevivencia de las pl~ntas. 

. . 
- . . . ' 

. 'CARACTERISTIC.A,S GENERALES DE LA INTERACCION HERBIVORO- ·· 
1

PiANTA Y ESTUDIOS DE COEVOLUCION. 

Generalmente, dentro de la literatura de las interacci6nes 
,,,.: 

~~col6gicas, y en particular entre herbívoros y plantas, se cita 

ya considerado como cldsico, de Ehrlich & Raven 

(1964) sobre la coevoluci6n sntre mariposas y plantas. Este 

co~siste en una revisi6h muy amplia de la superfarnilia Papilio

noidea (Lepid6ptera), que se caracteriza por una amplia diversi

dad de especies, en relaci6n a lás espeties vegetales de las 

.qu~ se alimenta. 

Eri esta revisi6n se posttilan·algunas ideas ~obre la evoluci6n 

de las mariposas y plantas, y de las relaciones bio16gicas entre 

estos grupos. La diversificaci6n alim~nticia por parte de las 

mariposas de esta superfamilia es muy amplia. Existen numerosos 

grupos de mariposas que se alimentan de ciertas familias de plan

tas ~muy especificas que posiblemente, dicen los autores, pueden 

.representar grupos fen~ticos similares. Tal es el caso de los 

Pierinae que se alimentan de plantls de las familias Capparidaceae 

y Cruciferae; de las Danainae sobre Apocynaceae y Asclepiadaceae, 

'; :.' 
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etc. Asimismo, se observa una similitud química (en términos de 
' ' 

compuestos secundarios) entre las plantas que son atacadas por 

grupos específicos de mariposas.· Por otro lado, existen familias 

de plantas que no son utilizadas por las mariposas como ocurre 

con las Rubiaceae, Menisperma·ceae, Vi taceae, Mirtaceae, etc. 

·Hay pocas evidencias de relaciones de mariposas y gimnospermas, 

y casi ninguna con grupos de plantas inf.ariores como .helechos·, 

briofitas, etc. 

La expli.cación de estas relaciones se atribuye a la aparici6n 

(por mutaci6n y recombinaci6n) de elementos que modificará# quí

micamente a la planta, que al presentar ventajas sele·ctivas, am-

. pli,arfan y/o generarían nuevas zonas adapt-~tivas, las cuales a 

su vez podrán provocar respuestas similares de 16s insectos fitó~ 

fagos. 

Con base en este tipo de evidencias, los autores sugieren que 

la interfase entre herbívoros y plantas puede ser la zona de mayor 

interacci6n que ocasiona la di versidád o:q~ánica terrestre. · 

A partir de este trabajó, los caso~ de interacciones entre 

herbívoros y plantas 'haµ recibido una considerable atenci6n; (ver 

Janzen, 1970; Levin, 1916; Feeny, 1976). A continuaci6n se pre

se.ntan algu~as ideas generales que han cor.tribuido a entender la 

dinámica de éste tipo de interacciones, 

3.1.Los componentes de la interacci6n. 

Al estudiar la historia natural de las interac6iones nos en

frentamos al hecho.de tener que interpretar~ basados en las 
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evidencias actuales, la historia de las interacciones. Gjneral

mente suponemos que la capacidad de los participant~s de la 

interacci6n (v.g. herbívoro-planta) para responder a los efec

tos del medio, dependen por un lado, de la.variabilidad genética 

individual de los miembros de la poblaci6n, y por otro~ de los 

patrones de comportamiento general de las especies. Estas res-. 

puestas .se expresan a través· de cambios éuali tativos y cuanti ta-

. tivos en las caracter!~ticas inheterites a su cretimiento y repro~ 

· ducción, así como en la asignación de recursos para mecanismos· 

que amortiguen estos efectos (p6r ej. defensa en ambos comoonen-· 

tes de la interacción). . El estudio de estos cambios puede ser 

.. · útil para entender cuales han sido los pasos evolutivos. que han 

permi~~do el establetimiento de estas interacciones . 
. ! ! ¡ ~ 

Dentro de este juego evolutivo de la iriteracci6n herbívoro• 

planta, podemos encontrar los siguientes resultados: a) que los 

herbívoros. determinen en gran medida el comportamiento de las 

.plantas; b) que las plantas presenten re'S·puestas que amortiguen 
'. 

los. efectos de los herbívoros; e) que los· herbívoros. presenten. 

· ca~acterísticas que contrarresten ·las Tespuestas de las plantas; 

d) otras respuestas que incluyen la diversificaci6n de cat~cte~ 

rísticas de las plantas, la especializaci6n o generalizaci6n de 

un recurso por parte de los herbívoros, etc. 

S.1.1 .. El efecto de los herbivoros sobre las ~lantas; 
J:· 

Sobte este punto, los ejemplos más impactantes son los sis· 

temas manejados por por el hombre corno el caso d-el control bio-
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. ' 
16gico tratado en el capftuloanteriot (2.2). Sin embargo, den-

~ro de la historia natural de los organismoj podemos encontrar 

casos en donde el desarrollo de las interacciones entre herbívo

ros y plantas establecen una relaci6n más estrecha por lo que las 

conse;cuencjas poblacionales o demográ·ficas no se manifiestan 

inmediataJllente. VB:riQS autores han sugerido que los herbívoros 

la .evolución y en la dintimica poblacion~l de las 

p1a~as terres~res (Bh:r.lich. & Raven, '1964; Feeny, 1976). 

El efec:to de los herbl'.voros sobre las plantas puede ser muy 

. variado. Por· -un lado, depen~e del tipo del tejido vegetal que 

/'~e .ha removidq'. y por otro'·. del momento del ataque en relación 

· al de/arrollo de la planta. La defoliaci6.n 1 la pérdida de la 

sa;Via de la.planta por succi6n, el tejido removido por la forma

ción de agallal:j, la pérdid.a del rneristemo., el daflo en flores y 

frutos, y la podaci6n de rafees, presentan diferentes efectos 

sobre· la adecuación {ºfitness") de una planta. Igualmente los 
11 

~erbivoros afectan la tasa de crecimiento de una olanta directa-
·.' ' • •• .- • • • > ... 

· mente reduciendo ·el área fotosintética, al tarando ei balance de. . ' - . , . 

· carbohidratos, interfiriendo con el consumo del agua y nutrientes, 
. . .. 

y d.ebili tanto la estru·ctura física de la pl'anta (Crawley, 1983) • 

En ültima instancia, el punto crucial es que el efecto 111timo de 

· lós herbívoros· puede ser el decrecer el .. @xi to. reproductivo o la 

)decuaci6n de las plantas de las que se alimentan. 

., 

3 .1 • 1. a., El efecto de los herbívoros sobre la tasa de crecim;i.ento , . . .. 

de las plantas. 

, . En muchos· casos, los efectos de los herbívoros sobre las 
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impetcto de los herbívoros sobre la productividad neta de una po

. bi~ci6n o de una comunidad, es necesario esfudiar los sistemas 

·a largo plazo. Un ejemplo interesante e.s el trabajo de Morrow 
l 

& Lamarche (1978) en bosques subalpinos de ·Eut·aTypt~ en el. SE 

de Australia. Las especies de este árbol '(§,.· )?auc'i'fto·ra y E. 

steliura·ta) están sujetas a ataques de insectos continuamente 

... y: se ha estimado q.-..e la p~rdiQ.a del follaj~ por afio alcanza de 

lm 5 a un 50%. Algunos individuos llegan a perder totalmente el. 

follaje, Después;."d-e tres años de observaciones, se encontr6 que 

los individuos a los que se ~es había aplicado insecticidas (para 

liberarlos de los. fit6fagos) presentaban un mayor ~recimiento en 

rélaci6n a~los individuos no tratados con insecticidas. Además, 

. dm base en estudios dendrocrono16gicos, se sugiere. que estos 

ataques de insectos- pudieron haber suprimido la productividad en 

los bosques· de Eucalrpt.us_ desde h~ce varios aflos. 

Rausch~r & Feeny (1980) estudiaron los efectos de Battus 

...• philenor (Lepi·d6pteral sobre la dinámica· poblacional de Aristo

.lochia reticulata (Aristolochiaceae) y observaron qu~ la intensi.

dad del dano ocasion~ la pérdida h~sta.de un 48\ del follaje de 

la planta, lo cual influye incrementando sus probabilidades de 

mortalidad. La tasa de crecimiento de la planta, y particular

mente de las rafees, disminuy6 considerablemente.: trayendo· como 

consecuencia un desbalance fisio16gico (111enor absorci6n de nu

trientes) que oc~~iona un crecimiento mas lento de la planta lo 

cual a su vez disminuye las probabilidades de alcanzar la madurez 

reproductiva y por tanto el éx-ito reproductivo. 
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Kulman (1971) presenta una revisi6n sobre el efecto de insec

tos sobre el crecimiento de árboles con un interés forestal. 

3.1.1.b. El efecto de los herbfvoros sobre el éxito reproductivo. 

·aeneralrnente han sido tra·bajos agron6micos u· observaciones 

de campo empíricas los que han documentado algunas de las conse-. 

· cuencias de' la defoliaci6n sobre el éxito reproductivo de las 

plantas. Rockwood (1973) señ,aHi que los estudios sobre el efecto 

de la defol i.aci6n en la producci.ón de semillas de plantas eh 

sistemas naturales son muy limitados. Tratando de superar ésto, 

él defolió artificialmente a seis especies tropicales (Acacia 

Un estudio sobre ~i efecto de la fauna de insectos en cglti

vos de Sarothamus scoEa.rius mostr6 que después de diez años, en 

los lotes cultivados sujetos al ataque de insectos ªª scoparius 

present6 una mayor mortalidad (49% más) en relaci6n a los lotes 

tratados con insecticidas y la producci6n de semillas fue cuatro 

veces mayor en los sitios controlados (sin insectos) (W'alloff 

& Richards, 1977). 
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3.1.2. Las respuestas de las plantas asociadas a herbivoría. 

En general, las hojas de todas las plantas en los sistemas 

naturales presentan características que reducen en alguna medida 

la herbivoria. Estas, incluyen características físicas (espinas, 

palos, etc.)' reducci6n del contendido de nitr6geno de la planta, . 
incremento en el contenido de lignina, reducción dal contenido 

,de humedad, la presencia de toxinas o compuestos secundarios 

reductores de la digestibilidad, etc. (Nooney & Gulmon, 1982). 

Algunas de estas características se han agrupado bajo el tér

mino de "defensaº y Opler (1979) presenta una clasificación muy 

· ·general del mismo: a) ~uímicos; b) Físicos; e) Temporales; d) 

Espaciales y e) Simbióticos. 

3.1.2.a. Defensa química. 

El papel de los llamados compuestos secundarios o aleloquí~ 

micos (Whittsker & Feeny, 1971) en relaci6n a la herbivoría ha 

recibido mucha atenci6n en los dltimos aftos (ver por ej. Levin, 

1976; Rosenthal & Janzen, 1979). 

Los sistemas de ~lmacenamiento de estos compuestos y el grado 

de toxificaci6n son muy variables. Crawley. (1983) señala algunas 

posibilidades. Las toxinas de las plantas generalmente se encuen

tran en glándulas, en el látex o en las resinas de las plantas 

protegiendo sitios de una alta actividaa fisiol6gica d~ la planta. 

Otros pueden estar como compuestos precursores e inactivos que 

en los momentos en que la planta es daftada se activan (al reaccio

nar con una .enzima del herbívoro) como ocurre por ejemplo con los 
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gluc6sidos·cianogénicos. Otros compuestos, solamente se activan 

cuando son metabolizados pur el herbívoro. Por ej., el acetato 

de flúor presente en ciertas especies de la familia Dichapetala

ceae, es metabolizado_por los herbívoros a ·citrato de flúor, un 

inhibidor potente de las reacciones del ciclo de Krebs (McKeyl 

1979). 

En la tabla 1. i. se sintetiza el pap<Ú que desempeñan álgu~ 

nos compuestos secundarios. 

3.1.2.b. Defensa física. 

Dentro de los metanismos físicos asociádos a la defensa en 

contra de herbívoros podemos mencionar estructuras como espinas, 

pubescencia, tricomas, textura, etc., presentes en distintas 
;· 

partes de la planta. 

Gilbert (1971) presenta una evidencia muy clara del papel de 

los tricomas de Passiflora adenopoda como defensa en contra de 

las larvas de mariposas de la familia Heliconidae. Observacio

·nes muy detalladas demuestran que la mortalidad de las larvas 

se debe al dafio producido por los tricomas en el integumento de 

las mismas, ocasionando la pérdida de hemolinfa. 

Feeny (1970) estudiando los insectos asociados a los encinos 

de Inglaterra detectó que el daftQ foliar ocasionado por las larvas 
' ' 

de una especie de palomilla op·eropht·e·ra brum·ata, variaba estacio-

nalmente. El menor porcentaje de datto se observó en la estación 

de invierno y el cambio más evidente en las plantas se encontr6 

en la textura de las hojas. Esta característica_ entre otras, 



TABLA 1.1. Metabolitos secundarios y sus posibles efectos contra herbívoros y 
otros organismos {modificado de Edwards & Wratten, 1980). 

T~po de c<J11puesto Número de Estructura 
estructuras química 

Distribución Actividad fisiológica Referencias. 

. ·Aminoácidos tóxi -
·. c()s no proteicos 

Glucósidos ciano-
-·il/- .·.·• .. 

.·gemcos 

Alcaloides · 

' ' 

.· Gluc:osinolates,/.,,,,., .. , ... 

.. ' .·' 

400(2) 

30{i). 

5500(2) 

La mayoría son Especialmente Efectos tóxicos y neu- (1) Rosenthal & 
alfa aminoáci- en .. semillas d~ rofisiológicos. Inhibí~ Bell,. 1979. 
dos de config.L I.eguminosas, - dores del crecimiento (2) F.dwards & -
(1) · pero también - (1) Wratten, 1980. 

en.otras fami-

Derivados de -
carbohidratos 
cano beta-gli-

' c6sidos y ·alfa 
hidr<>Xinitrilo 
(1) 

Compuestos ni
. trogenados he

terocíc:licos 
(1}' 

lias(Z) 

Amplia distri- Envenenamiento por HCN. (1) Conn,1979. 
bución. Princi .{2) (2} Edwards & -
pabnente, Rosa- Wratten, 1980,. 
ceae, Legumino"'.' 
sae' Araceae, ' :.. 
Graminae, · CanPQ 
sitae (1) · -

Amplia distri- Influyen ·en· los meca-· 
bución. Más de nismos de replicación 
100 familias - de ADN, de transcrip
angiospennas . ción de ARN. Inhibe -
(1) · . sintesis de proteínas. 

Altera procesos celul!_ 
res, etc. (1) 

(l) Robinson. 1979. 
(2) Edwards & Wra

tten, 1980. 

·7·5f2f' ,,:,· ., , ... ,, ne1·f'V·ad6s de ~ :," ·EJ:l· ·1ás · cruci:f e"· lnrfüyé ·Jen· ·ar ":fllné:ídria:: "··n l · v áll' 'f~fien · & -· 
· , > la hidrólisis rae principal:- miento de la tiroides. Tookey, 1979. 

· de los tioglu- mente(1) Produce sabor amargo y (2) Edwards & Wra-
cósidos (1) · áspero (1 , 2) tten, 1980. · 

(continúa .. ) 

·,:·· 
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Lactonas sesqui-
terpénicas· 

' . 

Tri terpenos 
limonoides 

cucurbitacinas 

Saponinas 

. ' 900(1) 

. ·>~·<' 
''· 

•_;:· 

1000(2) 

100(2) 

. 50(2) 

500(2) 

Pol:i.merizaci,o
nes de wlida- -
des e isopen-. 
tenoi~es pir2_ 
fosfato(1) , 

" 

" 

Principalmente Produce sabor amargo y 
en Compositae rechaza herbívoros(1). · 
y en meno~ pro Propiedades alergéni- · 
porción en Um - cas (2}. . 
belliferae, :-
Lauracea.e (1 ) 

. Amplia· 'dJstri- Propiedades tóxicas. , 
·: bución .eh· aéei Inhibición de· activi.-.: 
.tes esenciales ciad bacteriana en el -
.·(2) . . nunel1 de mamíferos. In 

· hibición de respira- :-
ción(1) · 

En Labiatae, Propiedades tóxicas. 
Vérbenaceae, .. Inhibe la alimenta- -
Ericaceae, - 'ción. Influye en el -

· Euphorbiac::~ae desarrollo de insectos 
. (1). .. . (l) 

" 

· Compuestos que 
contienen la -
aglicona poli-

. ·cíclica de un 
esteroide o -
triterpenoide 
unido a una ca 
dena de carbo:- . 
hidratos(1) 

En Rutaceaé, 
Meliaceae y 
S:imaroubaceae 
(1) 
En Cucurbita
ceae (1} · 

Propiedades tóxicas. 
Inhibición de la ali
mentación (1 ) 

" 

Amplia distri- Sabor amargo que, in
bución. En 80 hibe la alimentación. 
familias(1) Inflamación del abdo 

men. Inhibición de :
la respiración y de 
actividad enzimática 
(1) 

(1) Mabry & Gill, 
1979. 

(2) Edwards & Wr(l
tten, 1980. 

(1), Ibid. 
( 2)-• Ibíd. , 

(1) Ibid, 
(2) ]bid. 

(1) .lbid. 
(2) Ibid. 

(1) Ibid. 
(2) _Ibid. 

(1) Applebaum & 
Birk, 1979; .. 

(2) Edwartls & Wr! 
tten, 1980. · 

. .. ·-:;._. 

(continúa ••. J 

N 
l.O 
¡, 



Flavonoides 

. . 

tÍgniiJ~· 

Fit9h~g1utininas 

Inhibidores de prQ_ .. 
.teínasas 

2000(1) 

? 

? 

Compuestos he
terocícl icos -
derivados de -
la f lavona que 
presenta un a
nillo gama-pi
rona con un é
ter ligado a -
un oxígeno ( 1) 

Cómpuestos fe
. nólicos de es
tructura varia 
ble(l) 

Amplia distri- Produce sabor amargo - (1) Harborne,1979. 
bución. Angio~ que inhibe la alimenta. 
pennas y hele- ción. Propiedades tóxt . 
chos (1) cas. Efectos indi:t'ectos 

sobre la cap. rep. de 
mamíferos(l) · 

•. 

Amplia distri. Reduce·las proteínas .. 
bución(l) - solubles de las plan-;;. 

tas disminuyendo el va 
lor nutricional. Inhi::-
be la digestibilidad~ 
Inhibe crecimiento de 
bacterias y hongos (1) 

'.; ' _, 

e 1 ) s\ftli~, 

Compuéstos 'fe- Amplia distri Igual que ·los. tan:iJlos . (1) lbid. 
nólicos hetero bución(1) · -:-
polímeros que -
se derivan de · ·· 
la.:condensa- -
ción 6xidativa 

· del fenilpropa 
no(1) -

Canpuestos si
milares á la -
lectina(l) 

Símilares a -
proteínas de -
bajo peso mole 
cular(1) -

Amplia distii Prqbablemente defensa. 
buci6n. M.iy·:- Poca evidencias (1) 
común en Legu-
mindsas (l) 

Amplia distri 
bución. M.ly :
común en Sola 
naceae, GramI 
neae y LegumT 
nosae(1) -

Igual que las f itohe
niaglutinirias (1) 

(1) ·uener ,1979¡ 

(1) Ryan, 1979 •.. 

'-··¡ 
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juegan un papel importante en la disminuci6n del daño foliar en 

esta estaci6n. 

Singh et ~· (1971 en Edwards & Wratten, 1980) al analizar 

la relaci6n entre el grado de infestaci6n pbr insectos sobre 

diversas variedades de soya que presentaban diferentes grados de 

pubescencia, encontraron que las plantas glabras fueron las más 

afectadas influyendo sobre su tasa de crecimiento, mientras que 

las más pub~scentes fueron las menos afectadas. 

Dir~o (1980) elabor6 una serie de ensayos bio16gicos para 

determinar el grado de aceptabilidad de treinta especies de plan-· 

tas por el molusco Agriolimax caruanae. De las treinta especies 

probadas. por el molusco, el autor encontr6 tres categorf~s o 

grados de aceptabilidad: plantas rechazadas, plantas ligeramen-

te aceptadas y plantas muy aceptadas. Este patr6n fue relacio

nado con varias características de las plantas como textura, 

longevidad (anual, bianua'i .o perenne), hábitat, pelos y hábitos 

de crecimiento, encontrándose una relaci6n con ias dos primeras 

~aracterísticas (textura e historia de vida) . 

Las plantas también varían considerablemente en las propie

dades mecánicas de sus hojas. Hojas con bordes muy dentados como 

las de Ilex aquifolium son más difíciles de ''morder'' que las 

plantas con una cutícula muy delgada como en Cotylus avella.!!!. 

o con borde entero. Estas ~ropiedades pueden variar dentro de 

una estaci6n de crecimiento, con la edad de las hojas o dependien

do de su posición en el dosel (~odkinson & Hughes, 1982). 
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En muchas ocasiones se pueden presentar mecanismos combinados 

de defensa, entre efectos físicos y químicos por ejemplo. Levin 

(1973) seftala algunos eje~plos. Los tricomas glandulares secre

tan diferentes tipos de compuestos que en la mayoría de los ca

sos adn no se conoce bien su ~omposici6n química. Sin embargo, 

se ha sugerido que estas substancias presentan un mecanismo y una 

composici6n análoga a la. de los compuestos secundarios. A pesar · 

de que ha sido demostrado en pocos casos el papel de estos tri

comas Thurston il al. (1966 en Levin, 1973) reportaron que los 

tricomas de· Nicotiana producen alcaloides que al ser ingeridos 

·por los insectos paralizan las extremidades de estos animales y 

ocasionan su muerte. Dos especies de. tabaco, N. benthamiana y 

N. gossei son altamente resistentes a los (fidos y producen nico

tina, mornicotina·y anabisiha, alcaloides sumamente t6xicos. 

Igualmente ocurte con los exudados de varias especies de Solanum, 

que al ponerse en contacto con los insectos, principalmente 

áfidos, secretan una'substancia que reacciona con el oxígeno 

libre y produce una substancia ins0luble que se precipita sobre 

los áfidos inmovilizándolos. 

~.1.3. La respuesta de los herbívoros de las plantas. 

Uno de los ejemplos mds generalizados de selección direccio

nal es la resistencia de los insectos a la aplicaci6n de insecti

cidad en los cultivos. Estos casos ilustran la capacidad de los 

organismos (insectos) para enfrentarse a los compuestos tóxicos. 

En la naturaleza, hay numerosos casos en donde se muestran herbí-
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voros adaptados a alimentarse de plantas que presentan ¿ompues

tos secundarios. Ki re her· ·et ·a1. (.196 7) encontraron que existe 

una alta especificidad d~ D~d~dEhi1~ pachea para utilizar al 

cacto Lophocereus scho't'ii en el Desierto de Sonora, a pesar de 

que el cacto presenta dos tip:os de alcaloides (pilocereína y 

lofocereína) que se consideran sumamente t6xicos. Esto se corro

bor6 al poner experimentalmente a ocho especie~ de Drosophila 

a dietas con.estos alcaloides. Todas las especies se murieron 

después de veinte días ~·on dietas con una concentraci6n de 1 % 

de alcaloides excepto Q. E•chea. Además, se detectó que el cacto 

contiene.esterol y escoteilol que son esenciales en el metabolismo 

de' D. 2athea y no para otras especies. 

Igualmente ocurre con el caso, probablemente.muy conocido, 

de las mariposas "monarca" que rnetabolizan los glucósidos cardía

cos de algunas plantas de la familia Asclepiadaceae, y ésto a su 

vez, les confiere protección en contra de sµs depredadores 

(Brower, 1969) . 

Uno de los procesos me:tabólicos más eficientes como mecanis

mos de desintoxificac-i6n se ,logra por la acción de las "oxidasas 

de funci6n mixta" que son enzimas que están involucradas en el 

metabolismo primario de compuestos lipofflicos (ver Brattsen, 

19 79) • 

'· 

Krieger et al. (1971) demostraron que la función principal 

de las oxidasas de funci6n mixta era la de desintoxicar compues

tos secundarios, analizando las actividades de estas enzimas 
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(estimando la tasa a la cual el aldrin era epoxidizado a di el-

.drin) en los tractos digestivos de larvas de 35 especies de 

lepid6pteros. 

La diversidad de mecanismos que pueden ~resentar los anima-

+es puede ilu~trarse anal i zan:do los siguientes casos. Se ha 

demostrado qué la nicotina es un compµesto sumamente tóxico. 

· .. Los áfidos Myzus persicae presentan un comportamiento que e evi tE¡n .. 

este compuesto ·a través de alimentarse únicamente del floema de 

la planta la cual no presenta nicotina. Manduca sexta, Heliothis 

virescens y Trichoplusia ni son organismos que presentan un sis:

~ema 'excretor muy eficiente que no permite la acumulación de 

compuestos tóxicos. Bombr~ mori presenta un tubo neural imper.

meable a iones, de tal forma que evit'a que 1os alcaloides entren 

al sistema nervioso. Conoderus vespertinu¿_, Lasioderma serricorne 

y Melanoplus differentalis presentan sistemas de enzimas de fun

ci6n mixta que evitan la intoxicación por compuestos secundarios 

(Brattsen, 1979) .. 

Un ejemplo que ilustra una contraadaptación a una barrera· 

física es el trabajo.de Rathcke & Poole (1975) sobre la interac

ción específica entre Mechantis isth.!!!D!. y Solanum hirturn. E$ta 

planta presenta tricornas bien desarrollados y Fa adaptación de 

las larvas contra esta estructura consiste en 11construir 11 una 

red de seda sobre los tricomas de las hojas y_alimentarse de las 

partes de la hoja que carecen de tricomas, Además, han desarro

llado un comportamiento gregario tanto para 1a alimentaci6n corno 

en la elaboración de la red, hábito que probablemente es única 

grupo'de mar~po:si;is • 
. , .... ; 

''. - . ' "' ~ . ,_ -.. 
- . ·"º:~·;!~-.~,,;.,,,_;..;.:;_<:· .:.,'" 

·.-_.,_::'-.'.')l:i··.·:~'2.fk :·'.:. ::_·: ·. 
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3.1.4. Defensa 6ptima y estrategias de ciclo de vida. 

Los ejemplos analizados en los pá~rafos anteriores ilustran 

las estrechas relaciones entre un herbívoro y una planta a tra

vés de una serie d~ características adaptativas. Es importante 

señalar que estas se encuentran relacionadas con un complejo de 

características que combinadas pueden. enmarcarse dentro del 

concepto de "estrategias de ciclo de vida" propuesto por 

MacArthur & Wilson (1967). 

Opler (1979) utilizando este concepto incorpora explícita-

mente la defensa química como un elemento más en la caracteriza-

ción del continuo r-K, y señala que un estratega K presentará 

más defensas químicas que un estratega r. Force (1972 en Opler, 

1979) sugiere que en las comunidades naturales, grupos de berbí-

voros con una estrategia particular pueden estar asociadas con 

plantas de estrategias similares. De la· misma forma, Opler (op. 

cit.) señala que las características de hi$toria de vida de las 

plantas pueden influir o delimitar las características de los 

, herbívoros conformando. lo que é¡ llama "síndromes de coevoluci6'n". 

En este orden de·~deas, Feeny (1976) y Rhoades & Coates. (1976) 

proponen dos tipos generales de plantas en función de la herbivo-

ría, con base en características como tamano, forma de. crecimien

to, persistencia, abundancia y defensas químicas. Estos dos tipos 

son las llamadas plantas "aparentes" y "no aparentes". La prime

ra, se considera que son plantas susceptibles a ser descubiertas 

por los herbívoros, pero a su vez, presentan una gran cantidad 

de recursos que les confiere.una mayor habilidad competitiva. 



3'6. 

Las "no aparentes" son plantas efímeras, ·de rápido crecimiento 

y alto rendimiento reproductivo que se les asocia generalmente 

a estadíos sucesionales tempranos. Cates '& Orians (1975) presen

taron ideas muy similares a éstas para plantas en distintos 

estadios sucesionales. 

Opler (197 4) ' con un enfoque basado en los principios de la 

bi()geografíade islas· (MacArthur & Wi'lson, .l967J' .establece, de: 

. manera similar., dos. extremos _de plantas con defensa en contra 

dé herbívoros. Plantas con una .distribuci6n. restringida y pocas 

defensas químicas por un lado, y por otro, planta~ ?ºn una amplia 

'distribución y con defensas químicas. 

Por ~u p~rte,.Janzen (1974) propuso como hip6tesis que el 

costo para restituir los materiales/ perdidos por herbivoría,< 

sería mayor en localidades con suelos pobres en nutrientes que 

en localidades ricos en nutrientes. Además, predijo que las plan-
. ' 

tas que se desarrollan en suelos pdbres presentarían mayor can-

tidad de compuestos secundarios como taninos, saponinas y al-
.. 

caloides. 

De esta manera, podemos notar que dentro de los estudios de 

estrategias de ciclo de vida en plantas, están involucrados argu

~entos de presupuesto~ energéticos, como una forma de evaluar la 

cantidad de recursos asignado diferencialmente a estructuras 

reproductivas en relaci6n a estructuras ·vegetativas co~o un re

flejo de las respuestas de los organismos a un medio dete~minado. 

Se presenta este problema como un compromis·o, entre lo reproduc

tivo y lo vegetativo, p~ra optimizat la adecuaci6n individual. 
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Así, la asignaci6n de recursos que presenta una planta hacia 

una estructura de defensa, sea esta química o física, representa 

un mecanismo de optimización (o que tiende a) de la habilidad 

·competí ti va que le confiere mayores probabilidades de sobrevi

vir. Contrariamente, una baj·a inversidn a defensas repercutirá 

en otra estrategia de optimizaci6n, ·como por ejemplo, presentar 

una tasa reproductiva mayor. 

3.1.s~ Estudios de coevoluci6n. 

Bajo el término de coevoluci6n o evolución conjunta se han 

agrupado diversas evidencias en donde se muestran relaciones muy 

e~trechas entre dos o más componentes de un sistema ecol6gico, 

incluyendo la mayoría de las interacciones poblacionales conoci~ 

das como depredación, competencia, mutualismo, etc. Ehrlich & 
Raven (1964) se refieren a la coevolución como la evolución con-

junta de dos o más taxa que tienen relaciones ecológicas estre

cha5, sin intercambio de genes, y cuyas presiones selectivas 
·' operan recíprocamente originando con ésto que la evoluci6n de 

cada taxon sea dependiente del otro. Desde un punto de vista 

más estrecho, el término coevoluci6n ha sido usado para ha¿er 

referencia primariamente a las interacciones evolutivas inter

dependientes entre· plantas y animales, especialmente casos de 

herbivoria y polinizaci6n (Pianka, 1978),. 

Janzen (1980) llama la atención acerca de que el concepto 

de coevoluci6n no debe de utilizarse como sinonimo de "interac-

ción", · "simbiosis'', nmutual ismo'' e "interacci6n 'Planta-animal", 
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ya que posiblemente varias de estas relacion~~ bio16gicas se 

·desarrollaron por eventos circunstanciales. Dlrzo (1983) reto

mando las ideas de Baker (1938 en Di rzo, .9.Q. c'i t.) sobre inter

pretaciones proximales ~ ecol6gicas) y filti~as (o evolutivas) 

de los fen6menos biológicos, senala que una respuesta ecológica 

proudcto de una interacci6n, no necesariamente se le puede aso-

··· ~Jar una interpretación CU tima o evolutiva, ya que esta respues-
,·¡. 

t,():, ecol6gi ca pÚdo presentarse como resultado de otra· in.teraccion. ·, 
. .. . .. 

Asf..mismo, co*sfdera que para que pueda existir una interpretación 

~oevoluti'va, los componentes de .·una interac'ci6n deben presen.tar 

presjones y respuestasTecíprocas que potencialmente pueden pre: 
~ • ' • • " ( ' f ' • • 

sent'arse en numerosas ocasiones (respuestas últimas no def ini ti-
,.!. 

Sir!i th ( 197S) señala dos p1cintos que pueden ser titiles en la 

conceptualización del término coevoluci6n. En primer lugar, esta

.·, bleC:e, una' diferenciación entre las fuerzas selectivas que actúan. 

s_obre un sistema en función de las consecuencias a las que con

l·•le\1'~1}, denominándolas variables dependientes. e independientes~· 

·Estas, no titmen su fundamento en las ideas de factores dependi_en-
. . 

,tes e independiente·s de la densidad utilizadas en la teoría de 

1~ regulaci6n natural de las poblaciones, aunque presentan ciertas 

coincidencias. .Como variables dependientes se señalan aquellas 

<:¡tie ~1 influir en alg'Cln cambio de un organismo presente un pro

ceso de retroalimentacidn sobre esta variable, y este mecanismo 

de r~~roalimentacidn se aplica a ambos elementos de interacci6n . 

. Generilmente estas variables dependientes se les asocia con 
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·' ~lementos bio16gicos como depredaci6n, competencia, etc. Con

"'tr,ariarnente, las variables independientes únicamente actúan de 

_;~na manera direccional y no hay respuestas recíprocas inmediatas 

y directas. ~lementos climáticos y geol6gicos están asociados 

con estas variables .. 

·El segundo puntó que es interesan:te destacar, es la genera-

· ... i4zaci6n dé la accio.ri dé.·. ~stas variables a nivel de la evoluci6n 
', • . .• : . : ' 1 - ' • ". • : ' ·-· ; '~ ' • ~ . ' ;. . • • '. • : ·. 1 • . ' . . . • 
; '.· '... .· 

··'d~ una. comunid.ad. · Señala que en el, momento de estabili zaci6n de 

t{ija .comunidad que coevolÜciona está determinado' en ultima ins ~ 

tancia, por la naturaleza de¡ medio físico, mientras que los 

<proc·esos_. para alcan~.~r est~ momento involucran mecanismos de re

. ,t!()alimeritación dependientes entre las especies que coevolucio

conj untament'e (Hi la comunidad •. 

!ln los. es~udios de coevoluci6n podemos diferenciar, de ma-

. riera arbitraria, dos niveles de estudio, los cuales no son exclu-, . . . 

>yentes entre si. Un primer nivel abarcaría estudios específicos 
~- .. .' ' . 

. ''.S;~br~ la interaccJ6n entre dos, componentes, y en segundo lugar, 
. ~· . 

'',es,t\.ldio? 1 d'e interá.cci.ones ~ue bµscan integ.rarlos, a nivel de una· 
' ., . 

,::comunidad •. ·A contfn\Jaci6n se presentan algunos ej~mplos. · 

3.1 ;.S .. a. CoevolucilSn entre ardillas y pinos. 

S~lth (1970;' 1975) presenta una de las eviden~i~s más acep-
. ' ' ' ' ' 

·,·tadas de ,coevolúcidn entre ardillas depredadoras· (del gén~ro 

; Tamiascturus} de se'millas de árboles de pino ("Plnus· con·t'o'rta) 
. ·, '• ' 

eri NoTteamérica~ Se estudiaro~ dos localidades situadas al este 

y al o~ste de una cadena montanosa, la cual se encuentra influida 
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por el efecto local de sombra de lluvia orográfica que determina 

en gran medida las caracteristicas climáticas particulares de 

. cada localidad. La localidad del este es una zona seca con fue

gos peri6dicos y la poblaci6n de' P. c·o·ntorta es muy abundante. 

Los conos de estos árboles pr·esentan el fen6meno de la serotinia 

(lqs conos permanecen cerrados por varios años después de 
·' ' 

· ; madürar), l<? cual está est~echamente relacionado, c.on los mecanis~· ·, ,, , 

; .. mos·de·~Ispersi6rt d.e las semillas~· Pero, a·su vez, ocasiona que 

la: disporibilidad de semillas en los árboles se presente por 

períodos prolongados de tie~po, por lo cual permanecen expuestos 

a~ ataque de los depre~adores. Dentro de los depredadores se ha 

;eJicontrado que Tamiasciurusdouglasii.es el más importante y 
·<- - ' 

.· am1qúe su preferencia alimenticia es por semillas de Pseudotsuga 

por las características de este ú~timo (períodos sin 

,, producción de semi! las) , se ha observado que depende en gran 

medida de P. contorta. Contrariamente a ésto, en la localidad del 

','' W, las poblaciones de P. con torta son más pequeflas, no son serotí

, nieos y presentan como característica reproductiva años de mucha 

producción' de semillas' y péríodos sin producci6n de, semillas,· 

, .ocasiona1ldo con és'to ·que las poblaciones de ardill.as. sean poco 

estables. 

Al nacer la eomparaci6n entre conos de los pinos de· las dos 

,·'· ·. ··i~calidades se ha observado, que los conos de la primera locali-

dad presenta11 un mayor .grosor en la cubierta de las semillas. 

Curiosamente las ardillas de este localidad presentan una muscu

:latura mandibular ~ás desarrollada y una configuraci6n craneana 
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distinta a las de la segunda localidad. Con base en estas 

observaciones, Smith 0970 en Harper, 1977) interpreta y elabora 

la siguiente secuencia evolutiva. 

FUEGO ----> SEROTINIÁ 

ALTA DEPREDACION 
·DE SEMILLAS 

----) 

----> 

CAMBIOS· EN .LA ESTRUCTÚRA 
DE LAS ARDILLAS. 

DÍSPONIBILIDAD DE 
RECURSOS TODO EL A~O 

____ ,. 

EVOLUCION DE CONOS DUROS. 
Y CON MENOR NUMERO DE ;. __ .., 
~EMILLAS. 

· Ca:be mencionar que existen .otras observaciones como la 
' ' 

· distribuc.i6n de conos en los árboles de pinos, el gasto reproduc.;. · 

tivo tanto del depredador como de la poblaci6n de lrboles, la 

fen~logía de los pinos, etc., que tonsidera el autor para refor

zar su interpretaci6n. Además, menciona que esta coevoluci6n 

ha sido durante millones de años y señala que los géneros moder

nos de pinos aparecieron hace ~5 millones de aflos durante el 

Paleoceno tardío-Eoceno de la era Cenozoica, r ~sto coincide 

'Con.la aparici6n de roedores y otros mamíferos placenta.dos 

. herbívoros. 

3.1~5.b. Coevoluci6n entre moluscos y tréboles~ 

Dirzo & Harpér (1982a) en un estudio sobre la interatcidn 

entre c.uatro especies de moluscos '(Agrioli:p1ax· c·1früanae~· f1i !il!,~ 

culat'us, Ari'o11 ·~y HeTix ·a·srie·tsa) y el "trébol blanco'' 

·crr'ifollum· 'rep·e·ns) sugieren un posible esquema coevolutivo .• 
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. Esta planta presenta polimorfismo bioquímico para la ciaftogé_-
. ' . 

nesis, determinado por un par d~ alelos corno se muestra en la 

Tabla 1 ;,2. 

Tabla 1 • 2. Los fenotipos ·del polimorfismo para . 
< ,.: cianogénesis ·én' Tri'fo'l'ium. ren·e·ns. 

, ·(tomado de:. Ditzó & Harper, l~82). · 

, Ac· li li 

L·1· · ac .. <ac 
ac ac li .li 

• .. 
. 1·. ~ 

'. ·,. "!/ 

~. . . . ' 

\ . 1 ~ . 

Contenido de. la 'planta 

Glucdsidos cianogénicos y enzima 
Gluc6sidos ciariogénicos y si " 
si " fl Y. el 11 

si ,, 
' " y si " 

Reac~i6n 

Cianogénica 
No cianogénica 
No cianogénica 
Nó cianog~nica 

. :Par.~ que una planta s.ea cianogénica debe presentar gluc6sidos 

-ci~nogénicos y una enzima particular· (beta-glicosidasa) que hidro

liia los glic6sidos y libera ácido cianídrico, ésto, confiere. una 

fórmade proteccióp en contra de depredadores a través de libe-

.. ;:<. ra'r'este gas en. la parte de la planta dañada. Además es importan-
-. ·:.1. 

·. 'té, la pr·esencia/ausertcia de la enzima ya que se encontr6 que la 

misma enzima ocurre én el tracto digestivo. de los moluscos;· sin 
' .·.. . . ' . ' 

embargo, experimentos de aceptabilidad demostraron. que los anima-

les so~ capaces de alimentarse de las plantas sin enzi~as. Es de 
• • • 1 

,sl;lponerse por lo tanto, que los moluscos, por su parte, presentan 

mecariismos desihtoxicadores de estos compqestos en sus tubos di

gestivos. 
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. moluscos y tr~boles Cver Fig, 1. 1,) ~ 

3.1.5.c. Coevolución entre mariposas y plantas. 

Gilbert (1975) presenta un modelo cualitativo y empírico 

donde presenta en primera instancia, la interacci6n mutualista 

~ntre mariposas del géne.~.o· Hé1ic·a·n'i'us y plantas de los géneros 

Passiflora .y An&ú:r'ia; y .en s,·egundo termino, la influencia de esta . 

interaCci6n a· niv.e~ i~dividual, poblacional y de comunidad de este :: 

·. s.istema de ·interacci6n entre especies. Las especies' de Passiflora, 

son las únicas. plantas hospederas de las larvas de estas maripo-
. . 

sas. La mayoría de las especies reportadas (más de 350 especies) 
.~y, 

son trepadoras tropicales que despliegan u.na variaci6!1 notoria 

.en laS; estipulas y en las forma~ de las hojas, tanto intra como 

:i.ntere'specificamente. Localmente,·· son poblacione.s que se pre-

ientan con una baja densidad poblacional y con una diveisidad ~ 

que no sobrepasa el si del total' de especieé. Estas présentan 

.un rango de compuestos químicos (principalmente glucósidos cia

J.lOg'ép.icos y alcaloides) que han sido· interpretados como defensá 

en contra de.depredadores, ésto a su vez, les ha conferido un 

tierto grado de~~pecificidad de interaccidn con las larvas de 

~~liconius. La mayoría de las pspecies de Passif16ra presentan 

glánc1ulas con nectarios extraflorales sobre distintas estructu- · 

tas (hojas, peciolos, estípulas, brácteas) que mantienen a cier

tos himen6ptetos, ésto se ha asociado con otro mecanismo de 

defensa en contra de herbívoros (parásitos, parasitoides,.etc.). 

ias mariposas del génerd Heliconi~s son especies que se dis~ 

tribuyen comanmente en bosques neotropicales y en los estadíos 
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·~t·HERB!VORÓ, ;.. __ .;__~·~--- Molusco + enzima E~oiti.ción' de mecanismos 
'' .'>'(ifi.olusc6s')>· ;:; .,. (enzima· utilizada pafa• p:roce- '•' ·/-;,desíátox'.:i.ca'dor~s 

¿Pr6ximo cambio · 
~vol'ut'ive>? · · 

' · " sos m~tl:!-b6licos) " 

... ·., •r:; . 

.··. Fig. l.l. 

·. \ .. •·· .. ·· 
' ' '·~ 

. . . . 

.·· riépredaci6n 
•.·•· .. "l ~bre" .. 

\ 
•.•... 
'' 

' 

·. "Barrera'' vs 
4epre4ación 

··.¡·· .. · ... ' ' ' . ' . ; 

/ 

· Las,< plantas. adquier~n· . 
. . glucósidos, cianogéntcos 

· Depradaci6n 
''libre''•· 

··.·.·t·.· .. ·· ... ···".·: ... · 

·. :.··.;. ·. ·,.: ·. 

'.'.· _. . 

.. ·.' 

·.'l •. ··. 

. ·. . . 

~'Barrera"· vs . 
dc;}predf_lc;i§n 

'": ·¡··· 
··.··.\······· .· · .. · ...• 

.. ·. .· 

... ., . . 

<Las •.. plantas adquiéren 
·. '·g1u9ó~ido .+·enzima· 

Una interpretacióri ce-evolutiva hipotdtica de la 
interaccióneritre moluscos y cianógesis en Trifolium 
.r~pens. (tómac:Io de Harper & Dirzo, 1982). 

::··· •, 
; • 'I 

·.-.··¡ 
,. '·'';>~ 

• ;·I·':" 

·;· . 
' ' 

.'."t··,····:·, 
.· ·~= 
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larvarios se alimentan de las hoja$ de Passiflora, y se piensa 

que logran incorporar a sus tejidos los compuestos secundarios 

que presentan las plantas lo que les confiere, en el estadio 

adulto, un cierto grado de impalatabilidad en contra de sus 

depredadores (Brower & Browe~, 1964 en Gilbert, 1975). Se han 

reportado aproximadamente 45 especies de Heliconius que se espe

~ializan cada una de ellas, a un subconjunto de especies de· 

.Passiflora en un hábit~t dado, presentándose en estos hábitats 

Üna correspondencia entre li diversidad de plantas con la de las 

mariposas. Estos patrones de interacci6n, según Gilbert (2E_.cit.) 

tienen su explicación 'Última en las relaciones coevolutivas en

tte Passiflora y Heliconius. Sin embargo, el comportamiento de 

las poblaciones de Heliconius es tan complejo que e$tas interac~ 

ciones y sus consecuencias no sólo se explican por coevoluci6n 

química, sino tambi~n se incluyen patrones conductuales. 

El ndmero de plantas que pueden ser utiliz~das por los 

adultos de las mariposas es muy amplio. Sin embargo, se.ha·ob

s~rvado que especies de Anguria y Gurania son con las que ha 

coevolucionadó. Al ~gual que e~ el ca~o de Passiflora, estos 

géneros presentan una diversidad consistente de localidad en 

localidad. La mayoría de las especies de Anguria (29 especies) 

y Gurania (73 especies) son dioicas y las poblaciones naturales ' 

presentan una mayor proporci6n de indiv~duos masculinos. La in

teracci6n mutual is ta entre adultos de· HeTiconfus ,Y An'gürla -

·· ~:n'ia, radica en que el primero sirve como un vector de poli

nizacidn (de las especies dioicasJ y las lianas· J>resentan néctar 
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y polen que suministran alimento a las mariposas. 

De esta manera, Gilbert (~.·cit.) sugiere que la subcomunidad 

de larvas de Heliconius -· Passiflbra - adultos d~ Heliconius -

Anguria/Gurania, han coevolucionado influyerido en la diversidad 

de especies de las comunidad~s locales en las que se han desa

rrollado. 

3.1.5.d. Coevoluci6n entre mamíferos herb1voros y pastos. 

Con un enfoque más general, .Stebbins (198'!), presenta algu

nas ideas sobre la posible coevoluci6n entre algunos grupos de 

mamíferos herbívoros y especies 'de pastos, a lo largo d~ la Era 

Cenozoica. Se presentan datos paleontol6gicos ·sobre estructuras 

. de plantas (pastos), d~ mamíferos, registros climáticos y geo-

16gico, además del patr6n de distribuci6h de los organismos. 

Se sugiere que en el Paleoceno (hace 65 millones de aftos) 

existían sólo marnífergs con hábitos "ramoneadores". En el Eoceno 

(hace 55 millones de aftas) se presentan los primeros registros · 

sobre mamíferos con dientes hipsodoritos del orden de los noto

ungulados y .fos primeros registros de cristales de opalina que 

se conoce se derivaron de las células epidérmicas de las hojas 

de ciertos pastos" Durante el Oligoceno (hace 35 millones de 

aftos) se da.diversificacidn y especializaci6n de los notoungula

dos para vivir en las savanas abiertas, ·aunque no se han ~ncon

trado registros que muestren una aiversificaci6n similar en las 

e~pecies de pastos. Entre el Mioceno (hace 25 millones de aftas) 

y Plioceno (hace 12 millones de aftos) hay una diversificaci6n 
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notoriá de mamíferos en general y se presentan a~gunos registros 

de cristales de sílice de algunas especies de pastos. Finalmente 

en el Pleistoceno (hace 3 millones de anos) se sugiere que des

pués .de las glaciaciones, los grupos de mamíferos herbívoros de 

América del Norte se vio alterada por la introducción o inmigra

ci6n de otros mamíferos (como el borrego y el bisonte) de Eurasia, 

los cuales ocasionaron uné mayor intensidad en los patrones de 

herbivoría sobre algunas especies de pastos. Curiosam.ente, en 

esta época se registran.pastos que se les considera más resisten

tes a las presiones de pastoreo. 

Con base en este tipo de evidencias, Stebbins (op.cit.), su-
. -· --:-

Jiere qrie pueden establécetse cier~os patrones coevolutivós en

tre do.s grupos de organismos a través del tiempo geológico. 
. . . 

Una temática particular sobre estudios de herbivoría es la 

que concierne a la interacci6n entre herbívoros y plantas que 

presentan dimorfismo sexual como es el caso del diocismo. Bawa 

y Opler (1978) y Dirzo (1984) llaman la atención sobre el interés 

~ue representa este sistema de estudio y la casi nula infórmaci~n 

~ue existe al respec~o. Para los objetivos del presente traba-

j.o, éste es precisamente el sistema de interacción relevante, por 

lo que en el capítulo.VI ser~ tratado .con mayor cuidado. 

Asimismo, en el aparato siguiente se discutirán algunos 

a~pectos r~levantes de los sistemas dfoicoé en plantas. 

4. EL DIOCISMO EN LAS PLANTAS. 

4.1. La proporción de especies dioicas en!las floras regionales. 
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En un estudio clásico los sistemas reproductivos en las 

angiospermas, Yampolsky & Yampolsky (1922 en Bawa, 1980) estiman 

que 3-41 de las especies son dioicas. Bawa (1980) en una revi

si6n sobre la evoluci6n del diocismo en las angiospermas, consi

dera que esta afirmaci6n es err6nea porque en el trabajo de 

· Yampolsky & Yampolsky no incluye el 7% de las especies monoco

tiled6neas y 14\ de las dicotiled6neas. Además, recientérnente 

:se han· presentado estudios taxonómicos y de biología reproductiva 

que reportan especies dioicas que originalmente eran consideradas 

con otro tipo de reproducci6n. Esto ha ocurrido eón especie~ 

de los géneros de la· familia Rubiaceae: Coussatea, Genipa, 
., . .· 

Mussaenda, Psychotría· y Randia, y con cuatro géneros de Verbenaceae: 

Aegephila, Callicarpa, Citharexylym y Lippia. A esta lista po

demos agregar a Copiosma pumila (Rubiaceae) (Lloyd & Horning, 1979),. 

a especies de los géneros Cyathodes y Leucopogon (Epacridaceae), 

al género Gaulteria (Ericaceae) (Godley, 1957). Con base en 

ésto, se sugiere que la descripci6n de floras en diversas regio-

nes y en pariicuiar la .descripción de especies dioicas está por 

realizarse. 

En la Tabla 1 .3 se presenta una descripci6n de las floras 

de varias r~giones del mundo y el porcentaje de ~~pecies dioicas 

reportadas; 

.: . . -· 
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· Tabla 1.3. Porcentaie de especies dioicas reportadas para 
algunas ~egiones del mundo (modificado y amplia
do de Bawa, 1980). 

AREA 

Isla de Barro Colorado, Panamá 
Islas Británicas 
II,lglaterra 
Ecuador 
Sur de Australia 
SW y W de Aµstralia 
Sur de California 
Carolina del Norte 
Hawaii 
Hawaii 
Nueva Zelanda 
Nueva Zelanda 
Nueva Zelanda 
Nueva Zelanda 

W de EUA 
Chamela, Jalisco, México 

1citado por Bawa, 1980. 
2Citado en Carlquist, 1966. 

PORCENTA,lE 

9.0 
3 • 1 
2.4 
3.0 
3.9 
4.4 
2.5 
3.5 

.27. 7 
44.6 
12.0 
25.0 
14.5 

··46. o 

20.0 
11 • o 

REFERENCIA 

Croat (1979) 1 

McCornb (1966) 
Parsons (1958) 
Gilmartin (1968) 
Parsons (1958) 
McCornb (1966) 
Baker (1967) 
Conn et al. (1980) 1 ····' 
CarlqÜÍst(l974)1 
Carlquist (1966) 
Godley (1975)1 
Millener (1961)2 
Godley (1962)2 
Thomson (1880) y 
Cockayne (1921 )2 
Freernan (1980) 
S. Bullock (com. pers~) 

3Incluye todos los sistemas diclíni~os como andromonoicismo, 
ginomonoicismo, ginodioicismo, poligamodioicismo, poligamono~ 
cicismo y dioicismo. 

Como puede verse en la Tabla 3.1, las floras de algunas islas 

presentan un porcentaje considerable de especies dioicas, como 

es el caso de la Isla de Hawaii y de la Isla de Nueva Zelanda. 

Carlquist (1966) plantea que en la colonizaci6n a islas a partir 

de los continentes~ es decir en situaciones de dispersi6n a gran 

distancia, se verán favorecidos aquellos organismos que desenca

denen una serie de eventos que incrementen la variabilidad 
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genética de las especies ctilonizadoras y ~eftala que todas las 

formas diclínicas de reproducci6n tendrln mayorés probabilidades 

de éxito. Por su parte, Baker (1967) sugiere que hay que ver 

con precauci6n las evidencias de Carlquist; y plantea que es más 

prqbable que sean individuos autocompatibles los que tengan ma~ 

yo:resposibilidades d~ éxito. 

B~wa & Opler (1975) y Bawa (1980) haJ1 realizado estudios 

·sobre patrones r_eproducti vos en especies tropicales de plantas 
··" ' . 

en ~o~ta Rica, y han detectado un porce~taje considerable (22\1 

de: árboles tropicales dioi.cos. Además, señalan que la condici6n 

de dioicismo está fuertemente cor:rela.cionada con la fornía de 

.~ cretifuiento y la long~yidad de las especies~ encontrándose un 

mayor porcentaje'. de dioicismo en .especies perennes. Asimismo, 

se reporta que comparatl.v~mente é:xiste una mayor proporción de.·.' 

especies dioicas en regiones tropicales que en 'las templadas, 

'aunque en un trabajo reciente. sobre zonas ~ridas del \\1 de los 

Estados Unidos (Freeman et ar~, 1980) señalan que el porcentaje 
, .. -·.·. --- . 

· de ... e.species, ,9:ioJcas en di !1tintas localidades en esta regi6rt, · 
·,. ' . '" •, •'1 'o,:. ., .· 

• ' ' '•" '·'· ••. 1,, 

alcanza hasta un 20%,. y considerando la abundancia ·rehttiva 

en términos de la densidad de individuos, hasta un 54%. 

Para el caso particular de la flora de México, existen 
.. 
'pocos trabajos sistematizados sobre la proporción de los dife-

tent~é sistemas repro4uctivos en la flora de las diversas regio

nes del país. Un trabajo que es importante resaltar, por su 

interés taxonómico y evolutivo, es el de Reeder (.1969) sobre 

las gramíneas dioicas de México, Esta familia de plantas es 
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considerada como una de las más grandes dentro de las angiospermas. 

Se consiera que existen 22 géneros que contienen especies dioicas 

y de éstas, 19 son endémicas del hemisferio occidental. Lo in

teresante es que 15 de estos géneros son endémicos de la RepGbli

c~ Mexicana y 14 pertenecen a la misma subfamilia (Eragrostoideae). 

Dentro de los 15 géneros endémicos del país, 9 son estrictamente 

dioicos mientras que 6 ocasionalmente presentan monoicismo. 

Siguiendo las ideas de Lloyd (1972) sobre los sistema~ id6neos 

para estudiar la evolución del diocisrn'o' este caso puede ser 

uno, por presentar especies estrechamente relacionadas con dife

rentes sistemas reproductivos. · 

Asimismo, Bullock (com.pers~) tealiza un estudio sobye·pa~ 

>trones reproduct.ivos. en árboles tropicales donde ha detectado 

que aproximadamente el 11% de las especies son dioicas. 

4,Z. La evoluci6n del dioicismo. 

Para explicar la evoluci6n del. dioicismo en las Plantas s~ 

. han d·esa·rrollado tres enfoques distintos, no excluyentes unos · 

d.e otros. El primero, y probablemente el más difundido, es la 

construcci6n de modelos te6ricos sobre la evoluci6n del dioicis~ 

mo a partir de distintas vías (~s decir, a partir del hermafro

ditismo, del monoicismo, de la heterostilia, etc.), pero siempre 

considerando la fecundaci6n cruzada C"outcrossing'') como la prin· 

cipal presi6n selectiva (Charlesworth & Charlesworth, 1978 y 

Ro s s , 1 9 7 8 ) . 
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Un segundo enfoque, es el propuesto por el botánico neozelan

dés Lloyd (1972, 1975), quien sugiere el estudio comparativo de 

la biología reproductiva de especies emparentad~s o estrecha

mente relacionadas que presenten diferentes· sistemas reproduc

tivos, para de ahí, descubrir y sugerir los posibles mecanismos 

evolutivos .que determinan la separaci6n de. sexos, así corno la· 

combinación de estudios genéticos y.ecológicos. 

Finalmente, un tercer punto de vista, es uno que podemos . · · 

denominar "eco16gico'' (Bawa,. 1980} ya que enfatiza el papel que 

ju~~an distintos factores ecol6gicos como presiones selectivas 

y recoge evidencias reales de campo para mostrar sus posibles ' 

~fectos en la evolución del sexo en plantas .. · 

De estos tres, el más relevante en.el ¿ontexto d~ este tesis, 
:. lJ .. 

. es· el tercero. 

· · 4. 2. l, L()s estudios ecológicos. ':'·' 

4 • 2 ,J .. a. La proporci6n de sexos' en las p~blaC:ióries Jl.at:~fales ~: 

Concibiendo que el dimorfismo sexual en las plantas puede · · 

ser uri buen sistema para estudiar meca~ismos evolutivosj un· pri~ 

·tt1er elemento que sugiere la acci6n de presiones selectivas en 

un sistema dioico, e~· la detecci6n de diferentes proporciones 

-sexuales en las poblacione~ naturales. 

Té6ricamente~ y siguierido los postulados de Fish~r (1958)~. 

el gasto parental de cada sexo deberá ser i.gual en las especies 

dioicas debido a que la c~ntribuci6i genética de un sexo es 

.'', 
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~quivalente al del otro. Esto deberi dar una proporci6n de 

sexos igual a la unidad al término del cuidado parental a menos 

que los individuos de un sexo sean Dis costosos que el otro. 

Sin embargo, las presiones selectivas que actdan a lo largo 

del ciclo .de vida de los organismos, determinan en gran medida 

l~s características poblacionales y la historia de vida de los 

organismos, de tal forma que encontramos en la literatura dife

rentes trabajos donde se exhibeIJ. .desviaéiones en las proporcio-' 

nes sexuales (Zarycki & Rychlewski, 1972; Lloyd, ·1973; Melampy 

& ~owe, 1977; Opler & Bawa, 1978; Grant & Mitton, 1979; Hancock 

& Bringhurst, 1980; Webb & Llóyd, 1980; Barret & Helenurm, 1981; 

.·. Cox, 1981; Meagher, 1981; Bawa et aL, 1.982; Willson, 1983). 

Algunos trabajos e~ donde la proporci6n de sexos se ha repor

;tado com() cercano a la unidad son los siguientes. Wallace & 
· Rundel (1979) con poblaciones de Simmondsia chinensis en diferen-

te~ localidades de zonas áridas, encontraron para todas las po-

.blá.ciones una proporci6n de se,xos aproxi1¡iada de 1 :.1 • Igualmente, 

F'ármer (1964) con poblaciones de Populus deltoides en zonas. 
" . - . '¡ 

: tempia:das, detectó una proporci6n de sexos C:ercana a la unidad • 

. , Para el caso de árboles tropicales, Bullock & Bawa (1981), repor-

' ' . ' . -~ 

' ian una proporci6n muy cercana a la unidad en Jacaratia doliehacela 
' . . 

y Bullock et al. (1983) para Guarea rhonalocar'pa. Sin embargo, 
-· --

~sto no signifi~a que no existan presiones selectivas que estén 

. mant~niendo estas proporciones sexual~s. 

Según Meagher (19.81) la proporcion de sexos se puede evaluar. 

én tres niveles: i) primario, a nivel de pl~ntulas; ii) secundario, 
: '1 ~ .-;-·:: ~-•. 



54. 

a nivel; de adultos y iii) terciario, en floraci6n con los indi

viduos que se reproducen cada período reproductivo. 

Opler & Bawa (1978), Bullock & Bawa (2.l?_.ci t.) y Bullock et 

al. (op.cit.) en un ~studio de 25 especies de Arboles dioicos 
_;... -

tropicales en Costa Rica, determinaron la proporci6n sexual como 

la proporci6n de sexos de flores considerando la proporci6n de 

flores estamiriadas y pistiladas por inflorescencia; la proporción 

de inflorescencias masculinás, y feJ1leninas por individuo; y la · 
. . . ·. . . . -

proporci6n de s~xos poblacional, para detectar. p~esiones selec~ 

tivas en la ,bioiogía de la polinizaci6n, dispersi6n y produc~i6n 

de frutos. Este Ultimo, corno una medida de la adecuación indi-

estas especies en estas localidades. 

Lloyd (1981) propone una serie.de términos para difere~ciar 

· distintos "tipos de sexos'' para poder describirlos cuantitativa

mente. El sexo gamético (potencial) 2omo ~quellas combinaciones 

genéticas que definen el potencial sexual de los individuos mas

,culinos y femeninos; el sexo fenotípico que ilustra las propor-

, clonés relativas de los 6rganos reproductivos masculinos y feme

ninos; y ~1 sexo funcional como todas ~qµellas probabilidades re~ 

., lativas de los genes de contribuir en las gertefaciones siguientes 

a través de lo~ gametos de ambos sexos. 

Por otro lado, es in.teresante notar que. en estudios. de bio

logía ieproductiv~ en plantas, a veces se consider~n coAfo. dioicas 

~lgunas especies con un ''dioicismo funcional'' (es decir, que se 

presenta una secuencia .en la .floraci6n, de tal forma que no hay 

sobrelapamiento entre las fases pistíladas y estaminadas de una 
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planta individual) a pesar de que estructuralmente corresponden 

a otros sistemas de reproducción. Se sugiere ésto para la espe

cie monoica CuI!ania guatema1en·si s (Bawa, 19 77), para la especie 

andr01llonoica Aralia his,Eida (Thomson & Barret, 19 81) y para la 

especie monoica ·_Cnido·sc'U'lus s:pfnosus (S.H. Bullock, com.pers.) • 

. Lloyd (1973) y Webb & Lloyd (1980) plantean que se han pos

tulado distintas categorías de' explicaciones a la desviaci6n de 

. las proporciones sexuales: i) las proporciones de sexos se en

cuentran definidos por mecanismos genéticos de determinaci6n 

sexual y no están directamente seleccionados; ii) la proporci6n 

de sexos corno estrategias sexuales óptimas a nivel ipdividual; 

y iii) las proporciones de sexos como estrategias sexuales 6pti

maé a nivel p~blacional. 

Por su parte, Opler & Bawa (1978) y Meagher (1981) postulan 

dos niveles en los que se ve afectado la proporción se sexos: 

i) a nivel primario, cuando la proporci6n de sexos se encuen~ra 

definida por mecanismos genéticas d~ det~rrninaci6n sexual, por 

selecci6n gamética que actúa antes ,de la fertilizaci6n y por 

apomixis .. ii) A nivel secundario, cuando la proporción de <:exos 

se encuentra definida por diferencias en la inversi6n parental 

de recursos, por mortalid~d diferencial, por maduraci6n repro

ductiva diferencial, por multiplicación vegetativa diferencial 

y por diferencias en las probabilidades. de reproducci6n anual. 

De esta manera 1 la desviaci6n en las proporciones sexuales 

pueden atribuirse a diferentes factores y pueden producirse a 
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4iferentes niveles. El ~imorfismo sexual en las plantas va acom

paftado de una serie de características sexuales secundarias 

(Lloyd & Webb, 1977) que pueden estar asociadas a otras caracte

rísticas ecol6gicas o fisio16gicas, que de alguna manera confie

ren ventajas adaptativas particulares a cada sexo. Sin embargo, 

.el establecer que proporciones sexuales particulares presentan 
."1-

valores adaptativos es un problema sumamente complejo. 

4 •. z. 1 . b .. El 'patr6n de distribuci6n espacial de los sexos y la 

diferenciaci6n de nichos ~col6gicos. 

La proporción de sexos, analizada en la sección anterior, 
' sugie.re que existen numerosos casos en donde la desviación,-en las, 

· proporciones sexuales pueda.deberse a un uso diferencial del 

espacio y de recursos en un sitio det~rminado. 

Analizando estructuralmente una población dirn6rfica, es inte-

resante conocer los patrones de distribuci6n para detectar la 

segregaci6n espacial de los m6rfos (~éxos) en una determinada 

·situación. Este tipo de estudios se han realizado fundamental-· 

~~nte a dos niveles: ·Uno a nivel intrapoblacional y otro, a nivel 

interpoblacional. 

Sobre el primer tipo de trabajos, Bawa & Opler (1977) ana

lizaron el pat~ón de distribuci6n d& 4 especies tropicales de 

Costa Rica> Guare a luxi i, Tr:i'plaris !!:mericana, Zaiúho:Xylum 

setulosum y Randia spin·o·sa, detectándose en todos los casos una 

distribución independiente de individuos masculinos y femeninos, 

· . a pesar de que todas las poblacipnes presentaban desviaci6n en 
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. las proporciones sexuales. 

Bawa & Crisp (1980) encontraron el mismo patr6n en Ttophis 

involucrata. Se sugiere que este patrón de distribuci6n de sexos 

independientes se debe a dos tipos de presiones selectivas que 

actdan sobre las especies di~icas en b6sques tropicales. El 

primer tipo de presiones, se refieren a las probabilidades de 
. ' ' ~ 

·apareamiento de una planta en donde los niveles 6ptimos de poli-
. . . . . . 

~.izaci6n se alcanzan en poblaciones no segregadas espacialmente •. 

En segundo lugar, si .el dioicismo es también una estrategia adap

tativa empleada para escapar en función de la "tespuesta a dis-

.ta:ncia'' (ver sección L 2. 2) dé insectos que depredan s.emillas 

(.tanzen, 1970),~ entqnces su eficiencia dépenderá de la dÍs(tri~ 

bucíón azarosa delas plantas. 

Meagher (1980) en un trabajo donde utiliza una metodología 

más fina para ~etectar los patrones de distribución de Charnae-. 

lirium luteurn detecta una segregación espacial de sexos intl'a

~oblacional a microhábitats específicos~ Seftala que existen dos 

'fUel".zas evolutivas opuestas que actúan en'las poblaciones de 

plantas. Por un lad9, presiones sel.ectivas que destacan la ,ade- ., 

cuaci6n individual al incrementarse el grado de especializaci6n 

en los sexos conllevando a una diferenciación eco16gica y a uri 

dimorfismo sexual, y por otro, presiones que decrecen la adecua

tidn, incrementando ·1as posibilidades de est~blecimiento de 

plántulas. 

En los estudips a nivel interpoblacional es donde se han de

tectado más claramente la segregaci6n de los individuos masculinos 



58. 

y femeninos bajo diferentes condic~one~. 

Freeman et al. (.1976) estudiaron 5 especies dioicas polini

zadas por viente, y encontrar0n los siguientes resultados. En 

las poblaciones de Distichl'is spicata se en~ontr6 una mayor pro

porci6n de individuos .masculinos en sitio~ más salinos y una 

mayor proporci6n de individuos femenipos en sitios menos salinos. 

En.poblaciones de;Thalictrum fendlerii, Acer negundo, Ephedra 

viridis y Atriplex confertifolia. se encontr6. una mayor proporción 

dé indi~iduos f~meninos en sitios con mayor humedad. ·Estos datos 

demuestran una desviaci6n en la proporción de sexos correlacio

nados con cambios marcados en el ~mbiente, A pesar de que con

side~an qge no se conocen.los mécanismos que explican la des

viaci6n en las proporciones sexuales, sugieren los autores, que 

la segregaci6n espacial decrece la competencia intersexual, pero 

a su yez manifiesta una selección disruptiva para el éxito dife

tencial de individuos masculinos y femeninos en diferentes con-

. diciones de humedad. sitios más húmedos .favorecerán el mejor 

·desarrollo d'é hembras durante el momento de la reproducci6n, 

mientras que los individuos masculinos' tendrán mejores condicio

nes de dispersión del polen. por viento en sitios mlis secos. 

Grant & Mitton (J 979) detect~ron una correlaci6n entre un 

gradiente alti tudinal y poblaciones de Populus tremul9j._des con. 

dfstintas proporcione~ sexuales, A una.mayot altitud las pob1a· 

.ciones- presentaban una. mayor proporción de individuos masculinos, 

ademS.s· de que la tas·a de cr.ecbliento de los Jndi'Yidups ;femeninos 
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decrecía con respecto a los masculinos al aumentar la altitud. 

Cox (1981) en un trabajo más específico, estudi6 diez pobla-

cienes de Mercurialis nerennis, de las cuales ocho de ellas pre

sentaban proporciones sexuales desviadas, cuatro con mayor ndmero 

de machos y cuatro· con más hembras. Se observó, que esta segre

gaci6n de sexos presentaba una corre1Jci6n con características 

dél suelo, en particular con el pH del suelo( En los sitios con 

un D~yor pH, se encont~aron las poblaciones con más individuos 

masculinos. En Tronhis involucrata, el mismo autor, detectó que 

las poblaciones con mayores proporciones de individuos femeninos 

se encontraban.en suelos con mayor.contenido de fósforo. 

'Al igual que Freeman et al. (1976), Cox (oP.cit.) sugiere 
.. . . -- ·,' ------

que las diferencias en nicho son el resultadó de la selecci6n 

natural para disminuir la competencia intersexual, aunque señala 

que existe otro f.actor antag6nico que es un<;1. selección para la 

proximidad de los dos sexos para llevar a cabo la rep-roducci6n. 

Barlow & Wiens (1976) estudiaron un muérdágo dioico, Viscum; 

· fischeri~ y encontraron una mayor prop~rci6n de hembras.en las 

poblaciones estudiadas, sugiriendo como explicaci6n que el exceso 

de hembras puede incrementar el potencial reproductivo, y ésto : 

es importante para estas especies colonizadoras. 

Cox (1981) estudiando poblaciones de Silene d'ioica, encuent;ra 

· ·· ·que los sexos de esta especie, que presenta dimorfismo sexual, 

utilizan diferencial y temporalmente el dosel, de manera que en 

un mes las hembras son don)j.nantes, y en el mes siguiente la do-
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minancia en el dosel se igual~ por los dos sexos. Esto, seftala 

~1 autor, es otra forma de utilizaci6n diferencial de un mismo 

recurso, a través de una especializaci6n a una parte específica 

del nicho. Smouse (1971 en Cox, 1981) concluye que una poblaci6n 

dioica puede incrementar su·v.igor competjtivo sobre un ancestro 

bisexual, si la labor reproductiva puede dividirse entre los 

sexos acoplada con una divisi6n de recursos. Putwain & Harper 

· (1972). y Onyekwelu & Harper_ (.1979) encontraron una secuencia con

. traria .(es decir, una mayor ~recocidad 'de machos) , aunq~e la in~ 

terpretaci6n de la utilizaci6n temporal y diferencial de un re

curso puede ser muy similar a la presentada por Cox (.Q.E_.cit.}. · 

.4. 2. l. c. Proporción de sexos y asignación diferencial de recursos. 

Es comdn encontrar como una explicaci6n a la desviaci6n en 

- la proporción sexual la asignación diferencial de recursos, sobre~ 

todo cuando esta desviación es hacia una mayor cantidad de indi

viduos masculinos. 

Putwain & Harper (1972) en un. estudio experimental en Rumex.· 

acetosa y R· acetosella, encontraron que los individuos masculi~ 

nos asignaban una mayor cantidad de recursos al crecimiento vege

tativo, principalmente a rafees y yemas de crecimiento, que los 

individuos femeninos. 

Lloyd (1973) estudiando cerca de 70 especies de s. géneros de 
.f ,·. 

la famil:j,a Umbelliferae, ·encuentra que en todos ~0$ casos hay 

una mayor proporcitln de i9ndi v.iduos masculinos que femeninos. El 

autor sugiere que esta ·des·viaci6n se debe a que ·1os individuos 
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masculinos asignan una mayor cantidad de recursos a attivida-

des como crecimiento y mantenimiento, por lo que les confiere 

mayores probabilidades de sobrevivencia. 

Lloyd & Webb (1977) presentan una evidencia de una desviaci6n 

en la proporción de sexos debido a una sobrevivencia diferencial .. 

Reportan para adultos de Ac'iphyl1a sc:o·tt-thoni'so·nii mayor número 

·.de individuos masculinos y señalan, como una posible explicaci6n, 

·que siendo mayor el costo reproductivo para las hembras, esta· 

~signaci6n diferencial de energía puede traer consecuencias en la 

sobrevivencia de las hembras. 

En este mismo sentido, Barret & HelenurJll (1981) y Bawa et !!__. 

(1982) m~nciona~ que bajo la suposici6n de que el e~fuerzo repro

ductivo es mayor en las hemb~~s, ésto restringirá la propagaci6n 

clona! de las hembras en comparaci6n con la propagación de los 

machos, por lo cual, dicen los autores, ésto explica la desviaM 

ci6n en la proporci6n sexual hacia los machos (en términos de 

· "ramets" Harper, 1977) en Aralia rudicaulis. 

El estudio sobre presupuestos energéticos en especies dioicas 

es todavía incompletó. En la mayoría de los casos, las eviden

cias son cualitativas y en ningQn caso se presentan datos de pre-
.. .· 

su~bestos para uno o mis aftos, por lo que es difícil establecer 

patrones claros. Aunado a ~sto, hay que agregar todos los pro

blemas metodol6gicos involucrados en la' determinación de la 

a:·signaci6n de recursos (ver Gadgil & Solbr~g, 1972). 
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Dentro dei estudio de la ecólogfa evolutiva de los sistemas 

4ioicos, se han propuesto otros factores como la polinizaci6n 

(ver Bawa, 1980), la dispersi6n (ver Bawa, ~.·cit.), la propor

ci6n de sexos en relaci6n a la sucesión (Melampy & Howe, 1977; 

Falinski, ~T.B., 1980} etc., que no serán tratados en este tesis, 

aunque es indudable la importanci~ de los mismos. 

Cabe mencionar que la mayoría de los'estudios ecológicos se 

han realizado en plantas hetb4ceas en regiones templadas, a pe

sar de que la mayor pro-porci6n de es!lecies dioicas se ha repor

tado para árboles de zonas tropicales. Esto muestra la necesi

dad de explorar y realizar estudios ecológicos en est~ tipo de 

plantas. 

La información vertida en esta introducci6n general, y lo 

mencionado e.n los antecedentes de la presente tesis, puede dar 

un contexto te6rico dentro del cual está inmerso este trabajo. 

A continuaci6n se presentan los objetivos específicos que se per

siguen en este éstudio. 
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I I •. OB.lETIV(). 

El objetivo del presente trabajo consiste en estudiar compa

rativamente la biología de lo~ individuos masculinos y femeninos 

de la planta dioica Chamaedofea tep·ejiTote (Palmae) en función de 

su interacción con el in~ecto Calynto·c·e·phala margininennis 

.(Cbrysomelidae), su herb.ív?ro específico. 

El marco conceptual y las hip6tesis involucradas se encuentran 

· integradas de la siguiente manera. 

1. Una de las fuentes de diversidad intraespecífica más común 

.en las poblaciones es la presencia de individuos con ~na de

·finición sexual independiente 1 machos y hembras (dioicismo), 

a diferencia de poblaciones compuestas de organismos herma

froditas. 
,,1'· 

2. El dioicismo contituye un sistema polim6rfico con dos mor'fos 

diferentes en lo que se refiere a su función sexual, pero en 

los cuales existe, pcir otra parte, un gran número de carac

terísticas comunes a la especie a la que pertenecen. 

3~ Esta variación iRtraespecífica, en un marco de referenc~a 

comdn, constituye un sistema natural ideal para evaluar el 

papel de una o varias (supuestas) presiones de selecci6n y 

su papel como fuerzas naturales con un potencial. balanceador 

del polimorfismo (sexual) en una población. Conceptualmente, 

e~te sistema constituye un sistema de estudio mis refinado 

que el estudio eco16gico compara.do de dos· especies cercanas 

(Harper tl al., .1961) • 
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S. Si la .h_erbi voría es una presión de selecci6n importante en 

un sistema dioico, se pu~den plantear diversas hip6tesis 

sujetas a estudio, como por ejemplo: 

a) ¿Existen diferencias en la forma en que los sexos "se 

presentan" (por ejemplo debido a su organización espa-

cial, (distribución o apariencia) a los herbívoros? 

·' b) En el caso de que les dos sexos sean igualmente accesi

bles a los herbívoros, ¿existen diferencias en la acep

tabilidad asociados a la diferenciacion sexual?. Por 

~jemplo, si las hembras asignan una mayor proporci6n 

'·' ', 

de sus recursos a la reproducci6n que los machos, es es

perable que l-0s recursos asignables a la defensa contra 

herbivoría sean menores en las hembras. 

c) ¿Existen reajustes fisiológicos para cada sexo asocia

dos a los patrones de herbivoría que presentan? 

Un objetivo más específico del presente estudio es producir 

una descripción de la ecología básica del sistema Charnaedorea 

tepejilote - Calyptocephala marginipennis a partir de observa-
• 
cienes de campo, estudios experimental~s y descripciones de 

laboratorio con el fin de dar un marco de referencia para estu

dios subsecuentes de este sistema. 

A continuaci6n se presenta un esquema de trabajo para ilus

trar l~s distintos elementos estudiados. 
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PLANTA 

Ubicación dentro de la comunidad 
(Selva Alta Perennifolia) 

. 65 •. 

. INS~CTO 

Atributos. poblacional~s Atributos poblaciona1es 

1 • Patrones estructurale~ 1. Tamaft~ po~lacional 

a. De distribuci6n 2. rasa de sobrevivenci.a> 

b. De asociaci6n entre sexos .. 

·z. Demografía 

·LA· INTERACCION 

1. Especifi'cidad de la interacc:i.61). 
12. _Evaluaci6n del daño 
3. Experimentos de ~ceptabilidad ~-

CARACTERISTICAS ~UIMICAS Y FISIOLOGICAS 
ASOCIADAS A LA INTERACCION (Enfasis fito

·. céntrico) 

1~ Demografía foliar 
2. ~etabolitos secundarios 
3. Característ.icas bromato16gicas 
4~ Características fisio16gicas 

a. Estructurales 
i. Densidad de estomas 

ii. Pe~o foliar especifico 

b. Bioquímicas 
i. Contenido de pigmentos 

ii. Contenido de nitr6genb 

) i. 

·-:,· 
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IIl. .DESCRIPCION DEL SITIO Y SISTEMA DE ESTUDIO. 

1. Descripci6n general del sitio de estudio. 

El presente trabajo se desarrol16 en una comunidad de selva 

alta perennifolia ubi~aca en la Estación de Biología Tropical 

"Los Tuxtlas" dependiente del Instituto de Bioh1gia de la Uni

versidad Nacional Autónoma de Mt}xico. La Estación comprende· 

. un área de aproximadmnente 700 hectáreas de área natural y se 

.encuentra ubicada en la vertietite del Golfo de México al SE del 

Estado de Veracruz en la regi6n denominada como la Sierra de 

Los Tuxtlas (ver Fig. 3. l) . Su loe ali zacion geográfica se 

i~tda aproxim~damente entre 1os 95°04' y 95°09' de longitud.oe~te 

y ~ntre los 18°34' y 1~ 0 36' de longitud norte (Lot-Helgueras, 

1976). 

Clima. El clima de la región de Los Tuxtlas, abarca varios 

subtipos del clima "A" de Koppen modificado por García (1964). 

En general, el clima.del área natural de la Estaci6n es el clima 

cálido húmero. Tomando en cuenta la estaci6n meteoro16gica más 

cercana (Coyame,' Ver., Fig. 3.2)' el tipo que prevalece es el· 

subtipo climático Af (m) ¡tue corresponde al más hdmero d'el tipo 

"A" de Koppen, con una temperatura promedio anual de 23.4°C y 

una precipitación anual de 4500 mm (para una, descripción más 

detalladai ver Soto, 1976), 
. . 

Los dat9s sobre ~uelos, vegetaci6n, orogr•fía é hidrojraf!i 

han sido descritos con mucho detalle en varios trabajos (Lot

Helgueras, 1976; Piñero· ~ !!_., 1977; Carabias, 1979; Martínez, 
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Figura·'''3. L Localización de áreu natural de la Estac.i6n de 
. Bi9logía Trop:ical Los Tuxtfas (tomado de Lot-
H~lgueras, J9 76). · ·· 
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1980; Mendoza, 1981) por lo que no se mencionan en este trabajo. 

2. Descripcion del sistema de estudio: Chamaedorea te·pej ilote -

Calyptocephala marg·tnipennis. 

La interacci6n entre estas dos especies, aparentemente muy 

específica, ha sido detectada en la comunidad de selva altá 

,perennifolia dentro de la Estación de Los Tuxtlas. ·Dentro de 

ésta, existen cuatro especies de·Chamaedo'i·ea ·cfh.. tepeiilote, Gh. 

shiedeana, Ch~ t'ernesti.,augustiy f.h. elatior) de las cua-

les las dos primeras especies presentan un dano foliar muy c~rac

teristico diferenciable a simple vista. 

Ch. teEejilote es una planta muy abundante en ciertas locali

dades llegando a form~ parches bien definidos sobretodo en zonas 

de la selva que presentan un cierto grado de alteraci6n. La 

mayoría de los individuos juveniles y adultos de esta especie, 

presentan hendiduras longitudinales entre las nervaduras que 

se prolongan a lo largo de las pinas de las hojas. Este daño es 

típico de esta especie y es producido por el cole6ptero f. margi

nipennis. Este dafto producido, en muchas ocasiones se amplia com~· 

pioducto de la caída de ramas u otros objetos, o por lluvia, 

ocasionando en muchas ocasiones la pérdida de las pinas de las 

hojas. 

Observaciones preliminares de la interacciOn entre estas 

d~s especies, muestran que los individuos adultos de c. margi~i-. 

Een·nis aparentemente presentan una preferencia alimenticia por 

los in di v:tduos femeninos de Ch. ten·eji'l"ot!', sugiriendo una herbi .. 
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voría diferencial entre sexos, 

Chamaedorea tepeJilote Liebm. (Palmae). Se han reportado 

aproximadamente 100 especies del género Chamaedorea, que se 

encuentran distribuidas desde la part6 central de la República 

Mexicana hasta Brasil y Bolivia, La mayor diversidad de espe

ci~s se ha reportado para Guatemala y Chiapas (S.H. Bullock, 

com.pers,). Este g~n~ro es ampli&mente conocido por su impor~ 

tancia econ6mica. En algunos paises de Centroamérica las inflo-
' 

rescencias masculinas son muy solicitadas como alimento y en casi 

todos los países como pl~nta de ornato~ 

Plántula. Las plántulas son criptocotilares, de ~erminaci6n 

hipogea. Las hojas .son alternas, simpies, bifurcadas, coriáceas, 

brillantes en el haz y opacas en el envés. La venación es para

lelinerve libre. Con uná o dos vainas antes de la formaci6n de 

las eófilas (Del Amo, 1978). 

Estado toven (10 - 25 cm). Las características de las hojas 

son muy similares a las descritas para las plántulas. S61o hay 

que agregar que el pecíolo de las hojas' son finamente estriados 

y glabros (Del Amo, 1978). 

Adulto, Esta especie es muy variable (para una descripci6n 

ariat6mica detallada ver Standley & Steyermark, 1958). Bn Los 

Tuxtlas, Ver, es una especie importante del estrato inferior de 

algunas localidades y llega a alcanzar altu~as maximas de 6 me~ 

tros, Es una especie dioica y florece en los meses de septiem

bre y octubre, Las inflorescencias de cada sexo son claramente 
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diferenciables por lo que la identificación sexual es muy clara 

en la epoca reproductiva, aunque no presentan características 

sexuales secundarias muy evidentes por lo que en los individuos 

juveniles y adultos que no se han reproducido es difícil la 

identificación del sexo. 

Calyptocephala marginipe·n·n·is Bohe~. (Chrysomelidáe). Se .han . 

descrito 8 especies de este género que s~ encuentra~ d~stribttidas 

· eri las regi6nes tropicales que van desde el SE de Mexico has~a ·· 

Brasil. En este género el primer y el segundo segmento ventral 

están "connados" y el mentum presenta un reborde (localizado más 

~lla de la segunda mitad), El tipo de esta.especie tiene el . 

. tor~x enteramente tttestaceo", el élitro bordeado ceroso ,y los 
.: ·' . 

' . ' ' 

márgenes del_élitro son muy ordinarios y puntuados irregular-

mij~t~. El borde ceroso no siempre se exti~nde a los márgenes 

laterales y apicales del élitro. Los bordes algunas veces son 

ferruginosos tanto en el tipo como en la variedad. El tarso en 

algunas ocasionés se encuentra téftido. Las antenas son completa~ 
" 

mente negras (Baly &Champion, 1885-1894) . 

. _,,. 
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IV. ESTRUCTURA DE LA COMUNIDAD Y ESTRUCTURA J?OBLACIONAL DE 

Chamaedorea tep~jilote. 

Introducci6n. 

Dentro del campo de la ec_ología estan cons;iderados distin;tos 

niveles de organización que van.desde el nivel individual hasta 

el· comunitario. Cada uno de estos nivele,s se caracteriza!1. por 

· 0~ pp_seer atributos propios, pero determinados en gra:n; medida por 

las propiedades de los restantes, Recientemente, se ha enfatiza-· 

do la importancia de comprender el nivel individual y su varia

ción, para desarroll~r los est~dios de ecología evolutiva. Sin 

embargo, este comportamiento individual se lleva a cabo eh una 

m(ltri z de organismos, .de la mislTia. especie y de otras especies; 

ubicados tanto en el mismo nivel trófico como en otros nivele~. 

En este contexto, en el presente capitulo se describen las 

características generales de la comunidad como marco de referen~ 

cia, la ubicación de Ch. tepejilote .dentro de esta comunidad y 

los atributos poblacionales' de. Ch. tepej ilote como preámbulo, a la 

· irtformaci6n detallada de la comparaci6n entre individuos mascu

linos y femeninos de esta especie. 

Los estudios ecoldgicos para conocer la estructura de una 

comunidad vegetal datan desde hace varias décadas con los polé

micos trabajos de Braun~Blanquet, Clements, Tansley, Ramensky, 

· Gleason, ,lenobles, entre otros (J{rebs, 1978) sobre la ''unidad 

fundamental" en el estudio de las comunidades vegetales (ver ··· 

Whittaker, 1970), 
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Generalmente, los estudios de comunidades tropicales, han 

sido enfocados a conocer la estructura y composici6n de la comu

nidad, caracterizada por urta alta diversidad de especies y por la 

·complejidad de las relaciones bioldgicas que guardan éstas. 

Flores (1971) presentá una revisión sobre los principales traba

jos realizados en las regiones tropicales del mundo y las meto

dolog!as seguidas por diversos autores. 

S~ h~n elaborado ~studios que contemplan no s61o el conoci-
' 

. ~iento de la estructura de la. comunidad lli ~, sino también 

la -dinámica de la misma (Hartshorn, 1978; Martfnez, 1980) a tra

vés de estudiar las tasas de renovaci6n del dosel de la comunidad 

despU.és de una serie de alteraciones naturales de la misma. Los 

iesultados obtenido~ predicen que las comunidades selváticas se 

. renuevan' cíclicamente de manera muy activa (Whi tmore, 1978) •. De 

estos estudios se desprende que un enfoque poblacional demográ

fico puede ser una de las formas más fructiferas para entender 

la compleja estructura y dinámica de estos complejos ecosistemas. 

Los estudios de~ográficqs en especies de gran tamafto y ~onge

vidad (v.g. árboles perennes) han sido muy limitados, sobretodo 

en el caso de especies típicas de sistemas tropicales (Sarukhán) 

1978). Dentro de ~stc>s ültimos, son contados los trabajos que 

existen, Hartshorn (J 97 2) estudiando dos especies de tirboles 

tropicales en Costa Rica, Pentaclethra· :macro'loba y Stryphnodendron 

~xce1sum, fue el primero que di<S un trat~.miento demográfico al 

estudiar el cicio de vida de estas dos es~ecies. Posteriormente, 

Vari Valen (1975) realiza un estudio detallado sobre· ·au't'et:Ee 

·r 
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globosa, una palma típica del estrato.inferior de bosqties tropi

cales de Puerto Rico. 

Para el caso particular de Ml!Xico, desde 1975 se. vienen rea

lizando una serie de estudios demográficos en árboles tropicales 

en· comunidades naturales (selva al ta perennifolia y selva baja 

caducifolia) con .el inter~s de establecer patrone~ generales que 

~xplic¡µen la regulaci6n natural de las poblaciones. Algunos de . 
' : ·>,:.e '.: 

los trabajos desarrollados hasta el moment.o incluyen: estudios 

. ·.demográficos intensivos con Astrocar>'l!m mexicanum (Satukhán, 1978), 
. . . . ; 

estudios sobre banco de semillas con Cordia eleagnoides (Guevara, 

'f 977), e.studios sobre sobreviv.encia de plá~tulas de Nectandra 

arnbigens (Córdova, 1979), estudios sobre asj.gnaci6n de recu~:;os 

(Pi ñero' . 1979) YL comportamiento 'reproduétivo en A. mexicanum 

(Piftero & Sarukhán, 1982). 

Piñero et !!._. (1977) en un estudio enfocado fundamentalmente 

a ~a dinámica poblacional de A. mexicanum, una pla~ta muy impor

~ante del e~tr~to inferior de algunas selvas de M&xico, realiza

ron un estudio sobre la estructura de la comunidad en la Esta

ción de Biología Tropical "Los Tuxtlas'' restringiéndose a los 

sitios permanentes de observación de esta palma, que comprende 
·. 2 
seis zonas de 600 m . Eri este trabajo se defini6 la importancia 

relativa de A. mexicanum en la comunidad·y se documenta corno varía 

esta especie en diferentes zonas de la selva d,e Los Tuxtlas. 

El estudio de la es·tructura O.e la comun~d~d que· se presenta 

en esta tesis, es muy similar al presentado por P~t;ero il ·&· 

(1977), aunque se basa 1lnicamente en los datos obtenidos en tres 
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si'tios permanentes de observación. 

Como corolario, en una segunda sección de este cap1tulo, 

se presentan algunos datos preliminar~s de la estructura pobla

cional de la especie dio tea Ch.· ·te·pe'jilote, principalmente la 

estrucutra de tamaf\os .. (co~o un indicador indirecto de la edad), 

los patrones de distribuci6n y as0ciaci6n entre sexos y la 

· prop()rcion de sexos. En cuanto a la din4mica poblaciona~, se .. · ·· 

presentan algunos datos preliminares sobre la sobrevivencia y . · · 

la probabilidad reproductiva obtenidos a lo largo de un ·afto. 
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MATERIALES Y METODOS . 

En los estudios sobre la estructura y dinámica de una pobla~ 

ci6n, es importante conocer con precisión el destino individual 

de los organismos que componen una población que nos puede brin

dar .informaci6n sobre los. atributos demográficos y estructurales 

de la misma. Para 8sto, se requiere ia observaci6n periódic~ 

y '~():rltinua de los .. organismos por lo que e;s neceg~·~·~º el estáble-:, 

ci~ienFo de sitios permanentes de observación. 

En el establecimiento .. de estés sitios para f.!!.. tépejilote, 

se sigui6 el mismo criterio utilizado por Pi ñero et al.' (1977) 
, ',··. ; ___,. -- ' 

que consiste brevemente en establecer sitios de 600 m~:c2om.x 

· 30m) coJi diferentes densidades de· la especie en cuestión. Para 

el caso parti~ular de esta tesis, se e$tablecieron tres sitios, 

con las características antes mencionadas (los sit~os fueron en

numerados en un orden de mayor a menor densidad). Estos sitios, 

fueron ~ su vez subaivididos en sub~uadros de 25 m2 (Sm x Sm) 

para fac~lítar la ubicaci6n individual de Jós. organismos. 

1. Estructura de:la comunidad • 

. a) ,lerarquizaci6n de especie.,s. 

Para conocer la estructura de la comunidad y la importancia•··· 

· de Ch. tepejilote en los sitios permanentes de.estudio, se ·pro-" 

.· cedió a cuantificar los valores de importancia de las especies 

veg~tales de la siguiente manera: 

Valor de importan
cia de la especie i = Densidad 

relativade + 
la especie i 

Frecuencia 
relativa. de 
la especie i 

+ Dominancia 
relativa de · 
la especie i 
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para lo cual se les midi6 a todos los individuos con un perime

tro a la altura del pecho o 1.3 m (PAP) mayoT o igual a 1.3 cm 

las siguientes características: altura total del individuo, PAP 

y cobertura. Simult~neamente se fue determinando la identidad 

espec!:fica de cada individuo. 

b} Diversid~-~ de especies. 
. . ' ) 

Con base en la composici6n florlstica y abun.danci~·retativa 

de cada especie dentro de cada uno de lo~ sitios permanentes de 

observaci5n, se determinaron los indices de diversidad para cada 

-·sitio. El indice utilizado fue el de Shannon-Wiener. 

e) Similitudes floristicas. 

_ Para detectar la similitud florfstica entre los sitios perma-

nentes de observaci6n se utilizó el indice de Sorensen.(Ghapman, 

1976). 

' 2. Atributos poblacionales de Ch. teEejilote. 

a) Estructura de tamaños. 

Para establecer la estructura poblacional de Ch. tepéj ilote, 

se realizó un censo en los sitios permanentes de observaci6n iden-

tific~ndo a cada individuo con una marca y midi~ndoles la altura 

total, . la cobertura, el PAP y el número· de hojas que presentaba 

cada individuo, Con has~ en Gsto, se establ~cieron categorjas 

discretas de tamai\o utilizando como criterio intervalo$ de altu .. 

ras de o.so m. Adem&s, se procedi~ a elabQrar un mapa a escala 

ubicando con precisj,éin a cada individuo dentro de 1os sitios de 

estudio. Esto se h;tzo funda:mentalmente para adultos y juveniles 
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(mayores a 0.30m) ya que en el caso de plántulas,·no fue posible 

determinar la identidad de todas, debido a que en los sitios de 

estudio están presentes otras dos especies de fhamáedorea (Ch. 

shiedeaha y Ch. ernesti-augusti) cuyas plántulas muestran una 

símil i tud fenotípica con las de· Ch. te·peJi'lote .. · · 

• b) · Pr'oporc~óri de, sexos.· 
,· '· . 

La proporción de sexos fue definida despu.és· de dosYaft~s' ele 
. =:· . .. 

6bservación de todos los ind~viduos adultos.en )os sitios de ob-

servación., que se r~produjeron por lo menos una vez en este perío- · 

A.los individuos adulto~ que no se reprodujeron y los indi-

ivi4uos iuveniles . ' . ·- ·. no ~ue posible determinarles el sexo, 

ya que no se detectó alguna característica sexual secundaria 

evidente . ..... 

. e) Patrones de distribuci6n espacial· y asociación entre sexos. 

Para conocer el patrón de distribución espacial y asociaci6n 
< )' 

entre seXO$ se procedi6 a ~stablecer ctiadros de distinta magnitud 

(lm X lm, Zm X 2m, 2.Sm'x 2.Sm~ '5 rn x·sm, Sm X 7.Sm) sobre el 
. m:apa>a escala elaborado para ubicar a cada uno de· los individuos. , 

Los patrones fuerori determinados utilf~ando como base de compa

raci6n el patrón de distribución. de Poisson. Posteriormente, 

se utilizaron otros índices y pruebas estad!sticas para definir 

el patrón particular. Para el patrón d~ distribución, se utii~

.zaron la prueba de chi-cuadradi y el coeficiente de variaci6n 

(cociente de la varianza entre la media), mientras que para la 

asociación, la prueba de chipcuadrada• la prueba de chi-cuadrada 

Yates, la prueba de 
- ~·· ... 

.. , 
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de Cole y e 1 factor de correlaci6n V (PooJe, 1974). 

d) Sobrevivencia, 

Establecida la estructura de tamaftos de las poblaciones, se 

definieron arbitrariamente categorías discretas de tamafios a 
.. 

intervalos de O.SOm. Con base en ésto, se realizaron observa~ 

cienes periódicas cada 6 meses para c.onocer el número de indivi.,. 

d~os muertos para cada categorfa de tamafto para cada sexo. Para 

el caso de plántulas no fue posible realizar estas observaciones 

por las razones descritas anteriormente. Con base en este re

gistro, se elabor6 una tabla.preliminar de ~obrevivencia para 

cada sexo. 

e) Probabilidad reproductiva. 

En el periodo reproductivo de Ch. tepejilote (~eptiembre ·a 

noviembre) se procedi6 a hacer observaciones del namero de indi

viduos que se reprodujeron. Con base en esta informaci6n,. se 

determin6 la probabilidad reproductiva de cada sexo para c~da 

categoría discreta de tamafto. 
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RESULTADOS 

1. Estructura de la comunidad; 

En las tablas 4.1 a la 4.6 se presentan lo.s enlfstados de 

,las especies que est6.n presentes en los sitios permanentes de 

~b~ervaci5n, con base en sus valores de impoTtancia sin discrimi~ 

nar el estrato .. vertical dent:ro del cu.al se ub~can en la comunidad¡ 
; ' \···.~.·:. .. 

·.·· '>EJ1 1as tablas 4~·1, 4 .3 i 4. S los valores. de t111portancia fueron 

determlnadós con base en la cobertura reiativa de· las especies como 

indicador del valor de dominancia de las mismas. 
. . 

En estas tablas 

;n.o. se incluyen los bejucos, que en algunos sitios juegan un papel 
. . 

·importante· de.ntro .de la estructura de l~ comunidad. En las tablas 
) '_,·'.··· . 

·.·. ,4:.:z, 4. 4 .~ 4. 6 el valor· d~ dominancia· considerado f:ne .el ~área· 

bisal, coft lo_qµe se incluyen los bejucos. En todos los casos se 
r, 

consideraron todos los individuos que presentaran un perímetro 

a la al tura del pecho (PAP)' de l. 3cm, con lo cual se incorporó 

,un nd.mero considerable <ie individuos de varias especies del es- · 
<. • •• "~. • • • • ' • , 

trat'o inferior . 

. Eri la .Tabla 4. 1 podemos notar que la especie más iniporta?tte 

·.es Ch. tepejilote seguida de Astrocaryum.méxicanumt unapalma·que 
' . ~ 

ha sido utilizada para caracterizar las comunidades de esta re

gión de Los Tuxtlas. Analizando las espe:;les del estrato infe

rior estas .dos. especies son las más importantes incluso consi" · 

. d~ra.ndo a. las especies que dominan. los estra1:os superiores. · En. 

·este sitio, la diferencia en los valores de importancia entre 

estas dos especies de palmas no es ·muy· notoria. f.h• 't'ep'ejllote 

mayor que' &,. 
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Cons~derando el §rea basal como valor de dominancia, Tabla 

4. 2, la importancia de Ch. tepejilo·te no disminuye, es decir, 

sigue cdnservándose como la especie más importante, mientras que 

~· mexicanum disminuye su. valor de importancia relativa, En 

este caso Ch·. tepeJ ilóte es l, 34 más importante que ~· mexicanum. 

En el sitio n'Clmero 2t Tabla 4 • .3, también f.!!. tepeJilote se 

··presenta como la especie más importante a pesa;r de que la dive.r

s.idad de especies se incrementa. En esta situación, el valor · 

de importancia de fh. tepejilote en relación con ~· mexicanum es 

· .. de 1.44 veces mayor. Al considerar el área basal para determinar 

la ordenación de especies en el sitio número 2, la riqueza de 

especies se incrementa notablemente por la influencia de los beju~ 

cos. A pesar de ésto, f.E_. t.epeji1ote sigue siendo la especie 

más importante, wientras que ~· mexicanum disminuye su importan

cia relativa. La diferencia entre ambas palmas es de 1.76 veces. 

Para el caso del sitionúmero 3, en las Tablas 4~5 y 4.6 se. 

·presentan los enlistados de especies. En esta localidad de 
. . . 

importancia de Ch. tepejilote disminuye considerablemente; rnien• 

·tras que A. mexicanum es la especie ·má.S importante. En este si

t~o, la diversídad e$ muy similar a la del sitio ndmero 2, s6lo 

que la topografia de esta localidad es distinta, es decir, este 

sitio presenta una pendiente muy marcada que probablemente influ

. ya en las p;robabil idades de establecimiento de los ;tndi viduos 

de Ch, tepeJll'ote , 

En la Figura 4,1 se presentan 1as distribuciones de las fre

cuencias de alturas de las especies arbd:rea.s que presentaron, un 
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PAP mayor o igual a 1.3 cm en los tres sitios permanéntes de ob

servación.. Fundamentalmente podemos diferenciar dos estratos 

bien representados, el estrato inferior con individuos cuyas 

alturas alcanzan hasta 12,5 m y un segundo estrato con individuos 

hasta de 23 m aproximadamente. El estrato superior, en todos los 

casos, se encuentra subrepresentado, 

El estrato inferior está consituido principalmente por espe~ 

cies c,6mo ~· mexicanum ,' fh., tepej}lote, ·ch; shi'ede'a'na, Bactris 

trichophrlla, Aegiphilla costaricensis e indivi~uos juvenf

, les de Sapranthus microcarpüs, ~lsenia arma ta, etc. 

El estrato medio, estd representado principalmente por indi~ 

viduos de Pseudolmedia oxtphylla~ia, y én menor medida por 

Pleuroanthodendron linden:i:i, CY!f!bopetalum baillonii, Orthion 

oblanceola tum, Croton ni tens, etc. 

En el estrato superior se presentan Nectandra ambigens, Ficus 

sp., §_pondias mombin, Cordia megalantha, todos con pocos indi

v:fduos. 

De la Figura 4.1, también podemos notar que el porcentaje 

de individuos de las distintas especies se concentran principal

mente en la primera categoría de alturas, sobretodo en el siti~ 

ntímero 1 donde alcanza casi un 80% de individuos. En los sitios 

2 y 3, se presenta aproximadamente un 50% del total. Esto nos 

puede estar indicando que la regeneraci6n de especies en estos 

si ti os, sobretodo en el s,itip. -1 ,, es considera.ble. 
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,En la Tabla 4. 7 se presentan los valores de di vers:idad para 

cada uno de los sitios permanentes de observación, El sitio 

.ntlmero 3 es donde se presenta la mayor diversidad de especies, 

mientras que el sitio nümero 1 es el menos diverso siguiendo el 

fndice de Shannon-Wiener. Para conocer si las diferencias entre 

estos índices eran e$tadísticiu11ente significf!tivas, ~e procedi6 _ 

a aplicar una prueba de t (Hutcheson, 1970 en Zar, 1974) •.. De, 
q· 

·esta prueba se concluye que los tndices de'diversidad difieren 
. . 

etitre los sitios 1 y 2~ y 1 y 3, pero entre los sitios 2 y 3 no. 

·. "difieren significativamente ... ~elacionando estos resultados con 

los valores de importancia de fh. tepej ilote, podemos notar que.· 

en. ~l siti¿ menos diverso es dandi Ch. tepejilote es la. ~speci~ 
-·; 

· más importante. 

Para conocer el porcentaje de especies que comparten los 

>sitios permanentes de observaci6n, se proced.i6 a analiza:r la di

>véÍ'sidad de especies en funci6n. de la similitud de especies qµe' 

se presentan entre estos sitio.s. En t~,dos los casos, es decir, 

,, comparando los sitios 1 y 2, 1 y 3 y 2 y 3, se presenta un por

cent~j e de similitud de especies de aproximadamenté 50\. E~to 

~e presenta en la Tabla 4.8. 

La lista floristica de lás especies encentra.das .An los si~· 
. '"•- .. 

. tios permanentes de trabajo se presentan en. el Apénd_ice A. 
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. Tabla 4.1. Lista de las especies vegetales con base en sus valores de 
importancia, para el sitio 1, utilizando corno valores de 
dominancia a la cobertura. Se incluyen todos los indivi
duos con un PAP mayor o igual a 1.3 cm. El narnero total de 
individuos fue de 214. 

'''.; . 

•,.,, 

· ESPECIE ··•· FAMILl.A. ·. DENSIDAD . FRECUENCIA DOMINANCIA VALOR Dff .. 
" .< • _, 

L . Chamae·dore~ tépe}ilote . 
2 • . Astrocarytim mexicanum 

·· 3. Pseudolm.edia óxyphyllaria 
4, Guar.ea grandifolia · 

. 5 , Fj cus. sp. . . . . 
6 ~ Chamaedorea schiedeana · 
7. Cymbopetalum·baillonii 

,,a •. Psychotria· sp. I* 
1

9. 'Pleuroanthodendron Ilndenii 
1.0/ NE:lctand.ta ambígeris, 

. 11. Capparis. baduca . " · 
· 12. Sapranthus microcarpus 
' l3. Guarea glab:ra · 

14·.· Nectandra sp. I * 
1~: Bactris trichophylla 
16. Groton ni tens 
17', PoUlsenia. arma ta · 

·. 18•. Spondias momhin 
-19~ Pouteria compe~hiana ... _ 

· 20. Aegiphila costaricensis . 
2 L Hame 1 i a s p . · 
22·. ·Nectandra sp •. II*. 
23. Psychotria faxlucens· 
24. Qüaiaribea funebris 
25, ~rythrina folkérsii .. 
26. Orthion oblanceolatum 
27. ~uararibea guatemalteca . . . ,···'· . .· ...... ' 

' . ' 

·· ·_. C:Palmae) 
(Palmae)· 
(Moraceae) · 
(MeU.aceae) 

•... (Moraceae} . 
· (Palinae) 
(AI\nonaceae) 
(Ruhiaceae) 
(Flacour.tiaceae) 
'(Lauraceae) 
(Gappar1daceae) 
(Aimonaceae) 

· CMeliaceae) 
(Lauraceae) 
(Palmae) 

.fEluphorbiaceae) 
(Moraceae) , 
(Anacat7:diaceae) · 
{Sapotaceae) · 
(Yerbenaceae). 
(Rubiaceáe) 
(Lauraceae) 
(·Rubiaceae) 
(Bombaceae) 
(Leguminosae) 
(Violaceae) 
(Bombacace.ae} 

RELATIVA RELATIVA RELATIVA. IMPORTANCIA 

37.68 
19. 81 

·. 2. 90 
1 • 45 

'0,48 
4 ;s3 · 
1 .45 

,._ 2 •. 90 
'2 ,'42 
l .45 
l.93 
1 • 93, 
1. 93 
0.48 
1 • 93 
1'.93 
1 • 45 
0.97 
0.97 
0.97 
0.97 
0.48 
0.97 
0.97 
0,48 
o ,48 
o.4s 

1'6.80 
14.28 

5.04 
2. 52 

·O. 84 
' 6. 7 2 

2.52 
'3.36 •' :r. 36 ,·_•·. ', 
2 .52 ,• 
3,36 
3.36 
2.52 
0.84 
3.36. 
2.52 
i.52 ' 
t.68 ' 

' t.68 
1 •• 68 
.1. 68 
0.84 
L68 
l.68' 

'd. 84 
0.84 
0.84 

5.36 
17.00 
13. 1 g 
10.25 
11.37 
o. 20 
7.60 
4.59 
3. B.o· 
4.68 ' 
3. i 8 
2.50 
1. 97 
4.66 
0.63 
1. 23. 
0.20 
1. 23 
r.01 
·O. 74 
0.62 
1 • ,7 2 
0.27 
o .14 
0,69. 
0;36 
o. 19 

59. 84': 
51. 09 
21. 13 
14. 22 
12.69 
11 • 7$ 
11.S 7 
10.85 · .. ' 

·g. st:' ·. 
'• ,· 8 .65 

8.47 
7 '· 79 
6.42 
5,98 
5.92 
5.68 
4. 17 
3.88 
3·~;66· 
3.3.9 
3.27' 
3.04 
2.92, 
2.79 
2.0l 
l.68' 
l.52' 

. (continua •• >J 
'· ' ·, 



28. Geon.oma · 6xycarpa 
29. Lauraceae II~ , · 

.30. Piper hispidum ·· 
31. Urea ala~a .· .· . . 

. 32. Cytha.rex}'ltu1. ptero.cladum 
· 33. Stemmadenia donell-smithii 

34. Eugenia sp. . . 
35', Amphi tecna tuxtlens is 
36. Acalypha skuchii 

(Pa'lma'e) . 
(Lauraceae) 
(Piperaceae) 

·.·. (Ufticaceae) .. 
(Verl,Jenaceae) 
(.Apb~ynaceae) 

· (Myrtaceae) 
(Bignonaceae) 
(Euphorbiaceae) 

0.48 
0}48 
Q.48 
Q.48 

.0.48 
;0.4S. 
.ff 48. 

. ·. '· 
0.48 
o .48 

o. 84. 
o. 84·, , . 
o.··, 84 .. 
0.84 
0.84 
0.84 
0.84 
o 84 .. 
0.84 

. o .16 
o. n 
0 .• 10 
o ~09 . 
0.04 
o. 04 ,; 
0.03 . o. 02 
0~02 

. *Individuo no determinado cuya numera.ci6n (en números romanos) corresponde a una 
riomericlaturá. provis iona1 loca:J. del proyecto "Flora de la E'stacidn de Los Tuxtras". 

1. 48 
1. 43 
l. 42 . 
1 • 4 1 ··. 
L36 
l.36 
1 ~ 35 
·1 • 34 
1. 34 . 



Tábla 4.2. Lista de las e~pecies vegetales con base en sus valores de 
·importancia, para el sitio 1, utilizando como valor de do
minancia el área basal. Se incluyen todos los individuos 
con un PAP mayor o igual a 1. 3 cm. El número· total de in_- -
dividuos fue de'214. 

. . . ; 

' ·~::' '- ' 

ESPECIE . ; __ -- - DENSIDAD FRECUÉNCIA --DOMINANdiA >VALOR DE- ;- ---
RELAl'lVA REL.ATIVA RElLÁTIVA - IMPORTANCIA' 

- .-. 1 . Cha~aedorea tepej ilote 
2. Fic11s sp. 

- 3. Astrocaryum mexicanum 
4. Pseudolmedia oxyJ._JhYilaria 
5. Guarea grandifOl¡a . -- ·--
6 ;. Cha~~edorea schiedejna 

___ - 7. Nect'andra sp • I * 
8. Nectandra amb-igens 

· Q~ Psychotria sp. I* 
· 1 O. Pleuroanthodendron lindenii 
lli Cym~o~etalum, ballonil* -
12. Sapranthus_microcarpus 
13~ Capparis b~duca -
14. Bactris aff. trichophylla 

· 15 . Crotc;>n ni te ns 
16. Guarea glabra 
1 7 •. · Poul st."nia arma-ta_ 
_ 18. Spondlas mombin 
19. Pouteria campechiana .. ----

_- 20. Aegiphilla costaricensis 
21. Ham~li~ sp. I* 
22. Connarus schultesii 
23. Psychotria faxlucens 
24. ~uararibea funebris 
25. Urera alata 

, 26. Nectandra sp. l I* _ , 
. -· 27. Ery_thtina folkersii · 

(Palmae) . 
(Moraceae) 

1'(Palrnae) 
(Móraceae) · 
{Meliaceae). 
(Palrnae) · · 
(Lauraceae) 
(LauraceaeJ 

-(Rubiaceae} · _ 
(Flacourtiaceae) 
(Annonáceáe) -- -
(Annonaceae) 
(Capparidaceae) 
(Palmae) 
(Euphorbiaceae) 
-C.Meliaceae) _ -
{Moraceae) 

___ (AJ1acardiaceae) 
(Sápotaceae) 
(Ve:r~enaceae) 
(Rubiacea~) 
(Corina-raceae) 

-(Rubiaceae) 
(Bombacaceae) 
{Urticaceae} · 
(Lauraceªé)· 

_ (Leguminosae) . 

37.68 
o .48 

19.81 
2.90 
l".45 

- - 4 .• 83 
--~;~;6. 48 

-- _t.45 
'2 •. 90 
2.42. 
l.45 
l.93 
1.93 

' f. 93 
1 • 93_ 

-1.93 
f.45' ' '' 

:o.97-. 
0~97 
0.97 
0.97 
(1'. 97 
o.97 
o.97 
0.48 

- -o~48 

a· .• 4s 

16 .80 
0~84 

14.28 
5.04 
2.52 
6.72 
0\'84 
_2 ~sz:: 
3.36 

-3.:f6 
2.52 
3.36 
3.36 
3.36 
2.52 

' 2 •. 52 
-2.52 
L68 
l.:68 
L68 
1.68 
l.68 
., • 68 

'. 1. 68 
0.84 

- 0~84 
0.84 

0.82 
53.32 

7.29 
5,90 

',7 .91 
0.01 
8. 31 

' 4. 80 
2. 19 

' 1 • 43 
2.60 
0.57 
o. 17 
o. 04 -
0~65 
0.44 
0.01 

:o.; 89 
- i º~-53 

0,20 
0,06 
0.04 
0.03 
o. 01 
Ot6$ 
0.27 
0.2.7. 

'55.30 
54.. 64 
41 • 38 
13. 84 
1 Las 
11. 56 

9:.63 -
8.77 
8 045· 
7.21 
6 ~ 57 ' 
5.86 
5.46" 

-s ,33 
5.10 
4.89 
3.98 
3~54 
3. 1.8 
2 .'85 -
2. 71 

: 2 ~ 69 
2.68 
2.66 
1 • 95 
1.59 
1. 59 

(corittriua .•. ) , 

00 

°' . 



28. Orthionoblanceolatum 
29. Geonoma oxycarpa 
30. Cytharexylon pterocladum 
31. ~uaráribea guatemalteca . 
32~ Stemmadenia donnell~smithii 
33. Lauraceae II* 
34; ·Piper hÍspidum 
.35. Euge11ia sp. 
36~ lpomea phyllomega 
37; · Amphi tecna tii:x:tlensis 
38 Acalypha skuchii 

·. (Violaceae) 
· (Palmae) 

(Verbenaceae) 
. (Bombacaceae) 
(Appcyna<;eae) 
(Lauraceae) 

· (Piperaceae) 
· (Myrtaceae} 

· (Convol vula e e a e) 
.. (Bignoniaceae) 
· . (Euphotbiaceae) 

0.48 
. o .48 
0.48 
0.48 
0.48 
0.48 . 
o .48 
0.48 

.O .48 
.0.48 
o .48 

0.84 
0.84 
0.84 
0.84 
0.84 
0.84 
o. 84 
0.84 
o.84 
0.84 
0.84 

o. 13 
0.04 
0.04 
0.01 
0~01 
0.01 
O .• O 1 
0.01 
o,¡ 01 
0.004 
0.002 

.*Individuo no determinado cuya numeración (en números romanos) corresponde a una 
nomenclatura. local provisional del proyecto ''Flora de la Estacidn de Los Tuxtlas". 

1 ~ 45 
1. 36 . 
l. 36 
1. 33 
1. 33 . 
1; 33 
1'33 
1. 33 . 
.1. 33. 

·.· 1 • 32 
1. 32 



l. 
2. 
3 .• 
4. 

.>·S •. 
6''~. 

'·1· •. 
.a. 
9 •.. 

\1 o . 
11. 
1 2. 
13. 
14. 
15 .. 
16. 

.17. 
18. 
19 .• 
zo. 
21. 
2.2. 
23. 

·24. 
25. 

.·26 .. 

Tabla 4 .. 3. 

-.r,-

Lista de las especies vegetales con base en sus valores de 
importancia, para el sitio 2, utilizando como valor de.do
minancia la cobertura. Se incluyen .todos 1os in~iv:iduos 
con 1.m PAP mayor o igual a l. 3 cm. El número total de indi - . 
viduos .fue de 288. ····· 

.·.·· .. ,' 
'.·.'·• ... · 

•,:·, 
< 

ESPTICIE' FAMILIA DENSIDAD .FRECUENCIA DOMINANCIA VALOR DE 
RELATIVA .·RELATIVA RELATIVA IMPORTANCIA 

Chamaedorea tepe jilote (Palmae) .32. 76 14.57 5.84 53.17 
Astrocáryum mexicanum· (Palmae) 12. 93 11. 9 2 11. 97 36.82 
Pseudo.lmedia oxyphyllaria (Moraceae) .6.03 8.61 14.28 28.92 
Trophis mexicana . CMoraceae) '4. 31 6.63 . 3. 53 14 .47 
Poulsenia armata (Moraceae) 3.44 4.64 5.58 13 •. 66 
Chamaedorea schiedeana. i (Palmae) · 7.30 4 •. 64 0.69 12\63 
Cymbopetalum baillonii* (Annonaceae) 2. 20 3. 31 ' 5.66 11.17 
Cordia megalantha CBor~ginaceae) ··o. 43 0~66 ., 9.98 11.:01. 
Lauraceae I (Lauraceae) .1 • 30 l.99 7.59 10~,88 
Bactris trichophylla (Palmae) 3.44 5.30. 1.26 10~00 
Sapranthus micrricarpús (Annonaceae) 3.01 4.64 2.33 9.98 
Dendropanix arboreus (Araliaceae) '1.70 2.65 5. 1 o 9 .45 
Pl'euroianthodendron mexicana* (Flacourtiaceae) 0.43 0.66 . '5.45 6 .. 54 
Mortoniodendrrin guaternalense · (Tiliaceae) 0.90 1.32 0.27 6.44 
Brosimum, alicastrum (Moraceae) l.'30 l.99 ·. 2.02 5.31 
Capparis"-' lniduca, ·· (Capparidaceae) l.70 2./65 ·. (). 8 l 5. 16 
Aegiphila ~ostaticensis (Verbenaceae) 1 • 70 1.99 1~24 4,93 
Acalypha skuchii · (Eupho.rbiaceae) l.72 2.65 0,09·· 4A6 
Pouteriá sp. I* · · (Annonaceae) t.33 1.32 1 • 27' 3.92 
Rheedia edulis . (.Guttiferae) 1.30 1.32 1. 12 3.74 
Allophilus campostachis · (Sapindaceae) '.º. 40 0.66 '2.44 3.50 
Nectandra ambigens (Lauraceae) 0.90 1.32 0.88 3. 1 o .· 
Hampea nutricia (Malvaceae) 0.43 0.66 1.43 2.52 
Guarea grandifolia (Meliaceae) 0.90 1.32 0.21 2.49 
Psychotria l* .·.. . (Rubiac·eae) 0.43 0.66 0.91 2 ·ºº .. 
Orthion oblanceolatum " (Viol~ceae.) .· 0.43 0.66 0.67 1 • 76 

·21. ·.Eugenia sp. (Myrfaceáe)* 0.43 0.66. o.64 l.7,3 

" ,.. :(C:ont'inua .• ~) 
; . ' ·' • 

00 
00 . 



.. .. 

28. Annonaceae I* (Annonaceae) 0.43 · .. ·o .66 0.48 
,29. Turpinfa occidentalis (Staphyleaceae) 0.43 .. 0.66 o ~45 
30. Psychotria f axlµcens · (Rubiaceae) · . o. 43 0~66 .0.39 
3.1 • Amphitecna tuxtlensis (Bignoniaceae) .. ·· 

' 0.43 . ·0.,66.' o. 31 
32. Geonoma oxycarpa (J?almae) 

. o .43 .. 0~66 0.27 
33. Rinorea guatemalensis . (Violaceae) o .43 ... . o. 66 0.20 

Aspidosperma rnegaloc~rpón (Apocynaceae) 0,43 0.66 . o. 20 
. 35. ~uararibea gua tcmal te e.a {Bombacaceae) 0.43 0.66 0.07 

Croton nitens (Euphorbiaceae) 0.43 0.66 0.07 
Brosimurn alicastrum (Moraceae) 0.43 0.66 0.07 

38, Hamelia longipes (Rubiaceae) 0.43 0.66 o.os 
<:luararibea funebris (Bombacaceae) 0.43 0.65 o.os 

40. RubiaceaeI* (Rubiáceae) o .43 0.66 0.04 
41. Piper nitidum (Piperaceae) 0,43 0.66 0.03 
42. Inga sp. (Leguminosae) 0,43 0.66 0.02 

kJndividuo no determinado cuya numeraci6n (en números romanos) corresponde a una 
nomenclatura local provisional del proyecto "Flora de la Estación de Los Tuxtlas". 

".: 

. '.~ : 

LS7 
l,54 
1 .48 
1 ~ 4 o ' 
1 • 36 
1.29 
l. 29 
1. 16 
1 . 1 6 
1 .1 6 
1 . 1 4 
1 • 14 
1 .13 
1. 12 
1.11 

'_! .; '·, 

1 

00 
l.O ... 



Tabla 4.4. Lista de las especies vegetales con base en sus valores de 
importancia, par~ el sitio 2, utilizando como valor de do
minancja el área basal. Se incluyen todos los individuos 
con. un PAP mayor o igual a 1. 3 ·cm. El número total de in.
dividuos fué de 288. 

·.ESPECIE f'AMILIA DENSIDAD · FRECUENCIA · DOMINANCIA VALOR DE 
RE.LATIVA RELATIVA . RELATIVA IMPORTANCIA 

1. Chamaedorea tepej ilote 
2. Cordia megalantha. 
3~ Pseudolmedia~xyphyllaria 

A . . Astrocaryum mexicanum 
s. PoUlsenia ar~ata 

•6. Lauraceae H 
7; Cymbopetalum baillonii · 
S. Trophis mexicana 

· · 9~ Chamaedorea·schiedeana 
10. Ne~tandra a~blgerts 
11. Deridropanax arboreus 
12, Mortoniodendron guatemalense 
13. Bactris trichophylla 
.14. Sapranthus microcarpus 
15. Bignonaceae III* 
16. Salaciamegistophylla 

. 17. J3ignoniaceae. II* . 
18.~ Pleuroanthodendron lindenii 
19 •· ;Cappáris bad,\lca · · 
20. Acalypha skuchii 
2 l. Aegiphila costaricensis 
22~ Brosimum alicastrum 
23. 'Rheedia edulis 
24. Machaerium floribundum 

· .. 2 s.·. Pouter ia sp ~ I*. 
26. Paragpnia pyra111idata 
2 7 • ·Guare a g·randi folia 

----
(J>almae) 
(Boraginaceae) 
(Moraceae) · 
. (.Palmae) 
'(Moraceae) 
(Lauraceae) 

· '(Annonaceae} 
(Moraceae) 
(Palmae) 
(Lauraceae) 
(Araliaceae) 
(TUiaceae) 
(Palmae) 
(Annonaceae) 
(Bignoniaceae) 
(Hippocrateaceae 
(Bignoniaceae) · 

.. ·.(Flacourtiáceae} 
(Capparidaceae) 
(Et.lphorbiaceae) 
(Verbenaceae) 
(Moraceae) 
(Guttiferae) · 
(Leguminosae) 
(Sapotaceae) 
(Bignoniaceae) 
{Meliaceae) 

28.57 
o. 38. 
5.26 

11:28 
3. Ol 
l. 1 3 
l. 88 
3.76 
6 ~·39 
0.75 
·1 • 5 o 
0,75 
3. 0.1 
2.63 
2.63 
2.25 
1 • 88 
0~38 
r. so . 
1 • so ' 
1 • so 
1 • 1.3 
1 .13 
1. l3 
1.13 
o. 75 
o 75 . . ". . 

·.11 

11.89 1.53 41~ 99 
0.54 23. 81 .24.73 
7.03 11. 72 •' 24.01 
9.74 2.90 23Al2 
3.78 ·9.22 16 .• o 1 
l. 62 1 o. 71 13.46 
2 .·10 7. 16 1 l. 74 
5.40 .l.66 lO .82 
3.78 .0.08 1 o. 25 .· 
1.08 8.41. 10.24 
2 .16 s. 2.9 8 •. 95 
l. 08 5.74 7. 57' 
4.32 o. 20· 7.53 
3.78 1 • OO. ·7. 41 
3~78 ·.o. 26 6.67 
3.24 0.17 5.66 
2.70 0.27 4.85 
0.54 3 .34'. 4.Z6 
2 .16 o. 26\ 3,QZ 
2 .16 0.03 3,6~ ·. 
1. 62 0.39 3.51 
L.62 o·. 36' 3. 11 
1. 08 o. 73' 2.94 
1.62 o. 17 2.92 
l. 08 0.66 2. 87 

. LOS 0.27 2. 1 o 
·l 08 : O.JS 1,; 98 

' .. ·.' 
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28~ Fornsteronia viridescens 
29. Ci;>nnarus schultesif 

···· ··-.30. Ipom9ea phyllomega 
31. Orthfon ~,blahcecdatuni 

··.v.· 32. Hampea nutricia 
3 3 ~ Bu.genia: 'SP •. ·. . .. . .. ·. 
34,.; · A~l. ()p_.hyl. u. s. c_ampost.·ach_is 
35/ Psychotr1a l* . · 
36. Annonaceae I * · , ... · 
3 7. J\Illphitecna tu.}(tlens is . 

· 38 •. Aspidospetma megalocarpdn 
Psychot ria faxl u e e ns 

.40~ TUr~inia océidentalis 
·41. Solanaceae I* 
42. deonoma.oxycarpa 

" Strichnos tabascana 
44. Mohice.ae I* 

·Davitlél aspera 
Quararibea guatemalteca 
Paullinia sp. · 
Desconocida I* 

49~ Piper nitidum 
Hamelia longipes 
Quararibea funebris 
Croton nitens 

53. 'Rubiaceae I* 
Rinorea guatemalensis 
Inga SJL. 
.Trichilia pallida 

. - . ·~, 

. ··";':' . 

¡-.·. 

(Apocynaceae) 
(Con,11araceae) , -. 
(Co~volvuláce•e) 

. (Violáceae) · 
· (~alvaceae) ·' · 

, · {Myrtace~eJ ,. . 
·. (f?fJ.:J)indaceB:~J · 
· (Rµbta,ceae) 
. (Annona·ééae) 
(Bign.onaceae) .· · 

. {ApC>cynaceae) 
(Rttbiaceae) ·. 
(Staphylea~eaé) 
'(Solanace~e) 
{Palmae} 
(Loganiaceae) 
('M9raceae) ·· 
(Dillenlaceae) 

(Bombacaceae) 
(Sapindaceae) 
( . ) 
(Piperaceae) 
(Rubia.ceae) 
(Bombaceae) 
(,Euph.orbiaceae) 
fRubia.ceae) · 
(Violaceae) 

. (Leguminosae} 
(Meliaceae) 

0-.·75 
0~75 
0'.75· 
ó'. 38. 

' ·6.~38' ·-· ···.·o ·38 . 
··.'.·,ol·5s· ··· 

o'{38 · 
,;,º ::'38 
,\0'.38 .. 
'º .38' 
0.,38 
ó.38 
o.,38. 
0~38' 
().~38 
O(~B~ 

' 0,38 ···. 
o>:rn 
o, 38 ' 
0.38 
0~3s 
0.38 

. o. ~8 
o.38 
o·. 38 
0.38 
d. 38 . 
0'~38 

J. 08 
. if. 08 
.:t;os 
o .54 ' 

.·Q.)54 · ... ·,· ~¡'~~~:; 

. o .. 54 
.CF~ s.3 . 
0·.·54 
0.54 
0.54 
0~54 

- o ~:s.4 
0/54 .·. o~ 54 
0'.54' 
0.54 
0.54 
0.54 
0.54 
0.54 
O .• 54 
0.54 
0.54 
0.54 
0.54 

' o. 54 
o. 54 

< 0.11 
0.07 ·· o .·oz 
0.48., 
o ~47 ... ' 

·0;.36' 
o·.~ss 

•o ·32 · · 
' . - ,-. 

o. 3.0 
o.2T, 

'o .23 . o. 2.3 
··.· o. 09' ' o. 07 
o. 06'.• 
o .06 ' •' \ o. 02 

0~02 
o. 02•·. 
0.02 
0.02 
0.008 
0.008 
º·· 008 
0.008 

··o·. 004 
0 .. 004 
0,004 
0.004 

~ ~Individuo no determinado cuya numeraci6n (en nOmeros romanbs) corresponde a una 
nomenclatura local provisional del proyecto "Flora de la EstacieJn de Los Tuxtlas". 

¡ ·. .i:-,,_ -. 

l.94 
1190 '., 
t.85: 

> r:4o ··~ 
... ~ .. 1 ·$9(' 

. ::··.1:2t 
.rizt 

l ~· 24·: 
. 1\22 

1 .19 
. < l .1 5 

l. 15 
1 • o 1 

· o.99 
0.98 

····o. 98 
·O. 94 
. o. 94 
0.94 
0.94 
0.94 
0.93 
0.93 

. o. 93 . ,' 
0.93 
0.92 
0.92 
0.92 
0.9.2 
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Tabla 4.5, Lista de las especies vegetales con base en sus valores de 
importancia, para el sitio 3, utilizando como valor de do
minancia· la cobertura. Se incluyen todos los individuos con 
un PAP mayor o igual a 1.3 cm.· El numero total de individuos· 
fue de 163. 

FAMILIA. DENSIDAD FRECUENCIA · D<:'~INA~!CI/1. VALl)J{ ·DE . . 

1 '. Astrocaryum mexicani..tm 
2. Chamaedorea tepejilote 
3. Pseudolmedia oxyphyllaria 
4 1~· Psychotria · sp. I* 
5 ~ Spondias mombin . . 

· 6~ Orthiori 'obla.nceolatum ··· 
7. Dursera simaruha · 
s~ B~ctris trtchophylla 
9 •. .Turpinia occidentalis 

1 O. · Aegfphi,la costaricensis 
11. Chamaedorea schiedeana 
12. Sapranthus microcarpus 
13. Nectandra ambigens 
14. Malrne,a depressa 
fs. Troph1s. m~:xicana 
16.· Cfóton ftitins 
1 t~ · ~uararibea funebris 
·18 •. Lauraceae I* · 
19 .• Brosirnurn. alicastrun1 

· zo~ Acaiiphá 'skuchii ·· · 
2L Rheedia edulis 
22. Stemmadi~ia donnell-~mithii 
23~ Dendropanax arboreus 
24. Cymbopetalum baillonii* 
25 •. Faramea occidentalis 
26. Cupania denta tá 
27. Lunania mexicana 

RELATIVA. RELATIVA . RELATIVA IMPORTANCIA . 

(Palmae) 
(Palmae) 
(Mo:r.~r.eae) 
(Rubiaceae) 
(A11acatdiaceae) 

. (Violaceae) 
(Burseraceae) 

·. (Palmae) 
(Staphylleaceae) 
(Verbenaceae) 

· (Palinae) · 
(Annonace~e) 

· (Lauraceae) 
(Annonaceae) 
(Moraceáe) 
CE:upborbiaceae) 

·· (Bombacaceae) 
(Lauraceae) · 
(Moraéeae):' 
(:Euphorbiaceae) 
(Guttiferáe) · · 
(Apocynaceae) 
(Ar al iac.eae) 
(Annonadeae) 
(Rubiaceae) 
(S,fip;i.ndaceae) . . 
(Flaco:urtiaceae) 

.. , < 

30.20 
·11.41 

4.70 
3.35 
l.34 

, ·' rs.'3s 
·. 0~.67 
. '4 .• 70 

' , o ··'67 
3~3~ 
3.36 
Z.68 
0,67 
2.68 
2. 0.1 
2.01 
l .34. 
0~67 
1.34 

.. 2.01· 
.2. o 1 

. l.34 
0.67 
L34 
l.34 
o~ 67 . . , 
o. 61 .·· 

f7. 39 
1o.4 3 

6.09 
4.35 

.·· J .74 
•· 4".35 
.0.87 
4 .35 ·, o. 8 7 
4.35 
4.35 
3.4& 
0.87 
2.61 
2.61 
2.61 
l.74 

'0,87 
· 1·,74 
2 .61 
2.6l 
l.74 

>0.87 
1; 74 

.1. 74 
·o. a1 
0~87 

15. 2 7 
0.87 

10.12 
4.57 
8. 72. 

. 4 .67 
9.'70 
'0,83. 

; 7.76 
1.16 
0; 1 o 
1¡36 
5 • .32 
0.85 
l. 19 

. l. 07 
2,44 

.. 3. ss. .. 
l. 90 
0.35 

<.O. 35 
1..49 
2. 94 

. 1. 26 
o. 79. ·. 

. 2. 20 
1.83. 

6.2 •. 8 6 
22. 71 ·· 
20.91 

·12.21 
11. 80 
11 . 37 
. , J .24. 

9 .8.8 
9. 30· 
8.87 
7.81 

. 7. 52 
6.86 
6.14 
s.81 
S .• 69 

... 5. 52 
5.07 
4,·9g .· 
4~97 
4.97 
4 ¡57 
4. 48 .. 
4. 34 -
3.87 
3. 7,4 
3 ~ 37 

" . 

· (continua •.. ) • 

. " 

.. ~ . . 



28. Piper sp. 
2~~ Annonacege II* 
30. Guarea glabra . 
31. Aspidosperma·megalocarpon · 
32 • Brosium. sp. . 

~33. Trichilia ~artiana 
34. Annonaceie I* 
35. Capparis baduca· 
36. Bunchosia. lindeniana 
37. Piper aff. amalago 
38. Poulsenia armata 

Sapotaceae II* 
Psychotria faxlucens 

· ·. (Piperaceae) 
(Annonaceae) 

· (Meliaceae) 
(Apocynaceae;) 

·· ·(Morác;eaéJc 
· (Melfaceáe) 

(Ap.nonaceae) 
(C~ppari dace~e} 
. (Malpighiaceae) 
CPfperaceae) .·· 
(Moraceae) 
(Sapotaceae) · 
(Rubiaceae) 

0.67 
0.67 
0,67 
0.67 . o··6r· 

~ . " 

0.67 
. ::O • .fr7. 
'n~ 67. 

!,' 0"~.6 7. 
o. 6 7.. 
o ,67 
0,67 
0.67 

0.87 
0.87 
0.87: 
0.87 
0.87 

. o. 87 
0.8/ 

. ·.o. 87 .. 
0.87 
0.87 
0.87 
0.87 
0.87 

1 . 41 
1. 22 
1 .15 
0.85 
0.81 
0.35 
o. 24 . 
O~l4 
o. 12 • 
o.o3 
O·. 01 ·'· 
0.01 
o. 01 

*Individuo no determina(lo cuya numer~ci~n (en 11.ume;r()s romanos) correspond~ a una 
llomenclatura local provi~ional. prpye,ctq ''Fl_c,rª' de la Estac:;it1n de Los Tuxtlas" ., 

'·. :'. - . ~·:. . ._,_-,:;: _: . - -. 

2.95 
2.76 
2.69 
2.39 
2.35 
1.89 
1 • 7 8 

. l.68 
,·~ 66 

. L,57 
. 1~55 
1.S5' 
1 • 55 



•' l. 
2. 
3. 
4.' s. 
6. 
7. 
8. 
9. 

10. 
1 1 . 
12. 
13. 
14. 
15;. 
16. 
1 7. 
1 8. 
19. 
20. 
21. 
22. 
23. 
24. 
25. 
26. 
27. 

Tab1a 4 .6. Lista de las esp.écies vegetales con bas~ en sus valores de 
importancia, para el sitio 3, utilizando como valor de do
minancia el área basal. Se incluyen todos los individuos 
con un PAP mayor o igual a 1.3·cm. El número total de indi"': 

""' vidtios fue de 163. 

ESPECIE FAMILIA DENSIDAD.·. FRECUENCIA DOMINANCIA 
'BÉLATIVA' RELATIVA RELATIVA 

Astrocarym mexicanum (Palmae) 27.78 15.62 3.33 
Spondias mombin (Anacardiaceae) 1. 23 1.56 20.12 
Chamaedorea tepejilote (Palmae) 1o.49 9 •. 3 7 0.27 
P~eudolmedia oxyphyllaria (Moraceae) 4.32 5.47 8.03 
Burser11 simaruba (Burse;raceae} 0.62 0>78 12. 85 
Laurac.eae I* (Lauraceae) o .62 . ·o~ 78 11 • 66 
Dendropanax arboreus (Araliaceae) ' o .6 2 0.78 . 10. 54 
Orthion oblanceolaturn . (Violaceae) 3.09. 3·. 91' '3~·9Q' 
Bactr;is trichophylla (Palmae) 4.32 3.91 0.34 
Aegiphila costaricensis (Verbenaceae) . 3109 •···. 3.91 .. O. 34 
Nectandra ambigens (Lauraceae) 0;62 0.78 5.91 
Chamaedorea schiedeana (Palmae) 3,09 3.91 0.01 
Sapranthus microcarpus (Annonaceae) 2.47 3. l,3 0.28 
Salicia megistophylla (Hippocrateacea~) 2.47 3. 13 ' 0.09 
Psychotria I* (.Rubiaceae) 1. 85 2.34 1.22 
Turpin;i.a occidentalis (Staphyleaceae) 0,62 o.1s 3 .•79 
Stemmadenia donnell-smtthii (Apocynaceae) l.23 1 .56 2,20 
.Malmea dupressa (Annonaceae). 2,47 2.34 o. 10 
Croton nitens (Euphorbiaceae) l. 85 2.34 O .• 57 
Trophis mexicana (Moraceae) 1. 85 2 .34' 0.22 
Quararibea funebris (Bómbacaceae) . 1 • 23 1.56 1'.60 
Acalipha skuchii o~uphorbiaceaé) 1. 85 2,34 0.06 
Gua rea glabra (Meliaceae) 0.62 0,78 2.77 
Lunania mexicana (Flacourtiaceae) 0.62 0,78 2.66 
Cupania dentata· (Sapindaceae) 0.62 0.78 2.·S1 
Rheedia edulis (Guttiferae) l .85 l.56 o. 12 
Cymbc;>petalum baillonii · (Annonace ae) l.23 1.56 0.39 

VALOR DE -:,_•_ 

IMPORTANCIA·. 

46.73. 
22.91 
20.13 
17.82 
14.25. 
13.06 
11 • 94 
10.96 
7. 34 
7. 34 
T. 31 
7.01 
5.88 
5.69 
5.41 
5 .19 
4. 99 ' 
4. 91 
4. r6 

'4,.41 
4 .39 
4.25 
4. 17 
4.06 
3.91 
3,53 ID 
3. 18 4:>o 

• 

(continua .•. ) 

;: 
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· 28. B'rosium alicastrum. (Mor~ceae) ·1.23 l.56 0.37 3.16 
'. .29. Bignonaceae III* . (Bignoniaceae) · o·.62 • .. ·.·· . O. 78. l. 5.9. ~'2 ••. 99 . ·· 

· 3"0 .. Faramea occidentalis .: ... ,. {Rübiaceáe) ~ . 1. 23.. L.s6 · -· O~ 1.9 < .·•·· 2'..98 
·· · \3t .. ·. Forn~steroniayiridescems ·:· · ·{A.pocyna.ceae.)< l·~z3· .1.·~~·· . · 0·~09:),:'·<.> -•- .. i,8,8 ··» 

. . {·· .?$,Z~ Randia<retrofieia ,. - , · .{Ru.b1aceae) - - ... :1~24 :.J"S-6 · ; .. Q:OJ7 - .- z:,sz: , >,,:~;·i .. :.~.•.-. 
· 33·, ~ot~cea.é I* -·· ·-.. .. . t~!;. ·~: '(Moracea·e) ' o 62 o· iá ': 0~9-f}_::··. •'->?::~_3$·i-;1 ·• :;>\ 

--'•34', Piper:a.ff. amalágo . : '······ ··•.{Pipe:race'áe}'/ .. · .• •--:· .. ··_·····.·_•_•··.······ .. _•._.·.·.· .•.• -.-.· .. _· ... _ ... · .. ···-····-... ··.· ... •0 .. 0
0 
.. · .. • .. ·.•.-.~.--.'_···:·.~.·.···.·.·.·.6~·-· ..•.•....• zi···· ...• -.·_··.···_ .. :•···.·· .. --.· ....... · ..... · ...... :._ .. ·.·.·.·.-····.·.·.-.· ..• · •. ·. __ ._._·_·· •• ·.0

00
·.··.· .• -.: •. _._· .•.•. _._-._

77
7···.·····.:·.• .. s

88
.".·.-··· .. _ ·· > o ... s7., ······ ... ·'"" z ..•.. 27 .. · ..... _ .. . "''"' · P~-P-t;tf;::5µ/ \ ... ·.,.·:"'·•· .<·.)·'. .. >·· ·: ·.r~~1>'~ia<:.~a~y·-·?;,/ · .. - _- _ _ ___ _ - .- ·o';}ar· > 'c.'· '2 21 ;••;.' , : 

, .•· '\

1

.,_){'.'"36','': Aspld!)Sp~rma'ifü.~gª~o~arppril·. . ;· .. ,'(Ap.c>'cynac:eaeJ «· . • '<;" .. i··,· ... ··.;·._•."_: .. -· •. ·.· .. ·.·.• .. :··-··· ..• ·ºo••_, 7···_ .. :s3'._32~.-.·.·,·.·.;_· •; ;.· ................ -•.. ··•···•··.·•
1
1 __ •·,·,···-~ .. :.·'.97_.,····-~·1··.-,·32 .. _~"_:_._ •. ·r.·•;;_;:.··.: .•• _.-_:_.,'.:_-_·.•.·.·.;_-.·.•.".•.•-.'•.'_;·\_:', ;i·3 7 : Annonace'aer I*> ,v-::_ · · · • .) '.' , .... '·fAnnc.üiáce·ae.J1f ;, '"';t1~·62 · .···.··. ··, o.7:a-.···• _ - · -

~·é:<rr;ri~h.ilia mart{ari~ ···<; .. t ··, ::•,we:tiac~Ji~) ··.· <0 •. 62 0':.78·. ·o.JO.. ..f.50 
39. Capparis. baduta · · .· (Capparldac:eáe) () ~ 62 · · d·~78 ·o. 08 · · 1 As· 

·· 40. Bunchosialindeniana :.{Malp~ghiaceae) ·o,6't/ . 0.78 .Q~06:·· 1.46· 
, , Anl1Qnaceáe I* .· · - .. (j\.n)l9naceae} ó.62 .0 •. 78 · 0,06 1.46 · 

4i. ·Paulllnia sp. · CS'iípi·ndace·aeJ _ o.~6Z. • : .o •.78. •ff.04 . . f,44 
· · · -. ,Betüco '<:feséonocido ' ·· '('.• , •. , ··.. ·· ·) ·.· .o.~ 62> o 78 · O 0-4 · l 44 ·, ... · 
44; BigncmaCeae Ir* ··. C:Bfgnonlaceae} o·~6Z . _ -,,tr:1a o·:'oz:;'· .· .1j:42· 

Btgriónaceae IV* (B.fgnonia<;-f;:}ae)·. <ff~62. _ .·o;ts. o·.ot l·.42 
Psychotri.a faxlucens .(Rubiaceae) o.62 . 0.78 o .. 009. L41 
Sapot~ceae Il* (S~po:taceaé)r .O ~62. o~ ·7 8 · o. 006 · l~ 41 · 

·cO.nnarus schultesii . · (GO~J}arac~ae). o~.62 O. 78 o. 006 1 .4.1 · 
Poulsenia armata (Moraceae) - . o·. 62. O. 7 8 O. 006 r,fl 

.. ,; 

,:'i·:. 

·. ·-. . 

*Individuo no determiI1ado __ cu.ya. i'lumera<#6n (en n-Qmeros romaf19s} corresponde a µria 
. nomenclatura local/ p:tovisional del. pr,o;y,~cto. "Flor~ de la Estáéión de, Lps 'fuxtlas'·' /~ ·· 

' - . . . ' .-.J;'¡,:.: .... '<\:.~;-,:''./ . ~'.'-'· ' 

··~~:····.··. 
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Tabla 4.7. Comparaci~ri de los valores de diversidad en los 
tres sitios permanentes de observaci6n. 

97, 

Sitio . Indice de di ver si dad (H') * Comparaci6n ( ) *" 
1 l.069 1 y 2 . ~ 0.01 
2 1 • 336 2 y 3 . n.s . 
3. 1. 377 3 y 1 < 0.001 

. *Indice de Shannon .. W'ümer. . .·. . . . . ... .· . 
?*Valo'i\ de, probabilidad utilizando prueba de t para comparar 

··· índices de dive.r.~idad (Hutcheson, 1970 en Zar, 19 7 4) • · 

4.~.,comparac:i6n.de la similitud de especies entre 
· · , Jos tres sitios permanentes d'e observáci6n. 

Sitios 

1 y 2 

2 y 3 
.. 1 y 3 . 

Coeficiente de similitud (e)* 

52% 
58% 
48i 

*to~ficiente d~ similitud de Sorensen (Brower 
& Zar, 1977}.: .· ·. 
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,2,, Atributos poblacionales de Ch. tepejilote, 

En la Figura 4.2 se presentan los datos de la densidad pobla-

ciohal y de la estructura de tamaftos de las tres poblaciones es

tudiadas. El sitio designado como el ndmero 1, es donde existe 

;una mayorrdensidad poblacional con 286 individuos, le sigue el 

.. 

si tío nilmer.o 2 con 241 'individuos y el sitio 3 con 130 individuos. 
- . .. 

'.Para el siti~ 1 se puede observar que existen tres interva-
-¡. ,· ' . . ,· '.; 

nos·sugieren tres categorías amplias de tamaño predomi-

nantes. La primera de O m a 1 m, la segunda de 1 • 5 m a 3. 5 m y 

la tercera de 4.0 m en ~delante. En este. sitio los individuos 

i~i g~andes.alcanzan una altura hasta de 5.5 m, mientras que en 

ios s,itlos 2'y 3, alcanzan alturas de 5.0 m y 4.0 m respectiva

·mente ~ La tercera categoría de tamaños en estos dos últimos 

sitios no es muy clara su presentaci6n, lo cual nos puede estar 

. indicando que en estos sitios el desar;rollo de f.!!.· tepej ilote 

es rel•tivam~nte,menor (en el tiempo) que en el sitio 1. 

' .. La, categoría de, támaño de O m a O. 50 m probablemente esté 

··. ~obrerepresentado, ,.>'ª que no fue posible la determinación de la 

identidad especifica de las plántulas en todos los casos. Sin 

embargo, claramente se muestra que es la categoría más abundante 

~n individuos. 

tin la Figtira 4.3 y en la Tabla 4.9 se presentan las propor

ciones de, sexos para c,ada uno de los sitios estudiados. En la 
' . 

Figura 4,3 se ~uede apreciar el procentaje de indtviduos que han 

sido sexados y de ~ste, la proporcidn correspondiente a cada 
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Figura 4.2. Datos de la densidad poblncional y estructura de 
tamanos de los tres sitios permanentes de obser
vación. 
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En cuanto a la predominancia de a~guno de los sexos en rela

ción a la altura de los individuos, no es muy claro que se pre

sente un patrón de predominancia de uno de los sexos. 

En la Tabla 4.9 se muestra un valor de probabilidad que co-

rresponde a una prueba de chi-cuadrada para conocer que tan . 

signifJcativa es la diferencia de las. proporciones sexuales ob

servadas con la proporción sexual tedricamente esperada de l: 1 ~ 

De los tres casos, solamente en el sitio 3 se presenta una lige ~· 

ra desviaci6n hacia un ~ayor ntlmero de individuos masculinos, 
' 

aunque"en niµgdn caso la proporci6n de sexos difiere significa-

. tivainente de la unidad. Este sitio, a diferencia de los otros, 

presenta un• pendiente en su relieve y una mayor diVer~idad de 

especies. Además, es el sitio donde Ch, tepej ilote no presenta. 

un valor de importancia predominante. 

Algo que es importante hacer notar, es que de los individuos 

.que fueron sexados corresponden aproximadamente al 50% de los 

individuos potencialmente reproductivos que componen la población. · 

Los resultados de la probabilidad reproductiva de ló~ indi- · 

viduos masculinos y femeninos se presentan en la Figura 4.4. 

Estos resultados corresponden al registro efectuado en el afto de 

1982. Para el sitio 1, el porcentaje de individuos que se repro-. 

dujeron corresponde al 45% del total de ind~vt.duos. De este valor, 

el 251 6orresp~nde a los individuos ~ascu1inos y el 20\ restante 

a lo$ femen;inos, No se presenta. un patr6n muy claro al comparar 

los porcentajes de lo$ ;in,div:tduos de ambos s·exos por categor1as 

de tamaño, aunque se detecta una diferencia muy marcada en las 
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Ta_bla 4. 9:. 

1o2. 

Proporci5n de sexos de Ch. tepe}ilbte considerando 
a todos los individuos que se reprodujeron por lo 
menos una vez en 2 años de observacidn para los 3 
sitios. permaneqtes de observacidn. 

No. de jndivi.duos Individuos Individuos ProporcilSn P* . .. •:; 

masculinos feme·ninos- de sexos 

95 -- 48 47 1. 02 n-. s. 
, .. ;;/ -¿' 93 48 :' 45 -- 1 .. 07 'n. s. 

3 36 -- 2'2 14 1 • 57 n~s. 
!.' 

~Vafo;r-· ,de probabilidad· pata p1·obar diferencia_s con .respecto a 
,-una proJ?otciqll te6rica de l: l.-
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categorías de tamaño de 2,0 m a 2.5 m y en la de 3.5 m a.4.0 m. 

En el primero es mayor el valor en los individuos masculinos, 

mientras que en el segundo caso es mayor en los femeninos. 

El patr6n de distribuci6n espacial de los sexos fue determi

nado utilizando un método con área y se consideraron ünicamente 

. do$ tamaños d~ cuadros (6.25 m
2 y 25 m

2
). Los resultados de 

estos patrones para los tres sitios se muestran en las tabla~ 

4.10, 4.11 y 4.12. En el sitio 1,, únicamente con cuadros de 

25 m2 se detectó un patrón de agregacion para ambos sexos. En · 

el sitio 2, el patr6n detectado fue una agregación de los indi-

viduos femeninos en cuadros de 6. 25 m2. En este sitio fue 'el 

Onico caso en donde se detect6 una agregación con cuadros de 

este tamaño. Esto se presenta porque los individuos femeninos 

en este sitio se presentan agrupados en grupos de 3, cosa que· 

no ocurre en los otros sitios. En el sitio 3, se presenta una 

agregaci6n con cuadros de 25 m2, al igual que en el sitio 1. 

Esta similitud entre los patrones de los sitios 1 y 3 se presenta 

én condiciones donde estos dos sitios presentan .diferencias muy 

mar~adas, principalmente en cuanto al relieve y en la densidad 

relativa de los individuos de Ch. tepejilote. 

Las tablas 4,13, 4,14, y 4,15 se presentan datos del pair6n 

· • de asociacion entre sexos, Para el caso del s~tiQ l, 11ni·camente 

con cuadros muy pequei\os (J m2 y 4 m2} se detec.t" una ligera 

asoct.aci6n de los sexos, Para conocer espec!:fica111ente el grado 

de asociacidn se utiltzó el fndtce de Cole y el factor de corre~. 

lación (Poole, 1974) como una forma de evaluar 1a asociación. 
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Las probabilidades de semejanza con los valores te6ricos mante

·niendo una hip6tesis una distribuci6n al azar, fueron obtenidas 

con una prueba de chi-cuadrada en los cuadros más pequeños ( 1 m2, 

4 m2, 6,25·m2), con pruebas de chi-cuadrada con la correcci6n de 

Yates para cuadros de 25 m2 (~cole, 1974) y la prueba de G (Zar, 

1974) para cuadros de 5 m x 7.5 E, 

Para el sitio 2, en todos los casos se presenta una distri· 

.. b\lci6n independiente y tambi~n se utilizaron pruebas de chi-cua

drada (cuadros de 1 m2 y 6.25 m2) y pruebas de G (cuadros de 25 m2 

y de 5 .m x 7,5 m) para los análisis estadísticos. 

En el sitio 3, no se detectó asociación alguna. 

En la tabla·4.16 se presentan los registros del número de 

individuos muertos para las distintas categorías de tamaño con· 

siderando los individuos de ambos sexos y de todos los individuos 

incluyendo aquellos a los que no se les ha determinado el sexo. 

No se incluyen los datos de los individuos de la primera catego

ría (0.m a O.SO m}. El número de individuos muertos para cada 

sexo es mínimo por los que los valores no se expresan en tasas 

de sobrevivencia o mortalidad. 

·, 
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' ' ' 

Tabla 4,10, Patrón de distribuci6n para individuos masculinos 
y femeninos de 'Ch t tep·ej ilote con base en la rela
ci6n entre la varianza y la media para el sitio 1. 

Tamafto de la Sexo Nilmero de Coeficiente P* Patr6n de 
unidad unidades :vari.anza/med~a .. distribuci6n 

6.25 m2 M** 96 0,86 (82. 56) n. s. Independiente 
F** 96 l.11 (106 ~56) n.s. Independiente 

25.00 m2 M 24 3.49 (80.27) mayor Agregado a 0.005 
F 24 3 .1 o (71 ~30) mayor Agregado a 0.005 

* Valor de probabilidad con base en. una prueba de chi-cuadrada 
.para conocer si existen diferencias significativas con res
pecto a la unidad. 

· **·M = individuos masculinos; F = individuos femeninos. 

Tabla 4.11. Patr6n de distribución para individuos masculinos 

Tamaño de 
la uni'dad 

y femeninos de Ch. tepejilote con base en la re
laci6n entre la varianza y la media para el sitio 2. 

Sexo N'Clmero de Coeficiente P* Patr6n de 
unidad.es varianza/media distribución 

. ; " 

6'. 2 5 m2 M** 96 1.16 (111.36) n. s. Independiente 
F** 96 l.32 (126.72} mayor a Agregado 0,025 

25.00 m2 M 24 j. 2l (27, 83} n,s, Independiente 
F .24 j .17 (26. ~ 91) .. :n •. s , ... J.nde.p.endiente 

' ·, ' 
' 
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Tabla 4.12, Patr6n de distribución para individuos masculinos 
y femeninos de Ch.-tepejiTote con base en la rela
cidn entre la varianza y la media para el sitio 3. 

Tamaño de Sexo Nilmero de Coeficiente P* Pat:r6n de 
la unidad uní da.des varianza/media distribución 

6.25 m2 M** 96 1. 04 (98,80) n.s. Independiente 
F** 96 0,94 (.89. 30) n.s. Independiente 

25.00 2 M 24 3.20 (7 3. 6) mayor a m Agregado o.oos 
F 24 8.53 (195.96) mayor a Agregado o.oos 

*Valor de probabilidad con base en una prueba de chi-cuadrada 
para conocer si existen diferencias sitnificativas con respec- · 
to a la unidad. 

**M = individuos masculinos; F = individuos femeninos. 
·' 

1 ;; • 
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Tabla 4.13, Patr6n de asociac~6n entre sexos de Ch. te~ejilote 
en cuadrantes de d~;ferente magn~tud para e sitio 1. 

.. Tamaño de No. de unidades p1 ... Patr6n de asociaci6n 
la unidad (.n) Cm2) 

1. 00 600 <. o 01 (Z) 
. . Positiva (3). 

4·. 00 15.6 <.o.osCZ) Positiva C3 ) 

6.25 96 > o. 1 o (Z) Independiente 
zs.oo 24 >o. 1 o C4) Independiente 
37.50 16 >O.lO(S) Independiente 

(1) Valor de probabilidad para diferenciar una distribuci6n 
dep~ndiénte o al az~r. 

· (2) Prueba de chi-cuadrada • 
. . (3). Indice de Cole .para· asociaci6n y factor de correlaci6n 

(Poole, 1974), 
(4) Prueba de chi-cuadrada con correcci6n de Yates. 
(5) Prueba de G (Zar, 1974). 

in-

Tabla 4.14. Patr6n de asociaci6n entre sexos de Ch. te~eiilote 
en cuadrantes de diferente magnitud para e sitio 2 .. 

-
Tamaflo de No. 
la unidad 

(m2) 

1.00 
6.25 

25.00 
37,50 

de unidades 
(n) 

600 
96 
24 

16 

> o.10C2) 

> o.10CZ) 

> o. 1 o C.3 ) 

> o. 1 o C3) 

Patrón de asociaci6n 

Independiente 
Independiente 
Independiente 
Independiente 

(1) Valor de probabilidad para diferenciar una dtstribuci6n 
independiente o al azar, 

(2) Vrueba de chi"cuadrad~, 

(~)Prueba 4e G (Zar, l974). 
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Tabla 4.15. Patr6n de asociación entre sexos de Chamaedorea 
tepejirote en cuadrantes de diferente magnitud 
para el sitio 3. 

Tamaño de No. de unidades p:l Patrón de asociación 
la unidad 

(m2) Cn) 

. 1 • 00 600 > o. foC2J Independiente 
6 .•. 25 .96 > o. 1 o (Z) Independiente 

25.00 24 > o.lo (2) Independiente 
,37. so 16 > o. 1 o (2) Independiente 

(1) Valor de probabilidad para diferenciar una distribuci6n 
independiente o al azar. 

(~) Prueba de chi-cuadrada. 

1.: ; 

'~ " . 
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Tabla 4.16. Registro de sobrevivencia y mortalidad de individuos 
de Ch. ~a·e'j ito·te en los tres sitios permanentes de 
observaCí n, entre julio de ]981 y julio de 1983. 

Categorta No. de individuos No. de individuos muertos 
· .. de tamaño Cnx) 

(m) d * X d ** X 

o.o 0.50 -
o.so 1 • 00 88 12 o 
1. 00 1 . 50 40 2 o 
1. 50 2.00 49 6 o 
2.00 2.50 60 o o 
2.50 3.00 42 ' 2 1 

3. 00 3.00 32 2 ( 
'' 

3.50 4.00 13 o 1 
4.00 4.50 9 > 1 o 
4.50 5.00 14 o o 
5.00 5.50 5 1 o 

* Ndrnero de individuos muertos no sexados. 
** Ndmero de individuos muertos masculinos. 

**· Ndmero de individuos muertos :femeninos. 

·, 
e:.-.' 

d *** X 

o 
o 
o 
o 
1 

o 
o 
o 
o 
2 
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DISCUSION 

De las tablas donde se presentan los enllstados de las espe

cies para los sitios permanentes de estudio, podemos notar dos 

características que nQs indican la fisonomia general de estas 

localidades. En primer lugar, considerando la estratificación 

vertical de la comunidad, el estrato superior, que para el caso 

de la Estación de Los Tuxtlas se ha reportado con individuos 

cuyas alturas son mayores a 25 m (Martfnez, 1980), está subrepre-
;,-

sentado. En realidad, para los tres sitios está representado por 

pocos individuos, o incluso un' individuo de especies como Ficus 

sp., Cordia megalantha, Nectandra ambigens y Spondias mombin. 

En segundo lugar, las comunidades estudiadas presentan una gran 

cantidad de especies juveniles en el estrato inferior. Este 

estrato es el mejor representado y presenta una gran cantidad 

de ·especies, lo cual nos indica que las características de estos 

sitios, en t~rminos sucesionales, no corresponden a los de una 

comunidad madura, sino más bien a localidades con una tasa de 

regeneraci6n muy alta. Esto, se observa m§s marcadamente en el 

sitio 1, donde el porcentaje de individuos cuyas alturas van de 

1.5 m a 4.0 m corresponde al aoi del total de individuos para 

esta comunidad. Además, en este sitio es en donde la diversidad 

de especies es menor. Para los otros dos sitios, 6onde la diver-

· sjdad de especies es muy similar, el porcentaje de individuos 

de .la categoria de tamaf\o mtis pequ~fla, corresponde apr~ximada

mente al 50\ del total de individuos·, 



112 • 

. En este contexto, analizando la jerarquizacl6n de especies 

en estas localidades, · ·ch. te'p'eJi'l'o·te es la especie m4s impor

tante en los dos primeros sitios, considerando tanto el valor 

de la cobertura relativa como el del área basal, Esta ordena

ci6n de especies se 11ev6 ad~lante sin discriminar la ubicaci6n 

de las especies dentro de la estratificaci6n vertical de la 

comunidad, Esto puede ser importante, ya que las presiones 

competitivas a las que están sujetas las .especies pueden ser di

ferentes dependiendo del estrato dentro del cual se encuentran 

dentro de la comunid~d, sobr~todo en comunidades tropicales don

de, factores como la luz, pueden ser un factor limitante impor.:. 

.... : tante. 

La importancia de fh_. teEejilote puede compararse con base 

en otra especie de palma, A. mexican~, que ha sido utilizada 

para caracterizar el estrato inferior de las comunidades tropi• 

cales de la región de Los Tuxtlas (Piftero ~ al., 1977). En 

este sentido, Ch. tepejilote en los sitios 1 y 2, es de 1.17 y 

1.34 m4s importante que A. mexicanum. En el sitio 3, A. mexicanum 

es la más importante del sitio. Este dltimo sitio, se caracteriza 

por ser el más diverso en cuesti6n de especies, y porque presenta 

una pendiente 1nuy marcada, que puéde estar influyendo en las 

probabilidades de t;Jxito en el establecimiento de los individuos 

de Ch, tepe}ilote. 

Des·de un punto de vi:;ta m4$ general, consid~r·a.ndo las especies 

del estrato ~nferior observamos c¡ue otra especie de ·cnama·ed·o:rea 

· shled·e·a'xle.., s·e encuentre en todos los sitios dent:ro. de las 1 O 
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especies más importantes. De esta forma, notamos que estas tres 

especies de palmas juegan un papel importante en la caracteri~ 

zaci6n de estas localidades, 

En otros trabajos sobre la estructura de la comunidad reali

zados en la misma regi(ln, Ch. t_epejilóte no ha sido reportada 

como una especie importante. Esto puede explicarse por ~1 cri

terio utilizado en la elección de las especies, así como de las 

características particulares de las localidades elegidas (grado 

de madurez, topografia, etc.). Piñero et al. (1977) considera

ron como criterio que .los individuos presentarán un perímetro 

a la altura del pecho (PAP) mínimo de 3.3 cm. Flores (1971) 

utiliz6 un PAP de 5.0 cm. En este trabajo, como ya se mencionó· 

anteriormente, el PAP utilizado fue de 1 .3 cm. Sin embargo, 

Alvarez (1976) describe que en la vegetaci6n del Volcán de San 

Martín, en la región de Los Tuxtlas, Ch. aff. tepeiilote junto 

con Senecio arborescens constituyen los árboles predominantes 

en el estrato inferior. 

El análisis de la jerarquizaci6n de especies para comunidades 

tropicales se ha realizado con otras metodologías. Sarukhán 

(1968) propone la utilización de un indice de dominancia (I.D.) 

como producto de la frecuencla (en porcentaje) de una especie 

por la densidad por unidad de dr~a (valor absoluto) multiplicado 

por un valor de biomasa (por ejemplo área basal), Esto, indica 

el autor, resume en un valor absoluto la densidad, la regulari

dad de la distribu~i6n y la biomasa de una especie en un drea 

dada. Esto, debe d~ realizarse para especies que ocupan el 111ismo 
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estrato ya que las especies están sujetas a presiones competi

tivas similares. 

El punto más sobresaliente de este análisis es, quizá, que 

f.h. tepejilote constituye uno de los componentes más importantes 

del estrato inferior y constituye un elemento fisondrnico de gran 

·relevancia en esta zona. Adem~s, los· datos que muestran la gran 

dominancia de Ch. tepeji'l'ote en ciertos sitios, y de· A. rnexicanum 

(u otras especies en otros sitios), indican la gran heterogenei

dad floristica de la selva constituida por parches, cada uno con 

una dominancia local de una cierta población. Ch. tepejilote es 

uno de estos dominantes locales. 

Por parte, la descripción del escenario florístico y la posi

ci6n que en él ocupa Ch. tepejilote, debe verse en el contexto 

de que aparte de dominancias locales, existe un cierto marco de 

similitud florfstica. En efecto, los datos de la similitud de 

especies entre los sitios, muestran que en· todos los casos se 

present6 un 50% de especies comunes. 

El impacto de la compleja organizaci6n florística de la 

selva sobre una especie particular (v.g. Ch. tepejilote) y su 

interacción con otro elemento de la biota (y.g. herbivoros) 

probablemente es considerable (ver por ej. Attsat & O'Dowd, 

1976), y es un punto que merece un estudio m~s detalla.do. 

El tamaf\o poblac~p;nal de f!!.. tepe'j'i'l'ote en lo~ s~tios 1 y 2 

es considera.ble @e 65 a '.158 ;tncUv~duos en 600 m2 , s~n considerar 

plántulas) y, seg1ln se viCS en la estructura de 1a comun±da.d, 

es la especie mtis ·importante de 
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comparación de esta.densidad poblacional, lo podernos apreciar en 

el trabajo de Pi ñero ~ &· (1977), con As·trocaryum m·exicanum en 

la misma zona de estudio, quienes reportan densidades de 61 a 

168 individuos en 600 m2. 

Los sitios 1 y 2 tienden a presentar una estructura de tama

ftos de tipo bimodal, cuyos valores máximos están representados 

en la categorta de O m a 1.0 m y :1.5 m a 3.0 m en ambos sitios. 

Incluso para el sitio l , se presenta otra ligera sobrerepresenta

ción de la categoriá de 4.5 m a 5.0 rn. Esta distribución sugiere 

que probablemente hace algunos aftos, haya existido un evento que 

haya ocasionado una mejor representación de los individuos de 

2.0 m a 2.5 m en estos sitios. 

Un problema no resuelto en este trabajo y que es importante 

considerar, es la carencia de una forma de evaluar la edad real 

de los individuos. Por los antecedentes desarrollados para A. 

tnexicanum (Piñero et al., 1977) es de esperarse que también 

exista una correlación entre la altura de los individuos con 

su edad. Este ha sido precisamente uno de los problemas más 

-frecuentes en el estudio de la demografía de los sistemas tropi

cales (Sarukhán, 1978), 

En cuanto a la proporción sexual, ninguna de las tres pobla

ciones difirió significativamente de la unidad. Las proporcio

nes sexuales analizadas por categorfas discretas de ta1oaño, no 

muestran tampoco una desv¡aci~n hacia alguno de 1os sexos. De 

ésto podemos inferir que en realidad no existe una repr.esenta~ 

cidn diferencial de sexos para alguna categoría ocasionado por 

. "·.··, 
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algún factor que influya en la mortalidad de los mismos. 

La explicaci6n a esta sjmilitud en las proporciones sexuales 

es muy compleja, ya que ésta puede ir desde considerar niveles 

muy finos de determinaci6n de sexos y selección gamética (Zarzycki 

& Rychlewski, 1972; Lloyd, 197.3, 1974) hasta argumentos eco16-

gicos (Bawa, 198-0). 

Wallace & Rundel (1979) con Si1nmondsia chinensis y Farmer. 

( 1964) con Populus del to id.es reportan proporciones sexuales cer

canas a la unidad y sus explicaciones son en términos de un equi

librio en la asignación diferencial de recursos. 

Un elemento .QM~ hay que consid~rar, es que en realidad esta 

proporción sexual corresponde aproximadamente al 50% de los in

dividuos estudiados,·pór lo que la proporci6n de sexos real de 

la pob1aci6n nos es desconocida. Lo interesante en este punto, 

es la posibilidad de realizar estudios morfo16gicos más detalla

dos de las plantas para poder detectar alguna característica 

sexual secundaria consistente con el sexo para poder determinar 

los sexos. A otro nivel, tambi~n el estudio de la composici6n 

química de algunas estructuras de la planta pueden ser rltiles 

en la determinaci6n de los sexos (Il'ins 1969 en Lloyd & Webb, 

1977). 
. 

Los datos de la probab;i;lida.d reproductiva muestran que los 

individuos masculinos tienen mayores probabil~dades- <if> reprodu

cir~e que los femeninos, Esto se aprecia más marcadam~nte en 

los sitios 2 y 3'donde, para todas las categor!as de tama~o, 
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es mayor la probabilidad de uno de los sexos sobre el otro, mien

tras que en otras categor1as ocurre lo contrario. 

Una probabilidad reproductiva diferencial es notoria en al

gunas especies dio:lcas. (Bullock & Bawa, l 981; Bullock et al,, 

1983) y puede estar reflejando •lgunas restricci0nes impuestas 

a los organismos que influyen en su capacidad reproductiva en 

una situaci~n determinada, Esta diferente probabilidad reproduc

tiva puede ser importante al tratar de diferenciar c6mo es la 

asignaci6n general de recursos entre individuos masculinos y 

femeninos al tratar de establecer el gasto reproductivo para 

un periodo determinado (Piftero, 1979). Los datos del presente 

estudio sugieren en principio, un mayor potencial de adecuación 

de Q!!.. tepejilo:te como individuos masculinos. La confirmación 

de Gsto y el análisis de las posibles fuerzas que determinan 

tal diferencia es un tema para estudios posteriores. 

Del análisis del patr6n de asociación de las tres poblacio

nes, ppdemds notar el efecto del tamafto del cuadro y el tipo de 

asociacion particular. En el sitio 1 y con cuadros de 1 m2 y 

4 m2 son los anicos casos en los que se detecta una ligera aso

ciaci6n positiva entre ambos sexos, En el resto de los casos se 

presenta una distribuci~n independiente de los sexos. 

El patrdn de asociaci6n entre pares de especies o de sexos 

es producto de numerosos eventos a lo largo de la historia del 

ciclo de v~da de los o~ganismps involucrados. El establecimiento 

de las semillas, el des,arro11o de las mismas, el creci111jento de 

p14ntulas, la con;formacidn de los adultos·, en todos es,tos eventos, 
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existen numerosos factores (depredación, dispersi6n, etc.) que 

pueden estar influyendo en la sobrevivencia y mortalidad de los 

organismos. 

De los casos reportados para especies tropicales, que en rea~ 

lidad son pocos, en todos se han reportado una distribuci6n inde-

~eijdiente de sexos (Bawa & Opler, 1977~ Bawa & Crisp, 1980). Lo• 

argumentos que se han sugerido son fundamentalmente dos. El 

primero, con base en las ideas de Levin (1974) sobre plantas 

heterostflicas, quien considera que en estas plantas con una 

· fecundaci6n estricta, los niveles óptimos de polinizaci6n se 

llevan adelante con patrones de distribucidn independiente o 

azarosa de los individuos "pin" y "thrum 11 en el espacio. Consi

derando que para el caso de plantas dioicas el mecanismo de fe

cundaci6n también es cruzado, se retoma este argumento sobre las 

dis,tribuciones que producen mejores probabilidades de cruzamien

to. El segundo argumento, es retomado del planteamiento de .. i·an

zen (1970) sobre la respuesta a distancia que presentan los orga

nismos (plantas) para escapar a la depredaci6n. Se postula que 

una 4istribución azarosa de los organismos, más que agrupada por 

ejemplo, en funci6n del individuo parental y otros individuos 

de la poblaci6n establece una mejor condicicSn para evitar. la· 

depredaci6n. 

En cuanto a la sobrevivencia d;iferencial de los organismos, 

no existe un nQmero sufici~nte de datos de los que se pueda 

inferir alg11n patr6n que nos j:ndtque una mortalidad diferencial 

·. de algunos de los ~e:xos para a.!l.gunas categorfas de tamaf\o. P~ta 

pft>bla,(!l6n en 
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O.SO m y de o.soma 1.0 m, son las que presentan un mayor. 

nümero de individuos muertos, sobretodo en la categor1a más 

pequefta, 

Los datos del pre~ente capitulo muestran una compleja organi

zaci6n bi6tica (estructuración espacial, vertical y horizontal, 

diversidad inter e intraespec!fiea~ etc.} que construye el marco 

'de . r~ferencia en el cual los individuos (masculinos y femeninos) 
.· . .. ' . 

de fh• tepejilote viven o mueren, o dejan mayor o menor descen-

dencia. Es en este marco de referencia que la interacci6n de 

fl!. tepej ilote y su herbJ:voro se anali z.a en los siguientes cap!· 

·tulos. 
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V. ATRIBUTOS. POBLACIONALES DE' Calyp·tocephala· mar·glnipenni:;_. 

INTRODUCCION. 

Las poblaciones de animales, al igual que las de las plantas, 

presentan una serie de atributos propios c0100 el tamaño poblacio-. 

nal,.tasas de sobrevivencia y,mortalidad, etc., que las caracte

rizan e~ol6gicamente. La d~limitaci6n y cuantificaci6~ de estós 

atributos ha permitido entender el co10portamiento y di!lámica de 

las poblaciones de especies animales e incluso en varios casos 

a explicar algunos procesos evolutivos (Rabinovich, 1980)~ 

El hecho' de que los organismos presenten características 

como movilidad, pa trenes de comportamiento, etc., ha estimulado. 

el desarrollo de diversas metodologías para detectar estos .atri

butos pobl.aciona"les. Una de las más utilizadas por los ec6logos 

son las llamadas técnicas de "captura-marcaje-liberaci6n-recap

tura" (CMLR) para estimar el tamafto poblacional de un a especie 

animal. Estas técnicas fueron propuestas inicialmente por 

Petersen en 1889 y por Lincoln en 1930, quienes establecieron 

que la densidad poblac~onal de una especie animal se podía esti~ 

mar con base en la siguiente relaci6n: 

---= 
p. 

1 ni+l 

en donde: n.; .. es el ntlme.ro de animales capturados, :m~r~a'do:S Y' 
~ libet~dos ~n el dfa i. 

p. " es el tamafto poblacional del d!a i. 
l 

.. es el ntlmero de animales recapturfl,dos (piarcados) 
en la segunda muestra, 

~ es el ndmero de animales en .la segunda muestra 
captura.dos en dfa 'i+1, (Elower'. 'll '&·, 

; .. , 
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Esta relaci6n supone: i) el marcaje no afecta a los animales 

y las marcas no se pierden; ii) los animales marcados se mezclan 

azarosamente con el resto de la poblaci6n; iit) la poblaci6n es 

muestreada al azar; iv) se considera que no ocurren nacimientos, 

inmigraciones, muertes y emigraciones; v) el muestreo debe de 

realizarse a intervalos di:scretos de tiempo (Sheppard & Bishop, 

,1973) • 

Cori base eri eéta relaci6n inicial de Petersen & Lincoln, Se 

han desarrollado métodos de capturas mdltiples tratando de supe· 

rar algunas de las restricciones o suposiciones de lo~ métodos 

, ,,,, de captura-recaptura simples. Fisher & Ford en 1947, Jolly.en 

.. 1965 y Manly & Parr en 1968 son algunos de los autores más cono

cidos por sus aportaciones en este campo (Blower et tl·, 198 l) . 

~sto~ métodos además de estimar el tamafto poblacional, también 

evaluan las tasas de sobrevivencia y otros parámetros poblacio

;nales. 

En este capítu~o se presentan los !esultados del tamafto po

blac ional y las tasas de sobrevi~encia de f. •irginipennis, her- · 

bivoro especifico de f.!!. tepej_ilote, estimados con base en cap

turas y recapturas mdltiples para 25 días consecutivos de obser

vaci6n. 

",·\ 
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MATERIALES Y METODOS. 

Para estimar el tamaf\o poblacional se util;izó el método de 

capturas y recapturas m~ltiples. Para la captura de los organis

mos se utilizó uno de los sitio~ permanentes de observación de 

fh.. tepejilote. Se consideraron colDO unidades en este sitio y 

durante 25 días consecutivos (del 9 .de julio al 2 de agosto de 

1983) se revisaron todas las hojas de estos individuos. El mar-

caje se realiz6 con una pintura de aceite comercial de "alta 

'adherencia" marcando a cada insecto con una clave de puntos y 

colores especffica p~ra conocer de esta forma el día de captura 

individual. Los animales marcados se les ·liberaba en la misma 

planta 'en la que fueron capturados. 

Los datos para obtener los valores de tamafio poblacional y 

las tasas de sobrevivencia fueron procesados con base en el méto

do propuesto por ,,Tolly (1965 en Southwoo~, 1966) . 

. . : ' ' ~ 
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RESULTADOS Y DISCUS!ON. 

Los resultados de la estimaci6n del tamaño poblacional y las 

tasas de sobrevivencia de los individuos aduitos de C. marginipe

D.!.!!!, se presentan en la Tabia 5.1, En estas pedemos observar"que 

en cuanto al tamaf\o poblacional se present,an fluctuaciones muy 

mateadas, y las estimaciones para cada dfa, presentan en la 

mayoria de los casos, desviaciones estándar muy marcadas. El 

tamaño poblacional promedio con base en los datos de este período 

es de aproximadamente 900 individuos. Estas estimaciones están 

basadas en observaciones de 136 palmas adultas en un sitio de 
Q()O m2• 

Estas estimaciones reflejan la magnitud y las fluctuaciones 

de la densidad poblacional en un mes, y nos sugiere que el impac

to sobre la. dinámica foliar de Ch. tepejilote puede ser conside

rable. Es indudable la necesidad de elaborar estas estimaciones 

para ot~os períodos del afto para conocer su comportamiento a lo 

largo de un afio y poder definir parte del ciclo de vida de esta 

especie. 

Los métodos de c,aptura-recaptura asumen varias restricciones 

o suposiciones (ya mencionadas en la introducción) que hay.que 

contemplar su validez para cada caso particular, ya que dependen, 

en gran medida, de las caracterfsticas biol~g~c~s de las especies 

involucradas. A continuacion se discuten el. grado de validez 

de algiinas de estas supos:-~c;ione~ para. las estimaciones realiza .. 



Dta 

i 

1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

10 
11 
12 
13 
14 
.15 
16 
17 . 
18 
19 
20 
21 
22 
23 
24 

Tabla 5.1. Valores de tamaño poblacional y tasas de sobrevivencia de 
f.. marginipennis con base en capturas y recapturas para 
25 días (de 9 de julio de l983·al 2 de agosto de. 1983). 
El análisis utilizado fue el de Jolly (1965 en Southwood, 
1966). 

,p·roporci6n de No. de anímales Tamaiio Tasa de Desviación 
recapturas realmente marca poblacional sobre.vivencia .standard 

dos 
ªi M. 

1 pi "' . .1 
s (P.) 

1 

0,0 ... -.. - 1,583 
0.31 42~74 137.87 2.954 23.37 
0,68 19L:J3 289.90 ·0,856 277. 9 2 
Q., 17 . 179. 00 232 ,4 7 2.268 219.87 
0.63 421.92 669.71 3,375 105.09 
0,86 1474.40 1714.42 0.812' ,'·.688 .4 7 
0,79 1201.00 1520.25 0,890 596.94 
0.93 1075 .. 83 1156.81 0.47:5 435.01 
0.67 510.00 761.19 0,838· 370.29' 
0.90 435.78 484.20 2. 170 299.86 
0,73 949.80 1301.10 0.815 376;98 
o. 71 780.00 1098.59 2.635 489.71 
0.92 2066.00 2245.65 o. 180 2078.19 
0.79 371.80 ·470,63 0.927 ·828.18 
0,55 349,33 635~15 2.592 .:.·- 815.08 
0.74 931.25 1258.45 o. 4f>5 762. 09 
0,71 436,SO 614.79 0~866 721. 86 · .. 
0.75 3.84. 86 513. 15 3,244 945.18 
0.77 1268.00 1646.75 o. 841 926.21 
0,67 1071.00 1598.51 0.560 1527,90 
0.84 605.00 720.24 0.548 968.52 
0.65 - 333.00 512.31 1 • 779 • 860.08 
0.52 605.00 1163.46 0.677 1152.20 
0.71 4zo~oo 591.55 - __ ... -- ------

Desviaci6n 
·standard 

s (0.) . 
1 

0.29 
0.51 
0.12 

º·ºº 1 .;38. 
0.41 
0.42 
o. 20. 
0.27 
0.99 
0.52 
2.84 
0.17 
0.26 

. 1. 24 
0.24 
o_.35 
2.35 
0.59 
o .. 52' 
0.45 
1.46 

........ 
N··· 

. .¡::,. . -
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El tipo de marcaje y la duraci6n de las .marcas fueron proba

das en el laboratorio previamente, con organismos mantenidos en 

cultivo. En ningún caso se observ6 una mortalidad de individuos 

como producto de la aplicación de las marcas, Un elemento que 

no fue probado, es el de la posible influencia de las marcas 

para incrementar las probabilidades de que un organismo sea visto 

por un depredador. 

En cuanto al tiempo de du.raci6n de las marcas, en el labora-. 

torio ~ermanecieron en promedio 20 dfas. Curiosamente, en las 

observaciones de campo, hubo registros de individuos con marcas 

de primer día después de 25 dfas de trabajo de campo, por lo que 

podemos considerar que la p6rdida de las marcas no fue un factor 

primario que haya influido sesgando las estimaciones realizadas.-

. ·•'' ·, ,-
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un lado, que sea relativamente fácil encontrar y capturar a 

estos insectos y, por otro, que los insectos puedan estar colo

cados a varios metros de distancia después de algunos días. 

Considerando que las unidades de muestreo utilizadas fueron 

los individuos adultos de Ch. tepejilote de uno de los sitios 

permanentes de observaciBn y el grado de vagilidad de esta espe

cie de insecto, además de su comportamiento, explican en gran 

medida los registros.diarios de individuos marcados e individuos 

nuevos. 

Los valores de las tasas de sobrevivencia en realidad son 

es.timaciones con base en lo que se considera como el níimero de · 

. individuos realmente marcados en la poblaci6n (Mi en la tabla 

5.1) de un momento a otro (en este caso de un día para otro), 

y no con base en la detecci6n del número de individuos muertos, 

o al seguir una cohorte de organismos a través del tiempo. Pro

bablemente ésta sea la raz6n por la cuál se obtienen valores de 

sobrevivencia mayores a la unidad que te6ricamente no son conce

bibles. 

Por otra parte,· el m~todo propuesto por ,lolly asume una mor

talidad independiente de la edad de los organismos que no necesa

riamente es válida para todos los organismos. 

Dado que el valor promedio estimado de 900 individuos co

rrespon4e al registro de j 36 palmas de ·ch. te'p'e}ilote, se podría 

sugerir, como estimacl6n cruda, una "carga anj:mal" de avroxima

damente 6. 62 individuos- de· _g_.· ma·r'g'i'nip·e·n·n·:t.s par.a cada palma 
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adulta de 91. tepej ilo·te. Estimaciones preliminares en el 

laboratorio sugieren una tasa de consumo de aproximadamente 0.28 

cm2 de área foliar removida ppr hora por animal, por lo que una 

"carga animal'' de 6. 62 coleéipteros por palma podría involucrar 

una pérdida consid~rable del capital foTosint~tico de indivi

duos de Ch. tepe j';ilo·te. 

Por el momento, desconocemos el tipo de factores tanto·extrin

secos (por ej. temperatura, hµmedad relativa, depredadores, etc.) 

como intrfnsecos (por ej. vagilidad, ~mbito de búsqueda, etc.') 

respe>nsables de las enormes fluctuaciones detectadas en este aná-

-1 is.is (rango de 137 - 2245 individuos), pero los datos reportados 

s1igieren que (independ,ientemente de cuáles sean los factores cau

sales), en determinados momentos las palmas de f.!!. tepeiilote 

tienen que enfr~ntarse a una presi6n d~ herbivorfa presumible

mente de gran peso. La cuesti6n crítica desde el punto de vista 

del presente estudio, es.definir las corsecuencia~ de esta carga 

animal, y si estas difieren entre los individuos masculinos y 

femeninos de Ch. ~epejilote~ Bn los· capítulos subsecuentes se 

analizan algunos de estos aspectos. 
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VI. LA INTERACCION HERBIVORO-PLANl'A entre Calyptocephala 

marginiEennís (Coleoptera) y' 'Chamaedo·rea tepeJ:tl'ote (Palma e) 

INTRODUCCION. 

En este capftulo se presentarán las principales caracterís~ 

ticas de la interaccll3n entre· f.• mar'giniE'ennls y ·fh. tepej ilote, 

tanto de las observaciones realizadas en el campo como de los · 

ensayos en el laboratorio, para posteriormente, en el siguiente 

6apttulo, analizar las principales consecuencias que se derivan 

de esta interacci6n. 

Existen pocos trabajos sobre la iri.teracci6n entre un herbí

voro y una planta que presenta dimorfismo se~ual. La importan~ 

;~la de las especies vegetales dioicas en comunidades tropicales 

fue enfatizado por Bawa (1980), quien señala que aproximadamente 

el 20% de las especies arb6reas de las selvas de Costa Rica son 

especies dioicas. De igual forma, Bawa y Opler (1978) son los 

primeros en presentar una evidencia de estudios de herbivoría · 

sobre este tipo de sistemas. Bawa & Opler (f?.E_.cit.) reportan 

que las larvas de Atteva punctella se presentan con mayor fre

cuencia en las inflorescencias de las plantas estaminadas de 

. Simarouba &!!1.!!S!· Al tratar de.explicar este comportamiento de 

herbivorfa diferencial, detectaron dos compuestos secundarios 

fen61icos (flavonoides) en las inflorescencias femeninas que no 

estaban presentes en las masculinas. Sin embargo, experimental

mente 1 el desarrollo larva:do del insecto sq :realizó normalmente 

teniendo como alimento inflorescencias de ambo$ s~xos, por lo que 

no demostraron las causas- de este 
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. Por otro lado, existen una serie de observaciones y repor

tes aislados sobre preferencias di~erenciales sobre alguno de los 

sexos de algunas plantas por parte de herbívoros o parásitos~ 

Fryxell & Lukefahr O 967) mencionan en un reporte sobre 

la historia natural de Hampea int~gerri111a, que larvas de Anthonomus 

grand'is se presentan con mayor frecu~ncia en· las inflorescencias 

.. masc_ulinas de esta planta. Sin embargo, no se presentan observa

ciones más detalladas. A.este mismo nivel, Bawa (1980) menciona 

otros trabajos donde se muestran preferencias diferenciales en 

hábitos de insectos correlacionados con el sexo de algunas espe

cies de plantas. Seftala ·que Gatina (1955 en Bawa 2.E.· cit.) detect6 

un patr6n de herbivoría foliar diferencial en Hippophae rhamnoides, 

Chaflakhyan (194 7 en Bawa 2P.· cit.) menciona una parasi tizaci6n de 

Orobanche ramosa sobre una especie dioica. El mismo Bawa (2.E_.cit.) 

menciona otro estudio donde senala observaciones de ciertos in

sectos que ovipositan sobre las inflorescencias estaminadas for

mando posteriormente agallas en las mismas. Sin embargo, en nin

guno de estos trabaj~s se detallan las razones que determinan 

este comportamiento diferencial. 

En el presente estudio, con base en observaciones prelimi-

:" nares sobre la interacci6n entre f. marginipennis y f.!!.. tepéj ilote, 

el problema que se plantea es describir con mayor precisidn si 

exist~n preferencias alimenticias de este insecto sobre. las hojas 

de los individuos. ;femeninos o masculinos de ·f.!!. 'tepe~jilote y 

tratar de encontrar a~guna explicación a este fendmeno:, Una hipd

tes·is preliminar de trabajo es que si ex±ste una asignaci6n de 
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recursos desproporcionadamente mayor hacia 1a reproducci6n en 

plantas femeninas, es e~perable una asignaci6n menor a recursos 

dedicados a la defensa, y por lo tanto una mayor intensidad de 

herbivorta en las plantas femeninas, 

. '.'··' \ 
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MATERIALES Y METODOS. 

Con base en observaciones preliminaTes en el campo y ensayos 
. ' . ' 

en el laboratorio, se detect6 un cierto grado de especificidad 

entre f.. 111arginipenn'is y ·fh.. tep·ejilote. E1 ;fundamento de esta 

interacción se concentra en la obser·vaci5n de que el dafto foliar 

pa.rticular (y que· es reconocible} producido por el insecto, ocurre 

exclusivamente sobre; f.h. tepeJQo".t!· Considerando ésto, se p'la- · 

nea ron una serie de. observaciones m4s detalladas en· el campo y 

ensayos de laboratorio más intensivos para verificar y encontrar 

las caracterfsticas de la interacci6n. 

·De esta manera, en primer· lugar se estudi() .. e1 grado de espe ... 

cificidad de esta interacci6n ya que en los mismos sitios de ob

servaci6n y en general en los terrenos de la Estación, fh. tepe

j ilote coexiste con mucha frecuencia con otra especie del mismo 

género, fh· s~hiedeana y en menor medida con 91. ernesti-augusti 

y fh· elatior. En segundo lugar, bajo la hip6tesis de que el 

·dimorfismo sexual puede estar sujeto a una herbivoría diferencial, 

· se procedi6 a detectar este daf\o tanto en el campo como con expe

rimentos de aceptabilidad en el laboratorio comparando la acepta

bilidad de los individuos de ambos sexos. 

1. La especificidad de la interaccj6n. 

Para conocer el grado de especificidad d~ 1A ~nteraccf6n, 

se realizaron dos tipos de experimentos. Un experimento, consis" 

t;teJ en poner a dispos·tcicSn de1 insecto pinas de h.oja.s de las tres 

especies, mS.s comunes de' 'Cllama'e«to·r·ea CQ!'.V ·s'J"iJe'd'e·a·na; ·fh.· ·~ti.-
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augusti. y Ch. tepejilo·te) en dispositivos separados, registrán

dose el tiempo en el que se iniciaba el dafto. Esto sería un indi

cador de la disposici6n inicial a tornar un recurso a corto plazo. 

En el segundo tipo de experimentos, se pusieron a disposici6n del 

insecto pinas de las hojas de las tres especies de Chamaedorea en 

el mismo dispositi~o y se registrd el área foliar perdida por 

herbivorfa. Esto seria un indicador de preferencias diferencia

les (aceptabilidad) dada una accesibilidad equivalente. En cada 

experimento, se· montaron seis r~plicas con un número definido de 

insectos (de 3 a 8) para cada experimento. · En todos los casos 

l'os insectos ayunaban por un periodo de 24 horas. 

2. Cuantificaci6n del dano por herbivoriá en los sitios de obser~ 

vaci6n. 

En la cuantificaci6n del dano de los herbivoros sobre las 

hojas de los individuos masculinos y femeninos de fh. tepejilote 

se siguieron tres m6todos. 

a. Establecimiento de unidades foliares de observaci6n. 

permanente. 

Para conocer el grado de daño que llega a alcanzar una hoja, 

y para determinar diferencias entre individuos masculinos y 

femeninos, se eligieron 15 individuos de cada sexo distribuidos 

en tres categorías de tamano (O a 2.0 m, 2,0 a 3,5 m en adelante) 

en uno de los sitios permanentes de observaci6n. 

· En las dos tlltima.$. hoja.·s producidas de E)stos individuos, se 

marcaron áreas permanentes de obseTvacidn de 50 cm2 en dos pinas 
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de cada hoja que no presentarán ningdn dafto, registrándose un 

total de 60 pinas marcadas para cada sexo (Foto 1). Estas 

fueron registradas mensualmente durante un período de tres meses 

(agosto a noviembre de 1983). 

En cada registro, se estimó el porcentaje de área foliar 

re~ovido por herbivor!a. Esto se realiz6 utilizando una plan

tilla.de acetato transparente de la misma llrea que la unidad de 

·observación (50 cm 2}. La plantilla consistí~ de una retícula 

de 893 puntos marcados en el acetato. Esta se colocaba en la 

superficie abaxial de la pina (coincidiendo con el área de obser

.vaci6n permanente) y se cuantificaba el ndmero de puntos ocultos 

(por follaje intacto) en relaci6n al número de puntos que se po

dían observar como producto de algdn daflo foliar (Foto l). El 

método es una simplificación del funcionamiento de un medidor 

de área foliar. 

b. Medición instantánea del daflo foliar. 

i. Siguiendo la ·misma metodología (medici6n con plantilla} 

seftalada en el inciso anterior, se cuantific6 el daflo en todas 

las hojas de 15 individuos de cada sexo elegidos aleatoriamente. 
·¡ 

Se registr6, a diferencia del inciso anterior, la pina más basal 

y la más distal de cada hoja, donde fuera posible la cuantifica

ci6n. 

ii. Otro m~todo utilizado para evaluar la pérdida foliar 

por herbivor!a fue establectendo 5 categor!as discretas de dafto 

(abarcando el rango de O a lOO\} corno se ilustTa en la Poto 2, 

Con base en este criterio 1 se evalu6 el po¡centaje de pinas 



FOTO 1. Ilustración del marcaje del área de observaci6n 
permanente y medici6n del área foliar removida 
con una plantilla de acetato (ver texto) en C_h. 
tepejilote. 



FOTO Z., Representaci6n ·de 5 categorías. de daño (de . O a,: 

lOO\) en hojas de .Q!_. tepej ilot~. 
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presentes dentro de cada categoría de dafto para todas las hojas 

de todos los individuos adultos de uno de los sitios permanentes 

de observaci6n. Posteriormente se rea1iz6 un análisis comparativo 

del porcentaje de dafto por hoja de la misma edad para individuos 

masculinos y femeninos. 

3. Experimentos de aceptabilidad entre individuos masculinos y 

femeninos. 

Para detectar, en condiciones controladas, la presencia de 

· una posible herbivorfa diferencial entre individuos masculinos 

y femeninos de Ch. tepejilote se montaron experimentos de acepta

bilidad. Para estos experimentos se colocaron pin~s de indivi

duos masculinos y femeninos en un mismo dispositivo con un número 

definido de insectos (de 3 a 8) previamente ayunados durante 

24 horas. Periódicamente (cada 3 6 6 horas) se registraba el 

porcentaje de pérdida foliar por herbivoria. Se montaron 6 ré- · 

plicas por cada experimento. 

i·, 

· ... 1:: 
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RESULTADOS. 

Especificidad de la interacci6n. 

El primer tipo de evidencias que sugieren una especificidad 

de la interacción, son las observaciones de campo realizadas para 

encontrar el tipo de daf\o foliar característico que efectúan los 

individuos adultos de esta especie.de cole6ptero. De estas obser

vaciones, ttnicamente los individuos de' ·ch. tepej ilote p.resentan 

el· tipo de daf\o caracterfstico de f. margi'nipennis (ver Fotos 

1 y 2). 

Un segund9 tipo de evidencias, m4s formales, son los experi

·mentos' de aceptabilidad montados con el fin de discriminar el 

grado de especificidad. ·Se realizaron utilizando especies empa"'. 

rentadas de Ch. tepejilote (otras especies del mismo género) que· 

.. coexisten con ella en los sitios de estudio. 

Bn la Tabla 6.1 se presentan los resultados del experimento 

diseftado para evaluar el tiempo utilizado por el cole6ptero para 

comenzar a alimentarse de las hojas de las diferentes especies 

de Chamaedorea. Se observa que en fil!.. tepejilote el tiempo de 

iniciaci6n tr6fica es considerablemente menor. fh.· teEejilote 

empez6 a ser consumida en un tiempo 4 y 6 veces menor que fh· 
shiedeana y e~.· rns·ti-a'U'gU'st~, respectivamente' 

En la Tabla 6.2 (al se presenta.n :Los porcenta,jes de a.rea. 

foliar removidos por el insecto después de 6 ·Y· 2j horas de tenel" 

a su disposici<.ln hojas· de las tres especies de Chan)a.e·d·p'l'·ea. Se· 

observa que la especie con mayor daño. es· ·c11. 't'e·p·eJ:no·te y la de 



Tabla. 6.1. Tiempo ~n el qu~ se indic6 el dafto de: 
C. margini2ennis sobre tres esp~cies 
de Cham·aed'o·tea ~ 

BSPBCIE T.f.BMP.O .(hrs .• J 

· Chamaedcuea tepej flote 3 

Ch. -shiedea:na 1 2 

Ch. erriesti .. augusti 18 

138. ' 
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menor Ch. ernesti "au@'s'ti, Para verificar la significancia 

estadística de las diferencias del porcentaje de daño de las 

tres especies se utiliz~ una prueba de análisis de varianza no 

paramétrica de Kruskal Wallis (Tabla 6.2 (b); Zar, 1974), detec

tándose diferencias signific~tivas entre las tres especies, tanto 

para las 6 como las 21 horas de observaci6n. En vista de estos 

. resultados (Tablas 6.1 y 6,2) se sugiere una clara·jerarquía de 

preferencias de la siguiente forma: Ch.· tepej ilote » 91. shiedeana 

>fh.. ernesti-augusti, 

' Asf la especificidad de la interaccilin entre C. marE{inipennis 

y fh.. tepejilote evaluada a travlSs de diferentes tipos de obser

vaciones indican que la especificidad entre estas dos especies 

es considerable. 

Cuantificacilin del dafto foliar por f. marginipennis. 

Los resultados del análisis del dafto acumulado por herbivoria 

en el campo se muestran gráficamente en la Figura 6.1 y estadís

ticamente en la Tabla 6.3. La discriminaci6n del efecto del t'ama

fto y de los sexos sobre el área foliar removida se llev6 a cabo 

·a través de un análisis de varianza de dos vías (Tabla 6.3(a)), 

y la evaluaci6n del efecto del tamafio (edad) (}abla 6.3(b)) con 

una prueba de comparaciones múltiples de Student-Newman-Keuls 

(Zar, 1974). De estas, podemos observar que no existen diferen

cias entre los sexos en cu~nto al daf\o acumulado durante los tres 

meses de observaci~n Q1igura 6,j}. Sin emba;rgo, se observa que 

s~ existe un efecto atribuible al tamafto de los., inc!ividuos 

(Tabla 6,3), donde los m4s pequeños en altura (categorfa I) 
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Tabla 6.2(a). Preferencias alimenticias de c. :marginipennis 
sobre tres especies de Chamae'do"rea. 

Especie 

Chamaedorea tepejil~te 
Ch. shiedeana: 
Ch. ernesti-a~gusti 

Area foliar r~movida (~m 2 ) ! EE 
· ·6 hr·s·. ·2..1· hrs. 

1 • 69' + o • 25 
o' 70' + o. 11 
o. 35· + o. ·12 

.~ 

4.75' + 0.79 
2. 67' + o. 44 
1.s4· E o.42 

(b). An4lisi$ de varianza no paraml!trica (prueba. de . 

Comparacidn 

6 HORAS 

3 vs 1* 
3 vs 2 
z vs 1 

12 HORAS 

3 vs 1 
3 vs 2 
2 vs 1 

Krusl<al Wa11is) para comparar las diferencias 
de drea foliar consumida entre las tres especies 
de· ·ch·a11>a·e·do'r'ea por f..· marg'irlip·en·n'is. 

RB - RA E,S, qª p qo .. os Conclqsi6n 

86 - 29 =i 57 13.007 4.359 3 3.314 3 f: 1 
86 - 56 = 30 8.832 3.359 2 2.772 3 f: 2 
56 - 29 = 27 8.832 3.057 2 2. 772 2 ; 1 

,' 

. 
89 - 27 Q 62 13.007 4. 741 3· 3.314 3 ~ 1 
89 - SS = 34 8.832 3.850 2 3. 314 3 ; 2 
55 - 27 = 28 8.832 3.170 2 2.772 2 ~ 1 

* - 3 - fh_. tepej ilo·te; 2 - ·~. shiedeana:;_· 1 - ·ch. etn·esti
- · a'líg'u's'ti 
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Tabla 6.3 (a). An4lisis de varianza de 2 v~as para detectar 
el efecto del tarnafto y del sexo sobre el da
f\o foliar de Ch. tepejilo'te. 

Fuente de variación g. l. s.c. C.M. F Significancia 
(P) 

Tamaf\o 2 89.861 44.931 5. 011 p( 0.02 
Sexo 1 12.610 l 2. 61 o f.406 n.s. 
I11teracci6n 2 14. 673 7.337 0.818 n.s. 
Error 
Total 

114 1022.262 8.967 
f'l 9 1139.406 

· (b). Andlisis de comparación múltiple de Student
Newrnan-Keuls para discriminar el efecto del 
tamaflo sobre el dafio foliar de fh.. tepejilote. 

Comparaci6n Diferencia E.S. q p q • o. os, 114,p Conclusi6n 
· (B vs A) (xB - -xA) 

3 vs 1* 1.69 0.492 3.435 3 3.356 m3 ~ rnl 
3 vs 2 1.55 0.473 3.277 '2 2.800 1113 ; rnz 
2 vs 1 0.14 0.492 0.285 2 2.800 rnz = m1 

.· 

* 3 - categoría I de tamaflo ; 2 - categoría II y 1 categoría III'. 
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presentan un mayor porcentaje de área foliar removida que los 

individuos más altos o viejos (~ategoria III) aunque la diferen

cia con los de la categoría II (intermedia) no es estadística

mente significativa (P > O. 05). También existe una diferencia 

estadlsticamente significátiv·a (.P < O. 05) entre las categortas 

II y III; claramente, los individues más viejos son los menos 

preferidos por f.. marginipe·nnis. 

En la Figura 6.2, se mue~tra el. área consumida por herbivoría 

con base en una medici6n instantánea del dafto foliar. Para ésto, 

se consideraron los dos sexos, tres categorías de tamafto y hojas 

de diferentes edades. Se observa claramente, que no hay diferen

cias significati~as entre los sexos, a excepci6n de las hojas 

III de la categorfa III de tamafto, donde se ~resenta un mayor 

porcentaje de área foliar removida en individuos femeninos 

(P~ O.OS). Curiosamente, es en esta categoría de tamafto de las 

plantas (III) donde consistentemente existe una tendencia (por 

lo menos marginal) a la mayor prefer~ncia 4el follaje femenino~; 

Finalmente, se presenta la evaluaci6n del porcentaje de dafto 

utilizando un análisis de contingencia; con base en categorías 
·. 

discretas de dafto en hojas de edades diferentes (Tabla 6.4). De • 

este análisis, se desprende que solamente en las hojas de cate

gorías III y IV, la intensidad del dano est4 asociada significa

tivamente con el sexo ()'( 0.001). En estas, se observa una subre

presentaci~n de pinas intensamente dañadas y un exceso de pinas 

sin dano o ligeramente dañadas, en el caso de lAs plantas mascu-

1 inas; lo contrario ocurre con las plantas femeninas. En contraste, 
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Tabla 6.4. Análisis de contingencia del nümer0 de pinas en 
cada categoria de' dafto (A-D) para p1antas mascu
linas y femeninas de Ch." ·tep'ej'iTot7. Se presen• 
tan los datos por separado para hoJaS de 5 eda
des (I - V), así como un análisis de heterogenei
dad entre edades de hojas. 

Hojas Sexo CB;tegorías de dafto 
(edad) A + A' B e D x2 g.l. ., p 

I M 905 (905) * 7 (1 ºj ~t.~~ 6{5. 6j 6 •. 96 3 n. s .• 
p. 1 04 5 (1.04 5) lS(l 2 6 (6 .4 

II M 827 (824) 46 (49) 13(11) 11 (1 2) 1 • 29 3 n.s. 
F 929 (932) 60 (56) 11(13) 14(14) 

III M 711(673) ·12(105) 22(21) 19(25) 26.88 3 ~o. 0.01 
F 690 (728) 147(114) 21 (22) 34 (28) 

·rv M 470(422) 122(148) 40(45) 28(45) 36.76 3 <.0.001 
F 314(362) 153(127) 43 (38) 56(39) 

V M 253 (253) 62 (65) 34(31) 19 (18) 1 • s 7 3 n, s. 
F 111(111) 32(29) 11(14) 7(8) 

73.46 15 

Total M 3166(3116) 308(356)115(101) 83(100) 24.15 3 .(0 .001 
Hojas F 3089(3139) 407(359) 87(101)117(100) 
(I-V} 

Heterogeneidad 49,31 12 .(0.001 

* Números entre parente$js ~ esperado. 
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el dafto observado en los otros t;res tipos de hojas, es clara

mente independiente del sexo de la planta (P> 0.10). Un análisis 

de heterogeneidad (Zar, 1974) entre los diferentes tipos de hoja 

(Tabla 6.4) resultó significativo (P< 0.001), indicando que no 

es válido aglutinar 16s datos para todos los tipos de hojas en 

un solo análisis de contingencia y que las hojas de edades dife

rentes deben de analizarse por separado. Estos resultados son· 

~ompatibles en cierto grado, con los obtenidos para la medici6n 

instant4nea.del daf\o foliar (ver Figura 6.2) en.la que se encon

tr6· que en las hojas de la categorfa de edad III había significa-

· tivamente mayor daflo en las plantas femeninas. 

· Experimentos de aceptabilidad de invididuos masculinos y femeni

nos de fl!.. tepejilote y C. m~rginiEennis. 

Los ensayos bio16gicos de aceptabilidad se realizaron en 

varias 6pocas del af\o. Un experimento preliminar, es el. que se 

muestra en la Tabla 6.5, donde se observa que después de 12 horas 

de observación, el porcentaje de área consumida fue significa-

, tivameJ'lte mayor (P< 0.005) en los individuos femeninos. En los 

ensayos posteriores, se detectó un patrón similar, aunque en al

gunos casos las diferencias entre los sexos no fueron significa

tivas. En la Tabla 6,6 se presentan los resultados acU111ulados 

de todos los ensayos biol~gicos realizados despuSs de 12 y 24 

horas de. observacidn y del total de ensayos :realizados. C9mo 

podemos obs·erva,r, s(Jlo PRra el ca$o de 24 hora,s de obse:rvacjdn, 

los reS'U:L tadc;>s no p1,e$·entan d;i;fe:rencias estadfst~camente stgnl" 

ficativas entre los texos, aunque los resultado& se acercan al 
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Tabla 6.5. Preferencias a·limenticias de C: mar-~·i'n'i*ennis 
sobre hoja.s masculinfl.S y femeninas e· 'C. 
t~pej ilote. Los datos corres·ponde a un 
ensayo preliminar despu~s J2·hrs, de obser .. 
vacidn. 

X 
n.s. 

de t 

,. 

A'I•ea foliar :remov¡da (cm 2) 
M ... · .... 'F ... 

5.54 
3,11 

. '• -, 

9.33 
2 .16 

Tábl a 6 ~ 6 .•. :~bf:rli~i!:~m~!~~i~~!~f~s f:~;~r~:·:r§!1leK~n~! ~ . 
J!ejilote. Los datos corresponden a 3 ensayos 
a)despues de 12 horas de observación; b) des~ 
pues de 24 horas y e) todos los ensayos, n co
rresponde al nümere de réplicas. 

Ar.ea Foliar removida (cm 2) 
'I' 

Ensayo. a (n=18) Ensayo b (n=24) Ensayo e (n=60) 

M F M F M ·. F 

'.iC 4.083 7.025 . 6. 266 9,,397 S.073 7.417 
D.S. 2.584 3.296 .3.728 S.243 3.174 4.685 

Prueba de. 
t p .( o .• 01 O.JO> Ji>> Q.OS(n.s.) P. < 0,001 

14 7. 
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nivel de significancia. (0,1>P> O.OS). Para los otros dos casos 

si se presentan diferencias marcadas entre ios sexos (P( 0.01), 

siendo los individuos femeninos los que presentan un mayor por

centaje de daño foliar. En general, en todos los ensayos reali

zados, hubo una notabie prefE;lrencia por el follaje :femenino 

(aunque ocasionalmente, la diferencia no a1canz6 significancia 
'·. ' , ·.··.·, ·, 

· 'estadística). 



149. 

DISCUSION. 

Los resultados que se reportan en este capítulo sugier~n un 

al to grado de especificidad por parte de' f..· m·arg!·n·;ipenni:s hacia 

f.h. tepej ilot~. Por 'Una parte, las observaciones directas de 

campo muestran claramente que el tipo de daflo predominant~ -casi 

exclusivo- en el follaje de fA. te·p·ej'i'l'o'te es el daf\o causado por 

este animal. Por ótra p~rte, 1a evidencia de· 1aboratorio suiiere 

la misma especificidad, con base en la dls·posicHSn inmediata que 

mUestran estos insectos para censumir el :follaje de Ch. tepej ilote. 

con respecto a otras palmas c::onespecíficas, así corno también con 

b~se en la marcada preferencia de consumo de aquella •.. No obstante. 

los experimentos de laboratorio sugieren una jerarquía de prefé

rencia: fh.. tepej ilote > 91.shiedeana>fh. ernesti-augusti. Es con- · 

cebible que forzado por una situación de escasez de recursos (ya 

sea en tiempo o en espacio) este insecto podría moverse a otras 

esferas tr6ficas, muy probablemente con un orden de preferencia 

detectable. La aceptabilidad relativa d~ otras plantas del gran 

espectro potertcial que constituye el follaje de la selva es un 

aspecto que aguarda ser investigado. Por el momento, no es per· 

ceptible que estos insectos se enfrenten a una situaci6n de abun

dancia (y distribucieln) de la pal11la son suficientemente grandes 

como para prevenir inaccesibilidad de recurso en e1 espacio; por 

otra parte, la ausencia de ciertos mecanismos ;feno~ógicos (cadu

cifolidad, perénnacidn subterr~nea, etc.} previenen 1a ausencia 

de1 recurso en el tiempo. Claramente, la perturbac~6n humana 

(u otras pertu;rbaciones naturales de magnitud similar) si podrían 
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determinar ausencia de recurso, y éstos son los riesgos adapta

tivos a los que se enfrenta un organismo especializado; el poten

cial de flexibilidad tr6fica puede ser un aspecto de gran rele-

vancia en este contexto . 

. La predominancia en el follaje de· ·f.!!.. te·peji1.ote del dafto 

ca1:1sado p~.~ f.· niariinlpen·nts discµtid.a anteriormente, indica no 

s6l1;> la especificidad del insecto, sino también exclusividad de . 

agente consumidor. La implicación fitocéntrica de ésto, es que 

por ejemplo, sf la herbivoria constituye una presión de selec-

. ci6n importante para .f!!.. t~ej ~~, ésta tendría que dirigir sus 

estrategias de defensa cóntra ese herb!voro en particular. La· 
. . . 
posible interptetacidn~ltima (evolu~iva) del resultado proximal 

(ecolt>gico) de que fh. tepej ilote s(Slo tiene a ese herbívoro par

ticular de la gran gama defit6fagos potenciales de una gran ma

. y~rfa de ~erbfvoros en potencia y/o que C. marginipennis ha sido 

el único (o uno de los pocos) animales capaces de usar a esa 

palma como recurso~ No.obstante, es necesario esclarecer que la 

\observacidn proximal de una interacción específica no necesaria-

mente implica la justificación de una interpretación coevolutiva. 

Janzen (1980) y Dirzo (1984) ofrecen una discusión detallada de 

,10.s riesgos de otorgar a una observaci()n ecológica dada la cate

gorfa de coevoluci~n, 

En lo referente e,l ot:ro aspect~ central de e~t~ tr~bajo, la 

posible existencia de patrones· de herbivorfa. d~ferentes- entre 

in.dtvtdues masculino$: y ;femeni·nos de· ·gi¡ 't'e)ie'j'jlo·te, los resul,. 

tados obtenido$, tanto en el labo:ratorte como en el canipo, no 
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permiten una conclusi6n definitiva al respecto en estos momentos •. 

En todo caso, los experimentos de aceptabilidad en el laboratorio 

sugieren una preferencia por el follaje de los individuos feme

ninos; si bien es cierto que en algunas pruebas esta tendencia 

no fue muy notoria, en ninguno de los ensayos hubo preferencias 

por los individuos mascul;inos. Estos resultados deben verse en 

.·el contexto de lo detectado en el campo en que solamente se detec.,. 

t5 una diferencia significativa en lqs niveles de herbivoría 

.entre sexos (prefer~ncia de las hembras) en el caso de las hojas 

de edad intermedia. 

Probablemente, estos resultados refleja~un patr6n de herbf~ 
. . . 

vorfa no constanie a lo l~rgo del tiempo y que las observaciones 

realizadas dnicamente hayan detectado las primeras fases o una 

etapa de una herbivoría diferencial. 

Claramente, el esclarecimiento de estos hallazgos es un punto 

que merece estudios más detallados. Un pupto relevante en e~te 

sentido y que por la limitación para sexar plantas que no han 

alcanzado el estado reproductivo, es que pueden ocurrir selecci6n 

sexual ~ herbivoría diferencial en etapas más juveniles (o infan

tiles) del ciclo de vida de la planta y que lo observado en el 

campo, en individuos sexualnente maduros, es el resultado de 

respuestas compensatorias o de defens·as en el e$tado adulto. 

Existe evldencla convincente de que la aceptab~lidad del follaje 

de una planta, puede call)biar con la edad; pe>r ejemplo, plántulas 

de s·orgo (Sor'gh'um sp, 1 s:on c~anog6n;ka,s y previenen el ataque de 

langostas (L'o'cü's'ta sp.), mientras que las· plantas adultas, ~n 



152. 

contr~ste, no presentan el carácter cianog~nico (Bernays, 1977). 

De los pocos trabajos reportados en la literatura (Bawa & 
Opler, 1978.;. Fryxell, 1967) sobre dimorfismo sexual y herbjvo

ría, en ningún caso se han demostrado conyincentemente. las razo

nes por las cuales, en algunas circunstancias, un sexo es más 

dai'.\ado que otro. Sin embargo, para otros tipos de polimorfismos 

·(:v.g. quimicos) (en plantas hermafroditas) han sido muy claras 

las conclusiones, por ejemplo, Dollinger tl !!_. (1973) con poli

morfismos en alcaloides de Lupinus spp; Coates (1975) con Asarum 

caudatum (Aristolochiaceae) que presenta morfos palatables y no 

palatables y Dirzo & Harper (1982a, b) con morfos cianogénicos 

y 110 cianog~nicos de Trifolium repens. Estos dos últimos traba

jos en particular, demuestran que uno de los morfos, el más acep

table, presenta a su vez un mayor potencial competitivo. Estos 

contrastes entre los •orfos resultan compatibles con una inter

pretaci6n de mayor asignaci6n de recursos a la defensa y una me

nor asignaci6n, en consecuencia, hacia otras funciones. La prefe~ 

rencia hacia las hembras encontrada en este trabajo también apun~ 

tarfa en la misma direccidn. En el siguiente capítulo se anali

zar§n algunos aspectos químicos y fisio16gicos que pueden estar 

influyendo en .este comportamjento y que puedan contribuir a es

clarecer este problema, 

El presente trabajo, al momento, salo expone la complejidad 

de la interacc~6n entre· f., i,p>'~t'rtd'nj,pe!!!l.!!. y: 'fh_,· 'tepeJ;i.le>te y su

giere el desarrollo de estudios más sensitivos y detallados para 

esclarecer las d:l-ver~·as inte:rr~gantes aqul planteada.s. 
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VII. ESTUDIOS FISIOLOGIC0S ASOCIADOS A LA HERBIVOR!A. 

INTRODUCCION. 

De lo analizado en la introducción general se puede apreciar 

que las caracterfstica·s de la interacción entre un herbívoro y 

una planta pueden ser muy diversas. En muchas ocasiones, para 

entender cabalmente estas caracte~isticas y sus posibles conse

cuencias, es necesario un anglisis a nivel fisiológico. Para el 

caso particular.de la discusf6n de la presente tesis, en este 

.capttulo se desarrollan algunas características fisiológicas 

de las plantas asociadas a la interacci~n herbívoro-planta y sus 

posibles relaciones con los mecanismos de defensa qufmica, con el 

crecimiento y el éxito reproductivo y con los aspectos nutricio

nales de las plantas. 

Dentro de las posibles variables fisiológicas de las plantas 

involucradas en una interacción, se discutir4n principalmente las 

· Telacionadas con la fotosíntesis. 

La capacidad fotos~ntStica de una planta está determinada 

por numerosos factores. En primer lugar, las plantas experimentan 

cambios estacionales y cambi.os a través de su ciclo de vida por 

lo que la capacidad fotosint6tica de una planta variará con estos 

cambios. Bn cuanto a los primeros, la capac1da4 fotosjntGtica 

se reduce en la época repvoductiva de las plantas (Mooney & Gulmon, 

1982), . Asimismo, esta cé!,pac~dad taJtJb ien depende de la longevidad 

del resto de las es·triJcturas·, en particular de las ho ~ SiS'. Estas, 

mientras mtls lo~geyas· sean, e:xperi11Jentan una 'TI)ener ca.pacidad 
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fotosint~tica. A su vez, esta longevidad de las hojas está in

versamente relacionada con la capacidad de captaci6n de carbono 

(Mooney & Gulmon, .2E:.'cit.). 

Mooney & Gulmon (2.E_.cit.) argumentan que la capacidad foto

sint~tica de una planta estg determinada por la enzima carboxi~ 

la~a que está modula.da para acoplarse. al nivel de los recursos 

existentes en el medio ambiente. De tal forma, las plantas que 

se presentan en hábitats con limitaciones de agua, luz o nutrien

tes presentarán contenidos de carboxilasa bajos y por tanto menor 

capacidad fotosintética. Por otra parte, Gulmon & Chu (1981) 

y Mooney !! !!_. (1980) estableciel'on que existe una correlación 

muy estrecha entre el contenido de nitr6geno de las hojas y la 

capacidad fotosintética, ya que generalmente la corboxilasa cons

tituye el 50\ de las proteínas solubles de las hojas, 

La capacidad fotosintética de las plantas se ha estudiado com

parativamente bajo situaciones de condiciones constrastante~, 

y se han establecido patrones fisio16gicos claros. Por ejemplo, 

Bjorkman (1968) en zonas templadas y Tinoco (1982) para comuni

dades tropicales, reportan que las plantas de sombra presentan una 

menor capacidad fotosintética que las plantas de sol. Bazzaz 

('.1979) y Mooney et al. Cl 980) señalan que las espec~es que se 

desarrollan en los estaaios de sucesidn t~mprana presentan tasas 

fotosint~ticas superiores que la~· plantas cl~max. Por su parte, 

Harrison· et al. (197 l) esta,blecen que las plantas dec;tduas presen

tan mayores tasas- que las plantas: de hQja$ perennes. De esta 

forma, podemos notar que las diferencias en la capacidad fotosin-
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tética están relacionadas con cambios muy marcados en las condi

ciones del medio y en las características de las poblaciones de 

las plantas. Por esta razón, no es extraf\o que no existan estu

dios comparativos de esta naturaleza en plantas que coexisten 

bajo una mis·ma condición o especies polim0rficas establecidas en 

la misma localidad. Sin embargo, la pregunta que se abre es si 

las plantas que coexisten espacial y temporalmente, y que están 

sujetas a presiones selectivas (v.g. herbivoria) en distinto 

grado (v.g. sobre estructuras vegetales que tienen la capacidad 

de fotosintetizar) pueden presentar respuestas fisiológicas que 

compensen los efectos de estas presiones. Tal es el caso de 1~ 

presente tesis, en donde encontramos evidencias experimentales de 

un patr6n de herbivor!a diferencial sobre individuos masculinos 

y femeninos de la misma poblaci6n (ver capítulo VI). 

Dirzo (1984) seftala algunos problemas involucrados en el es

tudio fisiol6gico de las interacciones entre herbívoros y plantas. 

Menciona la necesidad de esclarecer por ejemplo, las diferencias 

fisio16gicas y bioqu1micas entre especies primarias y secunda· 

rias (en términos de la sucesi6n ecologica) considerando que 

estas a1timas son más atacadas por herbívoros, las relaciones 

fisiol6gicas entre los patrones de germinaci(jn de las semillas 

y las caracterfsticas de las plántulas con los patrones de herbi

voría asociados, etc, 

Algunos trabajos que pueden ilustrar la relaciGn entre estos 

dos campos (ecof is iol~gfa e ~nteracciOn planta ~anima¡ 1 se mencio

nan a cont~nuacidn. 
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Reichle et !!..· (1973) estudiando en bosques de Liriodendron 

tulipifera, estimaron que mientras los insectos herbfvoros remue

ven únicamente el 2.6% de la producción primaria neta de las ho

jas, las plantas sufren una reducción del 7.7% del área fotosin

tética. Igualmente, mientras· que un minador f~liar puede reducir 

· · míni.mamente la superficie de la hoja ·por el efecto de la "mina" 

por si sola, el efecto sobre la producción foliar total puede 

incrementarse si el ataque induce la cafda de las hojas prematu

ramente (Faeth ~al, (1981). 

Por otra parte, Detling tl al. (1979)y Caldwell et !l· (1981) 

demostraron que Bouteloua g~~~~ y 2 especies de Agropyron pue

den reemplazar el área de la hoja perdida a través del crecimiento 

de las hojas nuevas o de incrementar la tasa fotosintética de las 

partes foliares restantes en condiciones favorables de crecimiento. 

Caswell et tl· (1973) presentan una hip6tesis donde sugieren 

que las plantas que presentan un mecanismo c4 (vía a través del 

ácido dicarboxílico) para la ·fijaci6n de co2, son menos palatables 

a los herbfvoros en relaci6n a las plantas que presentan un meca

nismo c3 (vta a través del ciclo de Calvin). Estos autores apoyan 

esta hipótesis con base en estudios fisio16gic~s, anat6micos y 

nutricionales de las plantas. 

Chabot & Hicl<s Cl 98 2) consideran que la herbtvorfa s :iempre 

influye disminuyendo la capacidad de una hoja de ganar carbono, 

lo cual repercute en los costos metabd1icos de un~ planta. Estos 

costos, pueden presentarse bajo diferentes ciTcun~tancias como 

por ejemplo, al decrecer las tasas :fott:>s*ntéticas cuando las, 
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plantas presentan un bajo contenido de nutrientes y una alta 

proporci6n de tejido de soporte como un mecanismo de defensa en 

contra de herbívoros. También, cuando las plantas presentan com

puestos secundarios como mecanismos de defensa, de tal forma que 

el carbono obtenido .,.,r la planta es dividido para otras funcio

nes, o simplemente, cuando la planta pierde parte de su follaie . . 
y repercute en la productividad futura. 

Un ej~mplo muy ilustrado sobre el costo metab5lico en defensa 

con relacion a la capacidad fotosintética y su relaci6n con la 

hérbivorla es el trabajo de Mooney & Gulmon (1982) con el arbusto 

Diplacus auranticus y la mariposa Euphydryas chalcedona. Las ho

jas del arbusto están cubiertas con una resina, diplanol, que co

rresponde a un 15-30% del peso seco total de la planta. La sín-

tesis de esta resina es muy costosa y requiere de 2.5 gramos de 

glucosa por cada gramo de resina (Lincoln, 1980 en Mooney & Gul

mon, 1982). Al poner a las larvas de la maripo~a bajo dietas 

artificiales, se observ6 que al incrementar la concentración de 

la resina, presenta efectos perjudiciales sobre el crecimiento 

y la sobrevivencia de las larvas. Los mismos efectos se presen

tan al disminuir las concentraciones de nitrógeno (Lincoln et al.~ 

1982). Conociendo la longevidad de las hojas, la relación entre 

el costo para sintetizar la resina y la capaci6ad fotosint~tica, 

Mooney & Gulmon (1982) concluyen que una hoja que presenta un 

bajo contenido de nitr6geno asigna una fracci6n considerable del 

carbono total obtenido por la planta a la s!nte5is de la resina. 

Contraria11)ente, a1 pre.sentarse al tos contenido~· de ni tr6genc y 

n ,··. 
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plantas presentan un bajo contenido de nutrientes y una alta 

proporci6n de tejido de soporte como un mecanismo de defensa en 

contra de herbivoros. Tawbi~n, cuando las plantas presentan com

puestos secundarios como mecanismos de defensa, de tal forma que 

el carbono obtenido .,,r la planta es dividido para otras funcio

nes, o simplemente, cuando la planta pierde parte de su follaje 

y repercute en la productividad futura. 

Un ej~mplo muy ilustrado sobre el costo metabdlico. en defensa 

con relaci6n a.la capacidad fotosintt?tica y.su relación con la 

herhivorfa es él trabajo de Mooney & Gulmon (1982) con el. arbusto 

Diplacus auranticus y la mariposa Euphydryas chalcedona. Las ho

jas del arbusto están cubiertas con una resina, diplanol, que co

rresponde a un 15-30% del peso seco total de la planta. La sín

tesis de esta resina es muy costosa y Tequiere de 2.S gramos de 

glucosa por cada gramo de resina (Lincoln, 1980 en Mooney & Gul-' 

mon, 1982). Al poner a las larvas de la maripo.sa bajo dietas 

artificiales, se observ6 que al incrementa_r la concentraci6n de 

la resina~ presenta efectos perjudiciales sobre el crecimiento 

y la sobrevivencia de las larvas. Los mismos efectos se presen~ 

tan al disminuir las concentraciones de nitrógeno (Lincoln et !!.!..·, 
1982). Conociendo la longevidad de las hojas, la relación entre 

el costo para sintetizar la reslna y la capacidad fotosintetica, 

Mooney & Gulmon (1982) concluyen ~ue una hoja que presenta un 

baj-0 contenido de nitr~geno astgna una fracct6n considerable del 

carbono totel obtentdo por la planta a la s!ntests de la resina. 

Contrariamente,.a1 presentarse altos contenidos de nitrógene y 
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un~ mayor capacidad fotosintética, se ·reduc~ la asignación de 

carbono para la producción de la resina. Se ha observado, que 

estos patrones varían en el tiempo y con las características de 

las hojas. Las hojas más j6venes y que se presentan más tempra

namente en la estacidn de crecimiento presentan un mayor conteni

do de nitr6geno, mientras que las hojas produc;idas tardíamente, 

presentan mayores proporci0nes de resina.' El comportamiento de 

los herbívoros sobre las 11ojas, está relacionado con la propor

ción entre el contenido de nitrógeno/resina más favorable para 

cada momento (Mooney et al., 1981). 

Gulmon & Mooney (1983) estiman.el costo err defensa en función 

del costo especifico en defensa (la cantidad de co2 en gramos 

fijado por cada gramo de compuesto de defensa), del peso total 

del compuesto de defensa y del peso total de la estructura de la 

planta considerada en funci6n del tiempo. Esta estimación no 

con~idera los costos de mantenimiento y ren6vaci6n de los compues

tos químicos, los cuales pueden ser importantes ya que por ejem

plo, en el caso de los alcalóides y de los terpenos (ver Gulmon 

& Mooney, 1983) las tasas 'de renovaci6n se llevan a cabo en algu

.nas horas o días. 

Como se mencion6 anteriormente, l~s estimaciones del costo 

en defensa están en funci6n de las tasas fotos;i.nt@ticas y de la 

asignaci6n en biomasa a las estructuras de l~s planta$. Estas 

estimac!ones pueden variar en el tiempo, dependiendo por ejemplo 

de la ~poca rep:roduct~va o de crecimiento, Y' se han sugerido 

(Gulrnon & Mooney, 2.J.?.:,·c·~t,) patrones que pueden originar hip6tesis 
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al terna ti vas a las ideas de "apariencia" (feeny, 197 6; Rhoades 

& Coates, 1976) para explicar la presenc;i.a de compuestos de de

fensa en relación a la lóngevidad del ciclo de vida de las plan

tas. Gulmon & Mooney (2.E_.cit,) ilustran este punto con el estudio 

de la planta anual Hemizonia luzulaefolia que presenta una resina 

aromática como compuesto de defensa 1lnicamente en la época repro-

. ductiva. El costo de esta defensa equivale aproximadamente al 

18% del peso reproductivo potencial en esta época. Si la planta 

produjera este,compuesto durante un período mayor a la época re

productiva, el costo final alcanzaria un porcentaje aproximado 

de SOt del peso reproductivo. El hecho de que la planta sinte; 

tíce esta defensa únicamente en la época reproductiva probable

mente le confiera una ventaja selectiva para esta época, ya que 

se ha observado que es la única planta "sana" en el pastizal 

durante el verano. 

Por otra parte, Chabot & Hicks (1982), desde un punto de vista 

más general, sugieren dos estrategias evolutivas par·a las plantas 

en relaci6n a la herbivoria. Una, es producir hojas no palatables 

a través de desarrollar mecanismos de defensa estructurales o 

químicas, o manteniendo un contenido protéico bajo; y otra pre

sentando hojas de longevtdad reducjd~, En el pri~er caso es ven

tajoso presentar boj as longevas, mient~·fJ.s que en el s·egundo, 

tasas totosint~ticas altas. 
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Aparte de estos ejemplos excepcionales, el estudio de la 

integraci6n entre los costos fisio16gicos de defensa y herbivo

rfa han sido poco estudiados. En la mayorfa de los casos, ni 

siquiera descripciones ecofisiológicas adecuadas han sido elabo

r~das para sistemas particula~es, En el presente capitulo, se 

intenta describir la posible diferenciaci6n ecofisio16gica entre 

· individuos masculinos y femeninos de· f.!!.. tepej ilote • 

. í. 
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MATERIALES Y METODOS, 

1. Demografía foliar. 

Para evaluar las consecuancias demográficas follares producto 

de la interacción entre C. marginipe·~ y fh. te1,.e·; i'to·te, se 

siguió el destino de la.s hojas de 94 individuos masculinos y 100 

individuos :femeninos en.total en los 3 sitios permanentes de 

observación. Cada 6 meses se marcaron las hojas nuevas produci

das por cada individuo y se registraba el namero de hojas en 

pie para conocer con ~Sto, el número de hojas producidas y el 

número de hojas perdidas por unidad de tiernp<l para evaluar la ga• 

nancia neta total por individuos por unidad de tiempo. 

2. Compuestos de defensa química: compuestos secundarios. 

En el análisis de compuestos secundarios se siguieron mar

chas cualitativas para detectar presencia o ausencia de 5 com

puestos secundarios: alcaloides, taninos, flavonoides, saponinas 

y capacidad cinogénica. Estos ensayos se realizaron siguiendo 

las marchas propuestas por Rodríguez y Reynolds (ms.) con algu

nas modificaciones sugeridas por F. Espinoza (com. pers.) (ver 

apéndice B). Se analizaron las hojas j6venes y maduras de 15 

individuos de cada sexo distribuidas en 3 categortas de .tamaf\o 

(O a 2.0 m, de 2,0 m a 3,5 m y de 3.5 m en adelante). 

3. Caracterfsticas nutricionales. 

Para determinar las caracterfstica.s nutr~cionales de las p1an

tas (hojas) de· ·fh. t·e:p'e·j ilo'te se 11eva:ron a cabo estudios broma-
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tológicos determinando el contenido de: prote~na cruda, fibra 

cruda, grasa cruda, extracto libre de nitrógeno y minerales. 

Se siguió la metodologia propuesta por Flores (1977) y con algu

nas sugerencias de R. Díaz (com.pers.) (ver apéndice C). Se con

sideraron hojas j ~venes y mad·uras de 4 individuos de cada sexo 

de 2 categorías de tamaño (o a 2. S m y de 2. S en adelante). 

{~ Caracte~1stic~s fisiol6gicas. 

a. Estructurales. 

i) Densidad de estomas. Para cuantificar el 'número de es

tomas se procedió a obtener ilnpresiones del envés de las· hojas 

de 9 individuos de cada sexo. Estas impresiones se obtuvieron 

·en el campo· con un producto comercial para obtener placas odon

tológicas (ºxantopren-plus"). Posteriormente se cuantificaron 

los estomas a través de estas impresiones con observaciones al 

microscopio. 

ii) Peso foliar especifico. Para la determinaci6n del peso 

foliar específico se colectaron aproximadamente 30 hojas comple

tas de cada sexo. Se les midi6 el área foliar y posteriormente 

se obtuvo su peso despu6s de un secado a 80°C durante 48 horas. 

b. Bioquímicas. 

i) Pigmentos, La car~cter!stica analizada fue el contenido 

de pignentos clorofflicos, en particular clorof!la a1ia y cloro

fila beta. Para t!sto, s·e h~zo la. extracci6n de clorof;Uas con 

acetona pura a 18 indi'Viduos- de cada sexo distribuidos en 3 cate

gorias de tamaño, fosteriormente se leyeron 1os valores de trans~ 
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mitancia y absorbancia a 644 y 662 unidades de longitud de onda. 

ii) Contenido de nitrdgeno. Utilizando la metodologta des

crita en el apéndice B para la ·determinación de protefna cruda, 

se obtuvo la cuantificaci6n del contenido de nitrógeno . 

. ·'-·' .:' 

.. '·.,, 

'~. ; 
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RESULTADOS, 

Demograf1a foliar. 

El daflo foliar de· f.. margi'nipenn·is sobre ·fh_. 'tepeJilote pue

de relacionarse con la comparaci6n en la producci6n y pérdida de 

hojas de los individuos masculinos y femeninos. En la Tabla 7.1 

se presentan los resultados de la tasa de renovación de hojas como 

el resultado de la diferencia entre la producci6n de hojas y el 

n1lmero de hojas perdidas en el mismo perfodo de tiempo. Lo que 

se puede observar, es que en ninguno de los casos se detectaron 

diferencias significativas entre los sexos, las cuales.fueron esti

madas con una prueba de t (Zar, 1974). Todos los valores pre

sentan un valor negativo lo que nos está indicando que existe una 

p~rdida foliar mayor que la producci6n de hojas nuevas en el perío· 

do considerado. 

En la Tabla 7.2 se presenta la producción foliar para un año 

para los individuos masculinos y femeninos en los 3 sitios de 

trabajo. En t6dos los casos no se observaron diferencias signi

ficativas entre los sexos. 

En la Figura 7.1 se presenta la comparacidn en la tasa de re

novaci6n de hojas entre los sexos de ill!_. tepejilo~~ considerando 

5 categorías discretas de tamafto a .intervales de 1 m. Un pri -

mer ·elemento que se detecta es que esta tasa de renova.ci~n va 

siendo menor conforme consideramos individuos m's grandes. A 

excepci6n de los indlviduos· femeninos de la primera ca.tegorta de 

tamaño (O m a.. l, O' m) Y' los·., individuos 111ascultnos de la segunda 
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Tabla 7.1. Ganacia neta de hojas de individuos masculinos y 
femeninos de Ch. te·pei'ilote en un afio (julio 1982 
a julio 1983) en los ~ sitios permanentes de ob
servaci6n. 

Sexo s i t i o s 
1 z 3 Promedio 

~ -0,68 + o. 19 . -0.~0 + 0,15 -o. 38' + 0.17 -0.42 - - -
n = 37 n = 41 n • 16 n 

F -o.so + o. 13 -0.57 + 0.14 -0.64 + 0.35 -0.57 -
n = 45 11 = 44 n = 11 

p n.s. n. s. n. s. 

M = individuos masculinos; F = individuos femeninos. 
n = número de individuos. 
p = valor de probabilidad al comparar medias con una 

prueba de t. · 

n 

+ 0.10 -
= 94 

+ o .09 

= 100 

n. s. 

Tabla 7.2. Producción de hojas de individuos masculinos y feme
ninos de Ch. tepejilote en un a~o (julio 1982 a ju
lio 1983) en los 3 sitios permanentes de observaci6n 
El valor de Pes la significaci6n de una prueba de t. 

Sexo s i t i o 5 
1 2 3 

M 2.05 + 0.11 2.02 + 0,18 1. 33 + 0.14 - - -
n = 39 n = 41 n = 18 

F l.96 + o.os 1 '7 s + 0.11 1.64 + o' 19 - -
n = 46 n PI 44 n llt 11 

p n. s. n.s. · n. s. 
. ' ... . . ' 
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Fi~uta 7.1. Comparacidn de la tasa de renovación 
foliar entre jndividuos masculinos y 
femeninos de Ch. teHejilote, conside~ 
rando 5 categorías e tamafto. Las ba-
rras indican el error e$tlndar asocia
do al valor prómedio. 
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categoría (1,0 m a 2 ,O m), todos lQs demás datos muestnm un 

valor negativo en la tasa de renovación foliar. Esto, indica 

que las tasas de renovaci6n detectadas en la Tabla 7.1 están 

determinadas en mayor medida por los individuos de ambos se~os 

que presentan una mayor al tura (2, O 111 en adelante), Al hacer la 

comparaci6n entre sexos, constderando las categorjas directas de 

tamafto, únicamente entre los individuos de la segunda categoría 

(_de 1.0 m a 2.0 m) se observa una diferencia marcada, siendo 

mayor la pérdida foliar en la hembras. 

Otro indicador de la producci6n foliar y la renovación de las 

mismas, es considerar el n1lmero de hojas en pie que presentan 

en un momento dado los individuos de una especie. En la Tabla 

7.3 se presenta la co~paraci6n en el n'CÍlnero de hojas en pie entre 

individuos masculinos y femeninos de fh· tepejilo~, siendo mayor 

el n(imero de hojas en pie en los individuos masculinos. 

Defensa química: compuestos secundarios. 

Los resu~tados del análisis de compuestos secundarios se 

presenta en la Tabla 7.4. Los compuestos analizados fueron al~ 

caloides, saponinas, taninos, flavonoides ·Y capacidad cianogénica 

en las hojas de individuos distribuidos en tres categorías de ta· 

mafto (O m a 2.0 m, de 2,0 m a 3.5 m y de 3,5 m en adel•nte), 

De esta tabla, se observa. que llnicamente se d~tecta,ron cpmpuestos 

fen6:t.icos (tanino$ y fla.vonoide$) en ambos sexos y de estos, los 

flavonoides &e presentarop en todo$ los ensayos, No se aprecian 

cU:ferencxas ni con el ta']ljaflo de los organismos, n~ con las hojas 



Tabla 7.3. Comparaci6n del nfimero de hojas 

: .. ·, 

Sexo 

M 
F 

p 

en pie entre individuos masculinos 
y femeninos de Ch. tepej'ilote. (Da
tos tomados del sitio 2 y 3 de 
septiembTe de 1983), 

No. de hojas n 

4.48 + o. 17 44 -
3.73 + o. 1 s 45 

< a 0.001 

M = individuos masculinos. 
F ª individuos femeninos. 
na ndmero de individuos. 
p =valor de probabilidad con,base en 

una prueba de t al comparar va.lo
res promedio. 

··l;I 
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Tabla 7.4. Comparacidn de la determin~ci6n de compuestos 
secundariospen las hojas de individuo$ mascu-
linos y femeninos de Ch. teneJilote. 

Categoría Sexo Tipo de Alcaloides Saponinas Taninos Flavonoides 
de tamafto hojas 

O a 2.0 m M ,T ... 1(4)* + 4(4) 
V + 1(4) + 4(4) 

F .l . - + 1 (5) + 5(5) 
·v - + 2(5) + 5(5) 

2 a 3.5 m M ,l .... - :+ 2(5) + 5(5) 
V + 2(5) + 5(5) 

F ,T - ... + 1 (5) + 5(5) 
V ~ ... + 2(5). + 5(5) 

3.5 6 más M ~T + 1(5) + 5(5) 
V + 2(4) + 5(5) 

F ,l + 2(5) + 5(5) 
V + 2(5) + 5(5) 

M = individuos masculinos; F = individuos femeninos . 
.. i =hojas j6venes; V= hojas maduras. 

Capacidad 
cianogénica 

- = ausencia; + = presencia. 
* el número entre parentesis indica el número de ensayos, el número 

afuera el namero de ensayos positivos. 

,r 

'~. 
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j6venes o maduras. En todos los casos, se utilizaron pruebas 

cualitativas par~ la detecci6n de estos compuestos, Sin embargo, 
• 

para el caso de alcaloides y flavonoides también se realizaron 

ensayos más finos (cromatografías) para ~orioborar los resulta

dos obtenidos en las pruebas cualitativas. Para el caso de los 

alcaloides, se realizaron crematograf~as de capa ~ina, ya que 

las pruebas preliminares dieron resultados po si tivo·s de pres~n~ 

cia de este compuesto. Sin embargo, en las cromatograf{as los 

resultados fueron negativos. Para los flavonoides se realizaron 

cromatografías de papel para corroborar la presencia de estos 

compuestos. Ert estos ensayos, se detectaron algunos flavonoides 

particulares para cada sexo, aunqu~ se examinaron pocas muestras 

por lo que es dificil establecer patrones particulares para cada 

sexo. Además, también se detectaron diferencias con la edad de 

l~s hojas (no se reportan en el presente trabajo). 

Características nutricionales. 
' . - -

En la Tabla 7.5 se presentan los resultados del análisis.bro-

mato16gico del follaje de individuos masculinos i fern,ninos de 

f.!!.. tepejilote. En esta tabla se presentan los porcentajes de 

~roteina cruda, grasa cruda, minerales y del extracto libre de 

qitr6geno. Los carbohidrat0s no se encuentran expresados corno 

tales,.debido a que están compr~ndidos dentro de la fibra cruda 

y del extracto libre de nitrdgeno. 

Lo que se puede apreciar en la Tabla 7.5, es que los resulta· 

dos en ambos $exos son muy similares, incluso para el caso de la 



Tabla 7.5. Comparacidn del análisis bromatol6gico y del 
contenido de nitrógeno· entre ind¡yiduos mas
culinos y feD)eninos de f.!!. !!Pej;ilo·te. 

Componente M F 
(.%) n = 8 (.%) n = 8 

Nitrógeno 3.29 3.29 

Proteína cruda 20,56 . 20. 56 

Grasa cruda 3 .T7 '-· 3~53 

Fibra cruda 3l.1l 27.41 
Minerales 12.14 10 .• 81 

Extracto libre de 
nitrógeno 32.42 37.70 

M = individuos masculinos; F = individuos femeninos. 
n = número .de individuos,· 

f,· .• .·, __ , 

171. 
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proteína cruda el valor promedio es el mismo. Para lós otros 

componentes que difieren ligeramente en sus valores, no se uti

liz6 ningrtn tratamiento estadfstico para ver si diferían en sus 

valores, ya que estos son muy similares· y por otro lado, porque 

el ta1nafio de la muestra era muy pequeña • 

. Generalmente, este tipo de estudios se .reportan con base en 

la cantidad de materia seca que presenta el follaje de la planta, 

Es decir, con base en la estimacídn del porcentaje del contenido 

de agua. En este caso, se presentan los valores en porcentaje 

del contenido de agua. En este caso, se presentan los valores 

en porcentaje por desconocerse esta estimacidn del contenido de 

agua del follaje de Ch. tepejilote. 

Al igual que en el caso de los compuestos secundarios, este 

análisis se realizó con el follaje muestreado en una época del 

afio (noviembre) por lo que no podrá extrapolarse a lo largo del 

año. 

Características fisiol6gicas. 

Densidad de estomas. 

Los resultados de la densidad de estomas se presentan en la 

Figura 7.2. Para conocer si ex;istfan dlferencias significativas 

entre los valores de densidad de estomas al comparar los indivi

duos de amb~s sexos, se utiliz5 una prueba no par~mStrica (prue

ba de Mann-Whitney, Zar, j974) la cual di6 coroo resultado que 

las djfer~nc;ias entre los sexos no diferXan ·s~gnj;f;lcat;tvamente 

(.P > aO. 50). 
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Peso foliar especifico, 

La comparaci6n del peso foliar especifico entre los iµdivi

duos masculinos y femeninos de Ch. tepejilote se muestran en la 

Figura 7.3, donde se presentan las regresiones para ambos sexos 

entre el peso seco individual y su área ;foliar. Para analizar 

.estadísticamente si los valores de las pendientes diferían entre 

los sexos se procedi6 a realizar un anglisis de covarianza dando 

como resultado que no diferían significativamente (P > aO. 50), 

Contenido de pigmentos. 

En el análisis del contenido de pigmentos se consideraron la 

clorofila alfa y la clorofila beta, las cuales se reportan en 

las Tablas 7.6 y 7.7. En ambos casos la comparaci6n se ~ealiz6 

considerando el sexo y tres categorías de tamafto. La prueba 

utilizada para conocer si existía un efecto de la edad o del 

sexo se determin6 a través de un análisis de varianza de dos 

vías (Zar, 1974). En ambos casos, clorofila alta y beta, no se 

detectaron diferencias significativas entre sexos. Para el caso 

del tamafto, dnicamente en el caso de la clorofila alfa se detec

taron diferencias significativas. 

Contenido de nitr~geno. 

La comparaci6n del nitr~gen~ entre los ~ndividuos masculinos 

y f~meninos de fh. tepej~lote se presentan en la. Ta.bla 7.5. En 

esta tabla, se observa. que el contenido de nitr~geno pa:ra ambos 

sexos es esencialmente el mismo, 
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Tabla 7.6. Análisis·de varianza de dos vías para detectar el 
efecto del sexo e individuos masculinos y femeni
nos) y del tamaño sobre el contenido de clorofila 
alfa de Ch. tep·ejilote. 

Fuente de variación s.c. C.M. g. l. F p 

Edad o. 16 0.08 2 4.0 .( o. 05 
¡, Sexo o o 1 o n.s. 

Interacci6n o. 01 0.005 2 0.25 n.s. 
Error 0.73 0.02 30 
Total 0.90 0.02 35 

Tabla ·1.1. Analisis de varianza de dos víf,ls para detectar el 
efecto del sexo (individuos ma$ctílinos y feíneni'.'" 
nos) y del tamaño sobre el contenido .de clorofila 
beta de Ch. tepejilote. 

Fuente de variaci6n s.c. C .M. 

Edad 0.03 o. o 1' s 
Sexo 0.02 0.020 
Interacci6n 0.35 0.175 
Error 1 • 71 0.06 
Total 2 . 11 

g. l. 

2 
1 
2 

30 
35 

F 

0.25 
0.33 
2.92 

p 

n. s. 
n.s. 
n. s. 

,, • ¡ 

.· .. 
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Este grupo de variables fisio16gicas, es decir, densidad de 

estomas, peso foliar especffico, contenido de pigmentos y de 

nitr6geno son indicadores del potencial fotosintético del folla

je; dado que no se detectaron diferencias entre los individuos 

masculinos y femeninos para estas características, debemos con

cluir que el potencial fotosintético de Ch. t~pejilote no difie

re entre los sexos. 
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~78. 

DISCUSION, 

Las evidencias consideradas en este capftulo sobre la diná

mica foliar, los compuestos de defensa qub1ica, las caracteris -

ticas nutricionales Y.las fisiol6gicas, muestran que la interac

ción es independiente de los sexos al nivel en el que fueron anaw 

lizados. Sin embargo, alrededor de estas evidencias existen una 

serie de puntos que hay que contemplaren términos del .dimorfis-

· · mo sexual y herbivoría que pueden ser relevantes en el análisis 

de esta interacción. 

En cuanto a la dinámica foliar, las observaciones realizadas 

· en un afto muestran que la ganancia neta de las hojas es ligera~ 

mente mayor en los individuos masculinos que en los femenitios. 

Aunado a ésto, el número de hojas promedio en pie es mayor en 

los individuos masculinos. Aparentemente, estos resultados su

gieren que el mayor dafto sobre los individuos femeninos (anali

zado en el capítulo anterior) puede traer como consecuencia una 

, tasa de pérdida foliar ligeramente mayor en las hembras. Sin 

embargo, hay que considerar que no existen evidencias de que el 

dafto acumulado por las hojas de cada sexo, independientemente del 

número de hojas, sea·diferente entre los sexos. Además, la tasa 

de renovación foliar es muy similar en ambos sexos, por lo que 

es claro que no existe un efecto muy dr~stico en la p~rdida fo· 

llar sabre alguno de 101 ~exos. 

Sobre este punto, es 1:;mportante con~iderar 1a neces~dad de 

un perfodo de ob$ervaci6n· mtls larso de la produccit1n ;follar, 
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para conocer con mayor precisi6n st existe una tasa de pérdida 

mayor en alguno de los sexos por efecto de la herbjvorta, a lar

go plazo. Un estudio de demografia foliar, en el cual se siguie

ra el destino de hojas individualmente marcadas, a las cuales 

además se les cuantifica.ra peri6dicamente el daño por herbivoros, 

podría arrojar información correlativa ent~e herbivor!a y sobre

vivencia foliar. Alternativamente, con base en los datos obte~ 

nidos en este estudio, se podría diseñar un experimento de her

bivoría simulada y evaluar así el impacto de la herbivoría en la 

demografía foliar. Además, es importante considerar la asígna

ci6n de recursos en biomasa en toda la planta y sobretodo la 

rélación de la asignaci6n de la biornasa foliar para cada sexo, 

para conocer si existen presupuestos contrastantes que estén 

compensando la pérdida por herbivoria. 

Algunos observaciones, corno las del peso foliar específico 

(Figura 7.3) muestran que no existen diferencias en la cantidad 

.de biomasa con relaci6n al área foliar, aunque se muestra un va~ 

yar de área foliar absoluto relativamente mayor en los indivi

duos femeninos que podria sugerir una ''compensación" al mayor 

dafio foliar recibido. Sin embargo, es importante considerar 

estos datos con relaci~n a la asignación global en biomasa para 

cada uno de los sexos, para poder evaluar el efecto de la pérdi

da foliar o la presencia de una mayor §rea foliar dentro del pre

supuesto energético tQtal de la planta, como parece ocu~rir con 

º1!,, ·exo·rrhfza en Costa Rica (.S.H, Bullock, com.pers,}. 
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Asimismo, la fisiologfa de la tasa de absclci6n foliar pue

de ser muy importante para detectar si tiene una relación con la 

herbivoría (Faeth et al., 1981) o si es tlnicamente producto de 

algún efecto fisiol6gico u hormonal en sí mismo (Chailakhyan, 

1979), o de algún otro factoi medioambiental. 

Los compuestos químicos detectados, en general fueron muy si

milares para ambos sexos, con la notable excepci6n de los flavo~ 

hoides. El interés primario del. análisis de estos compuestos 

secundarios consisti6 en detectar patrones diferentes para cada 

sexo y tratar de ver su relación con la herbivoría. En este sen

tido, es incuestionable el papel de los flavonoides como un meca-
'·'·, 

~ismo de defensa químico en contra de herbívoros (Harborne, 1979) 

y curiosamente; en ensayos preliminares más precisos, cromatogra

fías de papel (no reportados en este trabajo),muestran la pre

sencia de dos tipos de compuestos flavonoides particulares para 

cada sexo. El aislamiento de estos compuestos para conocer su 

estructuración química, junto con experimentos de aceptabilidad 

pueden ser relevantes en términos de demostrar el papel de estos 

compuestos fen6licos en la herbivoria. Bawa & Opler (1978) también 

detectaron dos compuestos flavonoides que solamente se presenta

ban en las inflorescencias f~meninas de Simarouba glauca, aunque 

no demostraron que Estos tenfan algQn efecto contra el herbfvoro 

de .esta planta. Este trabajo, es la Onica evidencia que existe 

en la literatura eco16gica sobre herbivorta y composict6n quimi-

ca diferencial entre sexos. 
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Por otra parte, la detección de patrones en la presencia de 

compuestos secundarios asociados con el sex'o, son ;importantes 

para deterninar el sexo de una manera cualitativa e indirecta, 

lo cual puede ser relevante para el caso de plántulas, juveniles 

y adultos que no se han reproducido, tal como lo sugieren Jindel 

&'Singh (1976). 

Por otra parte, no hay que descartar la. posibilidad de anali

zar otros compuestos secundarios que no fueron considerados en 

este trabajo, como lactonas sesquiterpénicas, gluc6sidos cardía

cos, inhibidores de proteinasas, etc., que han demostrado sus 

efectos en contra de herbívoros (ver Rosenthal & .lanzen, 1979) • 

En particular se sugiere el estudio de compuestos secundarios 

inducibles por herbivoría (por ej. inhibidores de proteinasas); 

la presencia diferericial de estos compuestos entre los sexos, 

podría ser determinante de los patrones de herbivoria detectados 

en el campo (ver por ej. Schultz & BaJ.dwin, 1982). 

Igualmente, es importante analizar las características físi

cas de las hojas a nivel microscopicq,para conocer si existe 

algan factor como por ejemplo cristales de oxalato de calcio 

que puede influir a la aceptabilidad diferencial (S.H. Bullock, 

com.pers.). 

Los resultados bromatológlcos obtenidos, muestran que el con

tenido de prote~na cruda e$ muy similar en ambos sexos, lo cual 

sugiere que el valor nutritivo de las plantas podrta nQ ser un 

factor determinante en la hervivorja d;tferencial detectada en 

los ensayos de laboratorio (ver cap!tulo anterior), Un elemento 
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que hay que considerar, es que algunos de los otros componentes 

estudiados (fibra cruda y el extracto libre de nitr6geno) presen

tan diferencias entre sex0s, aunque no es posible detectar un 

patr6n que nos ayude a explicar algún tipo de herbivoría particu

lar sobre las plantas de cada sexo. 

De los análisis fisioll5gicos, claramente se 111uestra que no 

hay dife:ren'cias en el contenido de nitrógeno, densidad de esto· 

mas, contenido de pigmentos y peso especffico foliar. Estos 

compuestos fueron utilizados como indicadores de la capacidad 

fotosintética de las plantas· y en particular de las hojas. En 

esta parte· del análisis, se esperaba que los individuos femeni

nos, los más afectados por la herbivorfa (ver capítulo VI),. pre

sentaran una respuesta fisio16gica compensatoria que se viera 

reflejada en la capacidad fotosintética de las hojas, cosa que 

no ocurri6. Sin embargo, no hay que descartar la posibilidad 

de que sí existan fisiolog~sdiferenciales entre sexos como pro~ 

dueto de la herbivoria corno presi6n, como ocurre con otro tipo 

de .factores selectivos (ver por ej. Stark, 197,0 en Fox & Harri

son, 1981; Crawford & Balfour, 1983). 

Las variantes analizadas como el contenido de compuestos 

secundarios, la calidad nutricional sobretodo protefna cruda~ 

y aunado a este dltimo, el contenido de nitr6gen0, sen variables 

que están sujetas a una variaci6n estacional, tanto en cantidad 

como en calidad. En este sentido, tenemós que pensar que estas 

tres variables es·tán Sumamente relaciona.das desde el punto de 

vista energético de la planta. Mooney & Gu1mon (1982) demost.ra-
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ron que la concentración de nitrógeno está inversamente relacio

nada con la cantidad de recursos que se asigna a compuestos de 

defensa que requieren nitr6geno. Por otro lado, Mooney & Gulmon 

(1979) demostraron también, que la capacidad fotosintética (la 

cual está directamente relacionada con el coritenido de nitr6geno) 

se reducía en la época reproductiva d.e las plantas. Retomando 

estas ideas para entontrar una explicaci6n a la herbivorfa dife

rencial detectada en el laboratorio,. y no en e1 campo, seria 

interesante analizar el ~resupuesto energético de las plantas 

para varios momentos relevantes a lo largo del ciclo de vida de 

los organismos como: en la época reproductiva y en la época de 

crecimiento; en la ~poca de lluvias y en la época .de secas. 

En el sentido, considerando la época reproductiva, y siguien

do los postulados clásicos sobre las estrategias de ciclo de vida 

de los organismos (ver Gadgil & Solbrig, 1972) esperaríamos que 

los individuos femeninos presentaran un mayor esfuerzo reproduc-

tivo con relaci6n a los individuos masculinos, lo cual repercu-

tiria en el presupuesto energético de las plantas y en particu~ 

lar de la asignaci6n de nitrógeno. Retomando las ideas expresa-

das por Mooney & Gulmon (2.E_.Cit.) esperaríamos encontrar que las 

plantas femeninas tuvieran una menor capacidad fotosintética 

y un menor contendio de nitrdgeno que los individuos masculinos 

en la época de reproducci6n, Lo que habria que estudiar en esta 

situaci6n, es la divisi6n de la asignaci6n de nitr6geno disponi

bl~ para las func~ones de :fo to.s fntes is y de defensa. Probable

mente ~sto, asociado a lo que ocurra en la época de crecimiento, 
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nos podría dar una pauta para explicar la herbivoría diferencial 

temporal. 

Con relaci6n al segundo par de situaciones, época de lluvias 

y época de secas, que est~n muy relacionad~s con la ~poca repro

ductiva y de crecimiento uranzen, 1967)' estas traertan consecuen

cias en cuanto a la disponibi:l1dad de.·nutrientes y en cuanto a 

la tasa de renovacion de los ntis·mos. De esta forma, el contenido 

de nitr6geno que está determ~nado en gran medida por la disponi

bilidad de nutrientes en el suelo, puede repercutir en la canti

dad y calidad de compuestos de defensa, en la riqueza alimenti

cia y desde luego en la capacidad fotosintética. 

De esta forma, este tipo de hip6tesis podría contribuir a 

·esclarecer el papel de la depredaci6n (herbivoria) en un siste-. 

ma dim6rfico. 

El porcentaje de pérdida foliar de Q_. tepejilote puede acu

mular valores hasta de un SOi, y por el dafio típico que produce 

el insecto C. marginipennis, cualquier efecto físico (como la 

caída de ramas, lluvia, etc.) reducen hasta un 80\ el área foto

sintética de las hojas. Además, por observaciones realizadas en 

el campo, después de un cierto tiempo (aproximadamente 3 meses) 

de ser producida una hoja, esta ya presenta daflo, y es raro ver 

a un individuos de' ·fl!.. teE·ejllo'te sin daflo acumulado en las ho-, 

jas. En ·este sent~do, probablemente la. repercust6n de esta p@r-

dtda foltar se refleja en el exito reproductivQ, en la calidad 

de las· semillas· producidas o en general en a1giln partl111etro de 

la adecuaci6n individual de los· organismos. Es importante hacer 
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notar aquf, que hay diferencias detectadas en la probabilidad de 

reproducción, ganancia neta y namero de hojas en pie, parámetros 

todos mayores en los individuos masculinos. Por $U parte McNaughton 

(1983) sugiere la existencia de diferentes tipos de mecanismos 

que pueden explicar lá compensaci6n en crecimiento o Teproducci6n 

que presentan las plantas como pr0ducto de la p~rdida de tejido 

vegetal por la herbivoría u otros 'factores. Menciona la presen

cia de mecanismos intrínsecos que cubren cambios fisiol6gicos y 

en el desarrollo (efecto hormonales, cambios en las tasas foto

sintéticas, etc.) y mecanismos extrínsecos que incluyen modifi

caciones medioambientales (cambios microclimáticos, modificacio

nes en la disponibilidad de nutrientes, etc.). Algunos ejemplos.· 

que pueden ilustrar ésto se mencionan a continuaci6n. 

Taylor & Bardner (1968 en McNaughton, 1983) estudiaron los 

efectos de la defoliaci6n de larvas de un cole6ptero y de una 

mariposa sobre la productividad del nabo (Brassica napa) y del 

rábano (Raphanus sativus) • En ambos casos la defoliacicSn es ·· 

severa, aunque !· napa presenta un efecto compensador en el cre

cimiento y aparentemente se incrementa a bajas densidades. 

Schultz & Baldwin· (1982) encontraron que Quercus rubrurn 

despu~s de una o varias defoliaciones por las larvas de una ma

riposa (Llmantria dispar) presentaban hojas con un mayor conte~ 

nido de compuestos secundarios (~aninos) lo cual le conferfa 

una mayor dureza a la hoja declinando la tasa de defoliaci6n 

por la mad.posa. 
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Otro ejemplo, aunque no de herbivoria foliar, puede ilustrar

nos el grado de herbivoria sobre la reproduccidn r su relaci6n 

con el balance hormonal de una planta en la produccian de estruc

turas reproductivas. Hendrix & Trapp (1981) demostraron que'en 

Pastinaca sativa se presenta una compensaci6n reproductiva cuan

do ciertos tipos de inflorescencias de las plantas se pierden por 

he~bivoria. Las larvas del lepldéptero Depressaria pastinacella 

se alimenta de las inflorescencias primarias de la planta y lo 

que se observa es que ésto, aunado a un balance hormonal dentro 

de la planta, conduce a una serie de cambios tanto en el número 

de las estructuras reproductivas (flores, semillas) como en el 

tipo de exprcsi6n sexual. Es decir, las inflorescencias tercia

rias presentan una mayor cantidad de flores (y más semillas) y 

el porcentaje de flores hermafroditas aumenta con relación a una 

planta que no sufre dafio en las inflorescencias primarias. Estos 

cambios en expresi6n se.xual también se han reportado para otras 

especies (ver Hendrix & Trapp, 1981). 

Por ~tra parte, ét exi~ten evidencias fisio16gicas diferen

ciales entre sexos como producto de presiones ambientales (aun

que no con herbivor!a como presi6n selectiva).· Crawford & Balfour 

(1983) encontraron una. mayor proporci6n de indivjduos femeninos 

en dos especies de Salix, !· ~6lari! y !· herb~~ea en zonas árti

cas t y se lo atribuyen a una mayor resistencia hfdrica en las ho

jas femeninas que laS: masculinas. Stark (J970 en Fox & Harrison, 
' 

1981 l reporta un potencial fl.jdr~co dtferenci,al en· ·atrt.pTex 

·n:ypren·e1t:trl!,. Sin embargo, ~ox & Harri son {198:1) trabajando con 
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Hesperochloa ldng_ii no encuentran diferencias entre sexos en el 

potencial h1drico, a pesar de que se presenta una segregaci6n 

diferencial espacial entre indivjduos masculinos y femeninos. 

Zimmerman & Lechowicz (1982) con base en s·us trabajos de fi

siologia comparativa entre sexos, enfatizan la importancia de 

co~parar características fisiol6g:lcas en el contexto de la adap

taci6n "coordiriada" de la planta en su conjunto. Estos autores, 

reportan que en Rumex ~tosella no existen diferencias sexuales 

en las tasas fotosintéticas ni en la conductividad de la humedad. 

Sin embargo, Sistev & Sizov (1971, 1972 en Zimmerman & Lechowicz, 

1982) estudiando va:rias especies dioicas incluyendo R. acetos~, 

seftalan que bajo condiciones de stress de humedad los individuos 

masculinos presentan una mayor resistencia q~e puede explicarse 

porel hecho de que las plantas masculinas presentan una mayor 

asignación de recursos a tejidos foliares y raíces bajo condicio

nes de stress que los individuos femeninos. Esto sugiere que los 

individuos masculinos fijarán una mayor cantidad de carbono y 

·.adquirirán un mayor porcentaje de agua. De esta manera, el patrón 

de asignación de biomasa, m~s que diferencias fisiológicas intrín

secas, parece que explica la mayor tolerancia a la sequia de los 

individuos masculinos d~ R. acetoseila. Además, analizando la 

asignaci6n de blomasa a toda la planta y no s61o de ralees y teji~ 

do foliar, tambit!n muestran diferencias consistentes que condu

cen a una dlferenciaci6n de soxo,, 
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vrII. DISCUSION GENERAL. 

Después de haber analizado parcialmente los distintos compo

nentes involucrados en la interacción entre Ch. tepejilbte y f. 
marginipennis, en este. capttulo se esbozarán algunas ideas gene

rales que pueden explicar el comportamiento de esta interacci6n, 

asf como algunos problemas relevantes~ no resueltos, que surgen 

de este estudio. Asimismo, se elaborarán algunas consideracio

nes teóricas déntro de los estudios de ecología evolutiva. 

El sistema de estudio y la comparaci6n intersexual. 

Recapitulando brevemente los resultados obtenidos, podemos 

plantear que las caracterfsticas más notables de esta interac

ción son las siguientes. En primer lugar, Ch. tepejilote es una 

palma dioica, que presenta un dimorfismo sexual con caracterís

ticas sexuales secundarias (tipo de inflorescencias, número de 

flores por infloresceJ1cia, etc.) también bien diferenciadas~ Aun

que no se detectaron características somáticas notorias asocia- · 

das a los sexos. Por otra parte, no se ha explorado el mecanismo 

genético de determinaci6n sexual. 

En cuanto a su ubicacidn dentro de la comunidad, es una espe

cie vegetal muy importante del estrato inferior en algunos par

ches de la comunidad estudiada dependiendo del estado sucesional, 

que en algunos casos llega a ser 1a especie dom~nante, 

A nivel poblacipnal, la proporcidn de sexos en todos los ca

sos no difjere s~gn~f !c~tivamente de la un!dad e lncius~ en dos 

de las poblaciones e~tudiadas . la proporc;Hln es cas~ exactamente 
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1:1. Esto, en gran medida, refleja que en los individuos adultos 

en los que se les conoce el sexo (que se han reproducido por lo 

menos una vez en los dos anos de observacidn) no existe una mor

talidad muy evidente asociada específicamente a uno de los sexos. 

Para el caso de las plántulas, en las que desconocemos su identi-

. dad sexual, desconocemos si existe una mortalidad selectiva aso

ciada a los sexos que origine una proporcidn sexual 1:1 en los 

adultos. 

Por su parte, las observaciones y experimentos realizados con 

C. marginipennis, muestran que es un cole6ptero defoliador estre

chamente asociado a fh· tepejilote, con tamaflos poblacionales re

lativamente grandes (900 individuos en promedio), aunque con. 

fluctuaciones muy marcadas en períodos cortos. 

Considerando esta densidad, la evaluaci6n de la carga animal 

y la cantidad de daflo que producen sobre el follaje de la planta, 

.es esperable que este daño foliar repe~cutiera negativamente so

bre esta especie de plantas reduciendo c'onsiderablemente el área 

fotosint~tica de la planta. 

Es indudable la necesidad de elaborar estimaciones a lo largo 

del ano y detectar las caracterfsticas de los otros estadfos del , 

ciclo de vida de esta especie, 

Una primera hip~tesis p1~nteada en este e~tudio, era detectar 

si est~ defoliacidn estab~ en f~nct6n de los sexos. E~te es, 

considerando que em un si$tema diotco, cada se.xo d·es·empefta un 

pápel ecológico diferente, uno podria pensar que se presentar~a 

.·. ,.' ,,._. 
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una herbivorfa diferenc~al o una serie de respuestas por alguno 

de los sexos que hiciera que esta herbivo:ria no fuera notoria

mente marcada sobre uno de los sex0s. 

En este sentido, en los an~lisis de los experimentos de acep

tabilidad en el laboratorio, un hecho sobresaliente es que al 

poner a disposici6n hojas de diferentes sexos al insecto, éste 

se alimenta preferencialmente de las hojas que provienen de in

dividuos femeninos. Cabe mencionar que en efecto, en varios de 

los estudios rep0rtados en esta tesis no se encontraron diferen

cias significativas entre los sexos en cuanto al área foliar 

removida, sin embargo, en los casos en donde hubo diferencias, 

siemp~e fue en favor de los individuos femeninos. Curiosamente, 

en las observaciones de campo, para comparar el área foliar re

movida, no se detectaron diferencias notorias entre sexos, a ex

cepci6n de hojas de cierta edad de individuos femeninos que pre

sentaron un mayor daño. Ante esta situaci6n, se presenta el pro

blema de explicar una herbivor!a diferencial temporal e~ contra 

de los individuos femeninos. 

A pesar de la alta densidad de estos insectos, no aparecen 

como una "plaga", es decir, que se presente una defoliaci6n in

tensiva que en pocos dias d~struyan una densidad considerable 

de plantas, sino que más bien, por su grado de vagi1idad y el 

tipo de comportamiento que presentan (ver cap1tulo V), aunado 

al tamafto de los mismos~ ocasionan una defoliaci6n parcial y 

lenta, pero que por la longevidad de las hojas se v~ acumulando 

a otros eventos en la comunidad (caida de 
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ra~as, lluvia, etc.), contribuyen a la caída total de las hojas. 

En esta situaci6n, se abren dos tipos de problemáticas, por un 

lado, explicar la preferencia alimenticia del insecto (aunque 

sea temporal) por alguno de los sexos, y por otro, si existe al

guna consecuencia eco18gica o fisiológica (o de otra naturaleza) 

para la planta, y en part:i:cularpara los individuos femeninos, 

por la pérdida de área foliar. 

En cuanto a la preferencia alimenticia puede analizarse des

de dos puntos de vista. A través de mecanismos de defensa desa

rrollados por uno de los sexos para evitar la defoliaci6n, y a 

través de la calidad nutricional de uno de los sexos con rela

ción al otro. Los mecanismos de defensa analizados fueron funda

mentalmente los conocidos como metabolitos secundarios, en donde 

no se detectaron diferencias notorias en el tipo de compuestos 

(alcaloides, flavonoides, taninos, capacidad cianogénica y sapo

ninas), aunque un análisis más fino (cromatografías) mostr6 que 

se presentan dos compuestos flavonoides particulares en cada sexo. 

··Sin embargo, d~ aquí no se desprende directamente.que ésto ocasio

ne esta preferencia, ya que se requiere el aislamiento de estos 

compuestos y elaborar experimentos de aceptabilidad incorporando 

dichos metabolitos a dietas est§ndar, para probar si existe algdn 

efecto de rechazo en contra del herbivoro. 

Con el analisis bromatol~gico (proteina crudA~ fibra cruda, 

extracto libre de nitr~geno, grasa cruda r minera1es) para •valuar 

la calldad nutricional, no se detectaron diferencia$ notables 

entre sexos, por lo que estos resultados tampoco sugieren que las 
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preferencias alimenticias sobre uno de los sexos se deba a este 

factor. 

Con relación a las posibles diferencias fisiológicas (densi

dad de estomas, peso ~oliar especffico, contenido de nitrogeno 

.y de pig'Illentos fotosintgticos) en ninguno de los análisis se de

tectaron diferncias intersexuales. Estas características se 

anali~aron como indicadores de la capacidad fotosintética de las 

plantas, considerando que la herbivoria podría estar influyendo 

en la capacidad de las hojas de ganar carbono y por tanto deter

minar su capacidad fotosint6tica. Sin embargo, probablemente 

las diferencias observadas en la pérdida de área foliar entre 

individuos masculinos y femeninos no sean lo suficientemente 

grandes para originar, como respuesta a la herbivoría, una dife

rencia en la capacidad fotosintética. 

En el punto donde existe una diferencia entre sexos, más ijo~ 

'toria, es en la dinámica foliar. En este caso, los individuos 

... masculinos presentan una pérdida neta de hojas ligeramente menor 

que los individuos femeninos. Además, los individuos masculinos 

presentan un mayor ndmero de hojas en pie, sin embargo, observa

ciones preliminares (no reportados en este trabajo) muestran en 

las hembras una mayor área .foliar por cada hoja, En esta situa-
, 

ci6n, aparece como si las hembras presentaran menor n~mero de 

hoj~s en pie, pero una mayor frea foliar. Ademas, considernndo 

que los experimentos de aceptabilidad en el laboratorio muestran 

que se presenta un mayor dafio sobre 1os individuo~ femeninos, 

aparecerla esta mayor producci6n de biomasa foliar cerno un efecto 
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compensador en respuesta a la herbivoría, Aquí, cabe mencionar, 

que esto no necesariamente es una inferencia directa, ya que 

esta diferencia habría que analizarla desde un punto de vista más 

general con relaci6n al presupuesto energético de toda la planta 

··y de. cada sexo. Es decir, probablemente la mayor área foliar sea 

una forma que adopte la asignación diferencial de recursos para 

los individuos femeninos cuya asignación se haya desarrollado para 

obtener una mayor tasa fotosintética, o un mejor aprovechamiento 

de la energta incidente en relaci6n a algunas funciones importan

tes dentro de la biología de los individuos femeninos corno por 

~jemplo la reproducci6n, la producci6n de frutos, etc. De esta 

fo.rma, la herbivoría es un componente -que está influyendo en la 

reducción del área foliar fotosintética, pero que para conocer su 

impacto real es necesario conocer el comportamiento general de 

los sexos de la planta. 

Finalmente, una de las características más notorias de esta 

interacción, ·en la gran especificidad que presentan fh.. tepej ilote 

y f. !!!.§!!ginipennis. Esta relaci6n tan estrecha, podría sugerir, 

una serie de relaciones reciprocas que podrían estar ubicadas 

dentro de un contexto coevolutivo. Es claro, que para dilucidar 

esta problemática se requieren estudios más exha.ustivos. 

Asimismo, estos dos componentes no se encuentran aislados 

del resto de los elemento$ f!sicos y bio16gicos de la comunidad, 

ya que competidores, depredadores, polinizadores, dispersores,etc. 

a su vez determlnan el contexto dentro del cual se desarrollan 

lQs organismos estudiados. 
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En este contexto, dentro de la. comunidad tropical de "Los 

Tuxtlas" se conoce la historia natural de una serie de interac

cio'nes, igualmente especificas, que eri. general se han estudiádo 

independientemente como son los casos de Urania - om·phalea, 

Cecropia - Azteca, Acacia - Pseüdomtrm~~' Ficus .. Agaortidae, etc .. 

A ~sta lista podemos agregar la relaci6n d.e Ch. tepej ilote y ~· 

marginipennis en la medida que logremos precisar los resultados 

obtenidos y responder a las ·preguntas que resultan de este tra

bajo. Sin emb~rgo, es indispensable que este conjunto de interac

ciones juegan un papel fundamental en la organizacic'Sn y din~mica 

de la selva. 

El dioicismo como sistema polim6rfico y el mantenimiento de los 

polimorfismos en la naturaleza. 

Uno de los problemas más complejos que se presentan en los 

estudios evolutivos, es la cuantificación y el esclarecimiento 

de la vari.abilidad genética relevante para la adaptaci6n de la 

poblaci6n~ Lo que se intenta es aproximarse cada vez mis a en

tender el valor adaptativo que presentan los genes, e incluso 

ver si presentan o no un valor adaptativo, y sus cambios a través 

del tiempo. 

La présencia de variacidn genética ~n las poblaciones es un 

hecho indiscutible,.y en los casos en donde se ha estudiado con 

mayor detalle (~eterminándo$e el porcentaje de loci p~ll~6rficos 

o el. grado de heterocigosidad con técnicas moleculares) se ha 

detecta.do que 1a varta.9i1idad preuen,te es considerable (.ver 

,,, .Hami~,ick/1979), .·. 
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Estos estudios moleculares, desde el punto de vista de su 

utilización para interpretaciones evolutivas, enfatizan la va

riación de las proteínas (isoenzimas) asociada a condiciones 

ecológicas particulares. Estos estudios representan sistemas 

sumamente complejos, ya que el nrtmero de posibles variantes, así 

como los factores involucrados en la .Producción de esta varia

ci6n pueden ser mdltiples • 

. Alternativamente, se han utilizado como sistemas de estudio 

los polimorfismos ienéticos, ya que la presencia de dos o más 

morfos, fenottpica y genotfpicamente bien diferenciados en una 

poblaci6n, sujetos a presiones selectivas similares, son un sis

tema de estudio que no resulta tan complejo {en cuanto al número 

de variantes), ya que la sobrevivencia y mortalidad diferencial 

entre los morfos nos puede estar indicando la adaptabilidad de 

uno de los morfos sobre el resto de la población en una condi

ción de.terminada. 

De esta forma, la discusión de la presencia de los polimor~ 

fismos gen6ticos en las poblacion~s naturales no s6lo se limita 

a un fen6meno de variación, sino que se sitda dentro del contexto 

general de explicar la historia evolutiva de los sistemas natu

rales. En general, los polimorfismos g~néticos· llevan consigo 

mecanismos gen~ticos claramente definidos que permiten que gene

racldn tras generacien se presenten los morfos ~n las poblaciones 

naturales, lo cual nos conduce a una temática relacionada que 

consiste en explicar esta permanencia de morfos por selecci6n 

natural u otras fuerzas selectivas. El argumento (.clásico) que 
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se considera que está detras de cada sistema polim6rfico es uno 

de naturaleza adaptativa que sugiere que cada morfo está acopla

do a las condiciones particulares. 

Probablemente uno .de los ejemp1os- más generalizados es el 

caso de la heterosis en poblaciones humanas p¡:¡.ra los genotipos 

que. presentan la anemia, falciforme y la susceptibilidad a la 

malaria en poblaciones africanas. En este caso, los alelos de 

un locus en su forma homocig6tica producen malformaciones en los 

gl6bulos rojos que disminuyen la eficiencia en el trasporte de 

oxigeno (anemia falciforme) y una mayor susceptibilidad a la 

malaria, mientras que solamente los genotipos hett:irocigóticos 

sobreviven. En este ejemplo, la segregaci6n genética de los 

alelos y la conformación de genotipos es muy conocida (segregaci6n 

mendeliana) a~í como la selección de los genotipos. De tal for

ma, que tenemos un caso en donde generaci6n tras generaci6n se 

presentarán los tres tipos de genotipos y se presentará una selec

ci6n en contra de los,homocigotos y una mayor adecuaci6n de los 

heterocigotos. 

· Este mecanismo, conocido como heterosis, junto con la selec

ci6n dependiente de la frecuencia, la selecci6n disruptiva y la 

selecci6n balanceadora constituyen los tipos de situaciones' en 

donde se sugiere que ocurre un mantenimjento de polimorfismQs 

pbr selección natural. 

Esta idea del ma.ntent.m~ento del polimor;fisroo. gen~tico se 

re~;tere 'a la coexistencia de un pos·iblti "balance" o equl1;lbrio 
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de morfos en una poblaci6n natural bajo determinadas condiciones, 

condicionados a la existencia de un mecanismo genético de "switch'' 

("supergenes", cromosomas sexuales, etc.) que mantengan estos 

morfos, Además, se asume que este balance es producto de una se-

rie de "beneficios" para la poblaci6n, y que han evolucionado 

por selecci6n natural (Ford, 1964), 

Aunado a esto, se han propuesto otros mecanismos para expli· 

car el mantenimiento de los polimorfismos en condiciones natura· 

les. Entre estos podemos mencionar: la heterogeneidad medioam

biental (Levins, 1968; Hedrick e~&·, 1976; Dirzo & Harper, 

1982), el flujo de genes y la fertilizaci6n (Sheppard, 1975), la 

selecci6n sexual (Ford, 1964). 

Dentro de este Qltimo punto, manteniendo de polimorfis~os 

genéticos por selecci6n sexual, podemos ubicar lo que ocurre en 

el caso de Ch. tepejilote. Esta palma, es una planta dioica; 

esta condición la podemos ubicar como producto de la evoluci6n 

de los sistemas reproductivos y en general del género. General

mente, la ventaja selectiva que se le asocia a estos sistemas 

es la mayor posibilidad de incrementar la variabilidad genética 

de la poblaci6n (por la condición de la f ecundacicSn cruzada) 

que le confiere mayores probabilidades de enfrentar medios am

bientales heterogéneos, tantQ temporales como espa.ciales. N~tu

ralmente, esta diferenciación sexual va acompana4a de una serie 

de caracte:rtsticas (genet~c¡:q~, fisioldgicas, ecológicas, etc:,) 

particulares a cada sexo, que pueden en$1oba,rse ba;o la ide~ de 

que .son una serie de caracter~sticas adaptati'Vas que han conformado 
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una estrategia de vida particular ~n el desarrollo de esta espe-

cie. 

De esta forma, notamos que a reserva de conocer los mecanis

mos genétjcos de determinaci6n sexual, es indudable que ambos 

tipos de organismos presentan una serie de características que 

ha!! hecho que esta especie predomine en algunas localidades de 

la comunidad estudiada, y en términos generales podemos ubicarla 

como una evidencia ecol6gica de un posible balance sexual entre 

los morfos de Ch. tepejilote. 

Los estudios sobre el dioicismo y su relevancia en Ecología 

Evolutiva. 

Como se discutió previamente, el dioicismo puede ser un sis

tema interesante para probar diversas hipótesis, sobre los efec-

tos de diversas presiones selectivas. De ahí que no sea casual 

que desde hace aproxima.dame'.!lte veinte años el interés por el es

tudio de estos sistemas ha crecido notoriamente. Por ejemplo: 

estudios de selección gamética y proporciones sexuales a niveles 

de 6vulos y polen (Cruden, 1977; Lloyd, 1974), de deterrninaci6n 

sexual a nivel gamético C.Zarzycki & Rychlewski, 1972; Lloyd, 1975a; 

Barlow & Wiens, 1976), de balance hormonal entre sexos y sus re

laciones fisiológicas CChailakhyan, 1979), de cambios en la de

terminación sexual determinados por el medio físico (MacArthur, 

1977), de sobrevivencia diferencial entre sexos (Lloyd & Webb, 

1977; Bawa ~ ·a1,, 1982), de b;iologta reproductiva. en espec;i.es 

de regiones· tropicales (BAwa & Opler, 197 5; Bawa. ,. l 98 O; Bawa & 
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Crisp, 1980), <le biologia de especies templadas (~ivnish, 1980; 

Lloyd, 1981), en zonas áridas (Freeman et al., j 980), en islas 

(Carlquist, 1966; Gilmartin, 1968), de segregación espacial de 

sexos de acuerdo a diferentes gradientes m~dioambientales (Free

man et al., 1976; Grant & Mi tton, 1979; Meagher, 1980), de segre

gaci6n de ciertas actividades en el tiempo (Putwain & Harper, 

197t; Onyekwelu & Harper, 1979; Cox, 1981), de asignación dife

rencial de recursos (.Wallace & Rundel, 1979; Barret & Helenurm, 

1981; Atsatt & Rundel, 1982), de sucesión eco16gica (Melampy & 

Howe, 1979), de fisiologías diferenciales entre sexos bajo dife

rentes condiciones hídricas (Fox & Harrison, 1981; Zimrnerman & 

Lechowicz, 1982; Crawford & Balfour, 1983), de compensación re

productiva (Hendrix & Trapp, 19a1), de herbivorfa diferencial 

(Bawa & Opler, 1978), de evoluci6n y origen del dioicismo en 

plantas superiores (Bawa & Opler, 1975; Webb, 1979; Bawa, 1980; 

Ramírez, 1980; Beach & Bawa, 1980), de selección artificial de 

sexos para encontrar híbridos de importancia econ6mica (Kooistra, 

1967), de selecci6n sexual (Willson~ 1979; Bawa, 1980), de ma

duraci6n, fenología y frecuencia de reproducci6n (Bullock & 

Bawa, 1981; Bullock ~ !!.!.·, 1983). 

Particularmente~ el estudjo cuidadaso y detallado de los 

sistemas de cruzamiento y de los sistemas diclin!cos, pueden 

reflejar los procesos de diferenciaci6n (y eyo1uci6n) que han 

sufrido estos sistema$, De tal forma, que el análisis eco16gico 

de ~stos, conduce a establecer hip6tesis de roecanjsmos evoluti~ 

vos fundamentados que contribuyen a entender claramente la evolu-
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ción de los organismos, más allá de explicaciones o descripciones 

generales, que en muchas ocasiones se vuelven tautológicas, En 

este sentido, por ejemplo, los trabajos de Lloyd (1972, 1973) 

muestran una serie de evidencias reales sobre la evoluci6n del 

género Cotula en Nueva Zelanda • 

. Conceptualmente, los sistemas dimórficos también constituyen 

sistemas atractivos para la elaboraci6n de modelos e hip6tesis 

sobre la evoluci6n de las plantas, Cuestiones c01110 las posibles 

vías evolutivas de los sistemas de cruzamiento, las ventajas se

lectivas de diferentes estructuras, etc. han sido estudiadas am

pliamente en la literatura ecoldgica y evolutiva de las plantas 

desde un punto de vista te6rico (Charlesworth & Charlesworth, 

1978; Ross, 1978). 

Por otra parte, se ha observado qu~ la representación florís~ 

tica de especies dioicas en los distintos tipos de vegetación 

es muy variable, pero en ninguno de los casos en donde se ha 

estudiado cuidadosamente la biologta reproductiva de los organis

.mos, esta representaci6n es despreciable. Particularmente, para 

regiones tropicales se ha reportado la mayor proporcidn de espe

cies dioicas (Bawa, 1980), Es notorio que en este tipo de comu

nidades, caracterizadas por una alta diversidad de especies, una 

parte considerable ()O a 20\) sean especies dio leas. De tal 

suerte, que la explicac±dn detallada del origen de la diversidad 

de plantas en comunidades tropicales tenga que contemplBrr los 

sistem~s dioicos (algo similar ocurre con el caso de las islas). 
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Esta alta proporci~n de especies dioicas en ecosistemas 

tropicales, aunado a las metodolog1as desarrolladas en el estu

dio de la ecología evolutiva de las poblaciones de plantas, 

hacen que estos sistemas sean sumamente atractivos para probar 

y generar hipotesis que esclarezcan la evo1uci6n del sexo en las 

plantas y desde luego su evolución. 
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Apéndice A. Lista florística de las especies vegetales de los 
tres sitios permanentes de observación. 

ANARCADIACEAE 
Spondias mombin L. 

ANNONACEAE 
Cymbopetalum baillonii R.E.Fries. 
Malmea depxessa R.E~Fries. 
Sapranthus microcarpus R.B.Fries. 
Annonaceae I. 
Annonaceae II. 

APOCYNACEAB 
Aspidosperma megalocarpon Muell. Arg. 
Forsteronia viridescens Blake. 
Stemmadenia donnell-smithii Woodson. 

ARALIACAEAB 
Dend~opanax arboreus (L.) Planch.& Decne. 

BIGNONIACEAE 
·Amphitecna tuxtlensis. 
Paragonia pyramidata Bur. 
Bignoniaceae I. 
Bignoniaceae II. 
Bignoniaceae III. 
Bignoniaceae IV. 

BOMBACACEAB 
· Quararibea funebris Vischer. 

Quararibea guatemalteca (J.D.Sm.) S.tandl. & Steyerm. 

BORAGINACEAE 
Cordia megalantha Blake. 

BURSERACEAB 
Bursera simaruba Sarg. 

CAPPARIDACBAB 
Capparis baducca L. 

CONNARACEAE 
Connarus schultesii Standl. ex.R.B.Schultes. 

CONVOLVULACEAE 
Ipomoea phillomega House. 

DILLBNIACEAB 
Davilla aspera. 



EUPHORBIACEAE 
Acalypha skuchii. 
Croton nitens Sw. 

FLACOURTIACEAE 
Lunania mexicana Brandeg. 
Pleuranthodendron lindenii (Turcz.) Sleumer. 

GUTTIPERAE 
Rheedia edulis Planch.& Triana. 

HIPPOCRATEACEAB 
Salacia megistophylla ·stendl. 

LAURACEAE 
Nectandra ambigens (Blake) C.K.Allen. 
Nectandra I. 
·Nectandra I I. 

LBGUMINOSAB 
· Erythrina folkersii Krukoff & Moldenke. 

Inga sp. 
Machaerium floribundum Bentham. 

LOGANIACEAE 
Strichnos tabascana. 

MALPIGHIACEAE 
Bunchosia lindeniana. 

MALVACEAB 
Hampea nutrica FryXell. 

MELIACEAE 
Guarea glabra. 
Guarea grandifolia C.DC. 
Trichilia pallida Sw. 
Trichilia martiana. 

MYRTACEAB 
Eugenia sp. 

MORACEAB 
Brosimum alicastrum Sw. 
Ficus sp. 
Moraceae I. 
Poulsenia armita Standl, 
Pseudolmedia oxyphyllaria 
Tróphis mexicana Bur. 

Donne 11 Smi th. 
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PALMAE 
Astrocaryum mexicanum Liebm. 
Bactris trichop~ylla Burret. 
Chamaedorea Shideana Mart. 
Chamaedorea tepejilote Liebm. 
Geonoma oxycarpa Mart. 

PIPBRACEAE 
Piper aff. amalago •. 
Piper hispidum. 
Piper nitidum Sesse & Moc. 
Piper sp. 

RUBIACEAE 
Faramea occidentalis. 
Hamelia longipes Standl. 
Hamelia sp. 
Psychotri~ faxlucens. 
Psychotria sp. 
Randia retrof lexa. 

SAPINDACEAE 
Allophyllus campostachis. 
Cupania dentata Glaziou • 

. Paullinia sp. 

SAPOTACEAE 
Pouteria campechana (HBK) Bachni. 
Sapotaceae I. 
Sapotaceae I I. 

SOLANACEAB 
Solanaceae I. 

STAPHYLEACEAB 
Turpinia occidentalis G. 

TILIACEAE 

: ··: 

Mortoniodendron guatemalense Standl. & Steyerm. 

URTICACEAE 
Urera alata. 

VBRBENACEAE 
Aegiphilla costaricensis Moldenke. 
Cytharexylon pterocladum. 

VIOLACEAE 
Orthion oblanceolatum Lundell. 
Rinorea guatemalensis Bartlett. 
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A~•ndic~ B. T~cnica~ para el anllisis de.metabolitos secunda
rios. 

Saponinas. 
Se pesan 100g de material seco de la planta y se colocan en 

un tubo de ensaye seco. Se le agregan 100ml de agua destilada, 
se tapa el tubo y se agita vigorosamente durante 30 segundos. 
Si se forma una espuma en forma similar a un "panal" o la de la 
cerveza y persiste durante 30 minutos,· la prueba es positiva. 

En caso de que no resulte positiva la prueba anterior, se 
. pu.ede repetir agregando Na 2co

3
• 

Taninos. 
Se evapora a-sequedad 10. g de la planta colocada previamen

te én una soluci6n de alcohol metílico.al 80%. Se agregan 25 ml 
de;agua destilada caliente al residuo. Se mezcla bien con un 
agitador y se deja enfriar a temperatura ambiente. Se agregan 
3 6 4 gotas de NaCl al 10%. Se filtTa. Se colocan 3 ml del fil
trado a 4 tubos de ensaye. A cada tubo se le agregan los siguien
tes reactivos. A. 4-5 gotas de una soluci6n de grenetina al 1%. 
B.4-5 gotas de una solución de NaCl al 10% y grenetina al 1%. 
C.3-4 gotas de Fe 2c13 .. n. Control. La prueba es positiva si en 
todos los casos da un ·.precipitado. 

Gapacidad· cianogénica. 
Se colocan 2-Sg de material fresco de planta en un frasco. 

Se agrega un ml de cloroforma a este material. Se coloca una tira 
de papel previamente impregnada con una soluci6n de ácido pícrico 
sin tocar el material. Se tapa el frasee. Se calienta a 35°C 
durante 3 horas. La reacci6n es positiva cuando hay un cambio de 
coloración de amarillo a púrpura. 

Alcaloides. 
Procedimiento 1. Se trituran 2-3 g de material fresco de la 

planta y se colocan en un mortero y se muele con cloroformo y 
arena. Se agrega cloroformo amoniacal y se agita durante un minu
to. Se filtra. Se agregan O.Sml de H2so4 2N y se agita. Se remue-
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ve la capa ácida con una pipeta y se coloca en un nuevo tubo de 
ensaye. Se agregan unas gotas del reactivo de Mayer. La reacción 
es positiva cuando se forma un precipitado.· 

Flavonoides. 
Se colocan 3 g de material en una solución de alcohol eti

lico y se deja secar (con calor). Se deja enfriar a temperatura 
ambiente. Se retira la grasa con ~ter de petróleo hasta que que
de s~n color. Se disuelve el residuo en 30 ml de alcohol ettlico 
al 80\ y se filtra. Al filtrado se le agregan 0,5 ml de HCl con
centrado y 3 6 4 listones de Mg. Si hay un cambio de co'lor, se 
deja enfriar y se diluye con una cantidad similar de agua y se -
a1rega un ml de alcohol octilico. Se agita y se deja enfriar a 
temperatura ambiente. Se registra color • 

.. NOT~: No se describen las técnicas utilizadas para las cromato
grafías de papel y de capa delgada. 

·- i.,"• 

- ,., 
. ~ : . ,-, :. ' 

' .. -. 



Apéndice C. Técnicas para el análisis bromatol~gico. 
(Flores, 1977). 

l. Agua, (Humedad), 
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1. Pesar: exactamente 25 g si es se;co; l 00 a 200 g · s;i: es 

suculento (verde). 

Si es seco: pesado y luego molido. 

Si es suculento: pesado, picadp, desecado al'sol. 

En caso de usar horno d~secador automático,. pesar exacta

mente 10 g de alimento; colocarlos en uno de los platillos del 

horno y conservar a una temperatura de 100 a 110°C y leer ei por

centaje de humedad directamente en la escala del horno. 

2. Etiquetar y anotar la cantidad tomada. 

3. Desecar en el horno durarite 24 horas a 100-110ºC. · 

4. Enfriar en el desecador y pesar a la temperatura del 

laboratorio. 

S. Repetir la operaci6n hasta pesada constante. 

6. Cálculo: la diferencia entre el peso original y el 'peso 

constante, corresponde a la cantidad de agua de la muestra. 

7. Expresar el resultado centesimalmente y~or diferencia, 

calcular el porcentaje de materia seca (M.S.). 

II. Cenizas. (Sales mlnerales) 

1. Pesar un gramo de M.S. molida. 

2, Ponerlo en un cr;i.sol de porcelana ta;rado, numerado y a 

peso constartte. Se mete el crisol a la mufla y ~e deja secar. 

Se enfria en la,campana de desecacidn. 
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3. C~lcinar en la muffra a 600°~ por media hora, 

4. Pesar y destarar el peso de1 criso, igual a cenizas de 

1 g. 

S. Cálculo: multiplicar el peso de las cenizas encontradas 

en un gramo de materia· seca por el porcentaje de M.S. de ia mues .. 

tra, igual al porcentaje de cenizas. 

I I I. Grasa cruda. (Extracto et6reo) 

1. Pesar de 5 a 10 g de M.S. molida. 

2. Colocarlos en un cartucho tarado de papel filtro, en el 

que se anota el nc:>mbre del forraje y la cantidad pesada; el carw 

tucho de tamaf\o apropiado para que quepa en el extractor de 

Soxhlet y de altura un poco inferior a la del sif6n del aparato, 

se coloca, a su vez, en la c~mara de extracci6n. 

3. Conectar el extractor al condensador y al matraz. 

4. Cargar con éter, por el extremo superior del condensador, 

con una cantidad suficiente para que se vacíe tres veces el extrac

tor por medio del sif6n. (Recordar que el éter es inflamable). 

S. Calentar el matraz a una temperatura que permita contar 

las gotas del éter que caen del condensador al Soxhlet y que no 

deje escapar por la parte superior del mismo, un chorro de vapo

res de éter que se difunden en la atm6$fera y son fácilmente per

ceptibles por el olfato. 

6, Duraci~n de la extracci6n; hasta que el ~ter que sale por 

el s±fdn sea incoloro (Ji,ntes fue verde, por la clorof~la, o de 

otro color, seg11n el de lQs vig:mentos solubles en el 6ter), o bien 

después de cuatro horas por 1o menos (,~ración uniforme para todos 
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los análisis). 

7. Suspender el calentamiento y desconectar las diversas 

partes del dispositivo (matraz, extractor y condensador). 

8. Sacar el cartucho del extractor. 

9. De~ecar el cartucho*, primero a baja temperatura (evapo

raci6n del ~ter), despu~s en el horno a 100~110°c (evapor~ci6ri 

del agua); colocar en el desecador; pesar; repetir la desecaci6n 

en el horno y las pesadas hasta obtener dos pesos sucesivos cons

tantes. 

10. Cálculos: extracto etéreo = diferencia de pesos, dividida. 

entre 5 6 1 O segtin la cantidad tomada de M •. S. y multiplicada por , 

e!' porc~ntaje de M.S. = a la grasa cruda. 

IV. Fibra cruda. (Soluciones) 

.NaOH al 1.25\ 

H2so4 al 1. 25% 

1. Pesar dos gramos de materia seca desengrasada. 

· .2. Ponerlos en un matraz de Erlenmeyer.de 500 ce. 

3. Agregar 200 ce de soluci6n de ácido sulfdrico al 1.25%1 

y agitar la mezcla. 

4. Adaptar al matraz un condensador de reflujo. 

s~ Calentar el contenido del matraz hasta la ebulllci6ni 

dejar hervir durante 30 minutos exactamente. 

6, Apagar la parrilla, desconectar el matraz del condensador 

y dejar19 en~riar, 

7, filtrar (roda) a de papel filtro sobre embudo de Buchne.r 

adap.tad.o a u.n. ·matraz de flltración conectado a un aparato de va-

." Guar.ciar el ·cat.tuc:ho·; con el.. res·iduo del forraj~ 
. minac:llln .. de la ~Hi.ra cruda/ 
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cfo), lavando finalmente con agua destilada hasta la reacción 

neutra (al papel tornasol) del residuo, 

8. Colocar el papel con el residue en. la pared de un embudo 

amplio, dispuesto sobre un mat;raz de Erlenmey·er de 500 ce y arras

trar la mayor parte de·l residuo po:r medio de una espátula. 

9. Medir ZOO ~e de 1~ soluci6n caliente a 60°C de NaOH al 

1.25% y colocarlos en un frasco lavador; arrastrar con el chorro 

las partículas de forr•je adheridas al papel filtro. 

10. Repetir 4, S, 6 y 7, pesando exactamente (al diezmiligra

mo) el papel filtro que se va a usar para la fil trac.i6n y el 

lavado del residuo. 

11. Desprender cuidadosamente la rodaja de papel filtro y 

coloc4ndola en una caja de porcelana, desecarla en el horno a 

100-110ºC y dejarla enfriar colocándola· en el desecador a la tem

peratura de laboratorio. Repetir hasta peso constante. 

12. Pesar la rodaja con el residuo (al diezmiligramo) y des

tarar el peso del papel. 

13~ Cálculo: dividir la cantidad restante entre dos y multi

plicar por el porcentaje de M.S., menos el porcentaje de grasa y 

el porcentaje de cenizas. 

' de F. e. = R /I\ M. s') - (\G' e. .., %Cl.7 
! -

V, Protefna cruda. 

1. Pesar e:x:actamente un. gramo de materia seca pulverizada 

en el mertero. 

2, Ep, un matraz de Kfehldal, poner el gramo de 11}ateria seca, 
~ 

tres gramos de oxalato de potasio o de sodio y 0.1 a 0.2 de sul· 
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fato de cobre u otro catalizador, evitando que estas substanci~s 

se adhieran al cuello del matraz (usando un embudo de papel). 

Agitar la mezcla. Agregar 20 ce de ácido sulf~rico puro, exento . 
de ni tr6geno (para evitar que sal te la mezcla fuera del matraz 

·debe calentarse lentamente). ·Luego usar un calor más intenso has

ta que el líquido quede claro y transparente o ligeramente azu

loso (por el sulfato de cobre) • Operar bajo la campana de gases 

o con trompa de agua~ Dejar enfriar el matraz. 

3. Agregar 200 ce de agua destilada al matraz de Kjehldal 

y agregar 3 a 5 gotas de fenolfateína al 1 ppr 10 y una granalla 

de cinc o piedra p6mez. 

4. En un matraz de Erlenmeyer de 200 ce colocar 50 ce o más 

para el caso de las muestras ricas en proteínas, de soluci6n 0.1 N 

de ácidQ sulfúrico y unas 5 gotas de anaranjado de metilo. 

S. Verter en el matraz de destilaci6n un exceso de sosa con-

centrada (hasta la coloraci6n violeta por la fenolfaterna) y to

marlo rlipidamente para unirlo al resto del dispositivo siguiente. 

6. El matraz de destilaci6n descansa sobre la parrilla de 

calor gradualmente (o suspendido sobre ella y por medio de un 

soporte, de manera que la ebullici6n no sea mu.y tumultuosa), se 

tapa con un tapon perforado en el que se adapta una alargadera 

de Kjehldal unida, mediante un tubQ de hule con un condensador, 

el cual termina en un tubo· adic~ona1 de desprendimiento, que 

quedard s,umergido en la soluci6n o ,l N de ácido sulftlrico con

tenido· en el.matraz receptor de Erleilll)eter, 

7. Encender la p~rrilla, 
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8. ·El amoniaco desalojado del sulfato de amonio por la sosa, 

pasa bajo la forma de hidr6.xido de amonio a tra-vt1s del condensa

dor hasta el ácido sulfúrico 0,1 N; cuando el contenido del matraz 

receptor alcance el triple (lSO ce) de su volumen inicial (SO ce), 

se apaga la parrilla,. 

9. Titulacidn del contenido del matraz receptor con solución 

0.1 N de sosa contenida en una bureta de SO ce hasta que toma un 

ce>lor amarillo. 

10. C§lculo: la diferencia entre la c~ntidad de ácido 0.1 N 

puesta originalmente en el matraz receptor y'la cantidad de ce 

d!:sosa utilizada para la titulaci6n, se multiplica por el diez 

mi'l equivalente del nitrógeno (0.014) y el resultado se multiplica 

por el coeficiente nitrogenado de las substancias protéicas (6.25); 

finalmente; se multiplica por el porcentaje de materia seca = por· 

centaje de proteína cruda. 

VI. Extracto no nitrogenado. (Extracto libre de ni tr6geno). 

Se determina por la diferencia entre 100 y la suma de las 

~roporciones centesimales de los componentes: agua, cenizas, 

fibra cruda, proteína y grasa. 

'_-! 
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