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'herblvero genarailsta en. canélclones dé 1abmrater10¢,;

© o selva de “Los- Tuxtlas,‘ Veracruz,  en’ dos fases ﬁa ,su;;j
'5éasarxolio 0ntagen1cc° pléntula ¥ aﬁulto. e

*Q:ﬁipotﬁﬁlq relacxonaﬁaa con. la teoria general de  la -
defensa  optima vy la taorla de la Vaparlenc1a de los .
«v@getales§ tas planta$ fuarcn agrupadas en funcidn de su
- +forma:de creci imiento. naje cuatro ! cate&@rias*
. bejucos, epifitas vy hierbas. El estuélo se concentrd en
las especies arbdreas,; las gue a su vez se dividi ron de
acuerdo con sus hlstorlas de vxda ens plcneras, ;
@y tolerantea.; ‘ ,

‘jge ‘transformaron en indices de aceptabilidad, con. los ~
U cuales se reslizaron diversas Qomparaclanesw; ﬁﬁnjﬁﬂtawﬂ‘j~w
- mente, -se” -analtizaron' las. caracterlstzcas flsls ‘ '

- renciass slgn*flcatlvas,~ sin embargc,~ s apraclo entre
. las especies arbareas un orden de . prefereﬁcLas‘ gue
,_‘cancuerda‘ con. los planteamlentos de las teorias antes
. ‘citadas: pioneras > ndmadas > tolerantesm Aslmlsmu, Xz
. distribucién de -las- R
. 'grupcs -de’ espacles arbéreas csxmczdle -en su magerla aoﬁé‘
- 1as preézcazones teerlcas. o ‘

| *‘z%ﬁsmm B

Se estudlaran algunos aspeptas de la int eracmiaﬁ’

'7“»;plaqtamuarbivorc en upa conunidad t?@?lCaif a través del o

4lisis. de las preferencias alimenticias de un insecto R

ﬁcmo meaanlsmo @e medlc;on de 1a aceptabl’léa@ d&lfjf;,\

‘f011a3@ se utilizé al orte@tera Melanonotus glaba&usg_alix‘

gque 'le  fueron ofrecidas 63 especies de plantas de 1a

Canz ' p?0p0§1*0 éé pcner a - prueha d&var«&sﬁ*'

arboles, .

Lcs resultadoa de los experlmentﬁs de aceptabllidadf

qulmicaw' del fcllage de las @lantulas (Qu&esaenéla,

- dureza, - cmntenlda de agua y presencia de campne%baaﬁ7”v
se nﬁaris - gllCOSldGS, alcaloldes
RS ¢ Co R R
fj;acn Bu acaptabi dad

. saponlnas flavam;Y;fﬂl‘” V
B, tarpenoides Vi estermld&s), §ara &eﬁfraﬂtarlaau,

hﬂ - Be enaentraron dif@;en@las s;qnlficatlvas en la

,,aceptamtildlaﬁ ée; faliaje cntre plantulas v adﬁltss¢a,;”’"J ﬁ

%1 ca%parar la &ceptamllidad de las plantulas e

xﬁgmseen determinada caracteristica fisica vy/o qux jica. - -

con 1a$ gue no lda poseen. tampoce se manlfestaran d;fewi*‘

defensas fls;ao~qu1m1cas an - los
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f,IMPORTANCIA DEL HERBIVORISMO.

;gran dlver51dad de especles caracterlstlca &e 1as comunldades

‘ffv getales de los tréplcos es un enigma para’ la ecologia.  Esta..
diversidad . ha sido explicada. como el resultado de la reparticidén
Hrecursos entre especies con requerimientos no del todo seme- -

. ,ntes (Begon, et al. 1986). Sin embargo, este argumento’ descanaaf~
en . dos. suguestos que no siempre resultan ciertos. El1 ‘primero

,;establece ‘que si hay competen01a y los recursos son' 11m1tados,
“la ' especie de mayor vigor aompetltlvo ‘desplazara a las otras.

" Esto. no»51empre sucede asi, debido por ejemplo a la heteroge—
“neidad ambiental, vya que un afio nunca es igual al que le. sigue o
{antecede 'y~ un centimetro cuadrado de tierra no es igual a otro

. (Begon y Mortimer, 1981). De esta manera, ‘existiran temporadas. 'y
- zonas favorables para unas e59801es, mientras que otras se veran
'fbevefLCIadaS en condiciones distintas. - El segundo asume que los .
A *organlsmos efectivamente estan compitiendo, 1lo que 1mp110a ‘gue
.1 los  recursos son. ‘limitados. Esto tampoco es. necesarlamente,
‘~;cxerto, pues es bien conocido que las perturbaciones blotlcas o
Cap
- aal que los 1nd1v1duos compltan por recursos llmitados.

éticas mantienen bajas las densidades pcblaclonales, ev1tando

Las perturbaclones pueden sucederse con tal frecuencia queV

' pueden ejercer una. presion selectiva sobre las poblaciones, pro-
. vocando en - ellas ciertos cambios evolutivos. Entre estas per-
- turbaciones se encuentran los fuegos frecuentes, las tormentas vy
el herbivorismo (Begon et. al., 1986). Es posible pensar entonces
- qué este ultimo fendmeno. ‘pudiera ser un factor ecoleq1co 1mpor—ji*
' tante que 1nf1uye en la dlver31dad vegetal. A

A El herbivorismo puede con51derarse como ‘un tipo especlal de
urbacidén cuyo' efecto depende de las caracteristicas del her-

" bivoro, sus. preferenc;as alimenticias y la intensidad de su
. ataque. El herbivorismo puede influir en la dinamica pmblacional :
. de las plantas, en la diversidad y en los procesos de sucesiodn de
' las comunidades. Ademas, puede ‘actuar como un fuerza. selectlva en
. la evolucién de aaracterlstlcas (ya sean fisicas, qulmlcas, o}
;‘fenaloglcas} que reduzcan o 1mp1dan el danc causado por fltofagos
;((Harper, 1977 DerO, 1985&)

El herhlvorlsmo, apllcado espe01almente al corisumo. del

follaje, no puede considerarse como un caso tipico de: depredacloninﬁ

ya que en esta ‘generalmente €s un-organismo devmayor tamano el'

.wQue en . su. acc1on depredadora mata a su presa..

; Muchas de las generallzaciones en la teoria de la depreda01on
se han establecido como-si los organiﬁmos unitarios tipificaran
el mundo viviente; sin embargo, a diferencia de la mayoria de los:

na imales, -las . plantas no son organlsmos unltarlos, sino uno. de

los ejemplos mas claros de organlsmos modulares (White, 1979}

:fe tos, el cigoto da 1ugar a una unidad basica de' constru001an,




o que produce a su vez otros médulos semejantes. En las plantas
‘superiores el médulo basico es la hoja, con su yema axilar y su’
. renudo. acompanante del tallo (White, op. cit.; D1rzo,,1984.‘
. Begon et al.,‘f_g eit.). Cuando la yema se desarrolla produce
V‘nu‘Vas “hojas, . “cada una de ellas con su yema axllar ‘respectiva, -
por 1o que la planta crece por acumulaciodn ‘sucesiva de estos'
gmmdulos y puede ser vista como una metapoblac1on. , .

‘Lcs ~procesos v1tales de nac1m1ento,~ enve]ec1m1ento, 'y nmuerte,
‘ocurren no solo a nivel de todo el organismo, - sino a nivel de
 modulos. A51mlsmo,'cada uno de los médulos difiere en edad, etapa
- de -desarrollo, <valor. relativo para la planta, caracterlstlcas
. fisico-guimicas Y. en sus efectos atrayentes hacia 1os herbivoros
*'(Bazzaz y Harper, 1977; Dirzo, 1984b)

LEVIDENCIAS DE La IMPORTANCIA DEL HERBIVORISMO.

Gra01as a los estudios experimentales y a la introduccién
accidental = de herbivoros en ciertos ambientes, ha sido posible
o cbtener 1nformaclon sobre la manera én que el herbivorismo influ~

. ye 'en . la dinamica de poblac1ones y comunidades vegetales
‘(Holloway,,l973, ‘Harper, 1977, Dirzo 1984b)..

El efecto de 1os herblvoros sobre las comunldades de plantas
dapende: de tres factores principales: a) las preferenc1as del
‘herbivoro, b) la intensidad del ataque, y c) las relaciones de la
‘planta. atacada con otras plantas (Begon et al. 1986; Dirzo y
vHarper,- 1980) 'En el caso de ramoneadores. no selectivos, el
'resultado sobre la diversidad de la comunidad: vegetal dependera
- de que especies.sean las que sufren el mayor dafio: si las espe-

cles subordlnadas son las mas danadas, seran llevadas a la extin-
- ch po¥Yr ‘lo que la dlversldad dlsm1nu1ra.‘ Si por el contrarlo,f
rl'las espe01es domlnantes son las mas atacadas, los ‘espaciocs 'y
recursos que éstas ocupaban quedaran disponibles para otras
:e5p901es, por lo que la’ diversidad se 1ncrementara.vEste fendmeno
‘eg denominado "coexistencia medlada por un. explotador® - (Crawley,f'
- 1283) y un efecto tlplCO del mismo se produjo en la vegetacion
‘1ng1esa por la 1ntroduc01on de cone]os {Tansley y Adamson, 1925) Ca

'Cuando el herblvoro es un tanto selectlvo Y muestra preferencxa.
or la. planta competltlvamente dominante, 1la dlver51dad se wvera
favoreclda. Jones = (1933) ' documentd este efecto en pastlzales
. pcr ganado ovino y Lubchencc (1978) en una zona de
ermareas en donde el
’ttorlna llttorea.- g

o En. ecas;on*sa s’ d1f101l d 't1 qu1r la 1nfluen01a de los
‘ depreéadores espj'lallstas di as comunldades vegetales,'
csin ~embargo, s importancia - nferirse a partir: de los -
itos logrados --a través del" - biolégico de malezas. Un -
so ejemplificativo, dﬁcumentadﬁ\ Holloway y Huffaker (1951)r
”nel del -control de la hierba Hy -ioum perforatum, en el norte
S Callfcrnla,‘ por la. - introduccién de dos colecpteros”
i peclailstas* Chrysollna hyperlcl Y. Ch.qgemellata.‘

“herbivoro domlnante fue el caracolf,V"
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' Ademas de sus efectos sobre la diversidad, el herbivorismo
influye sobre el proceso de la sucesion, ya sea aceleréndola ol

‘rétardandola - {Lubchenco, 1983; McBrlen, et al., 1983)

Finalmente, existen evidencias que sugieren que el herblvorlsmo
puede, en a]gunos casos, afectar drastlcamente la dlnamlca de

“pobla01ones de’ plantas (ver Louda, 1982).

TFORIA GENERAL DE LA DEFENSA OPTIMA.

A partlr de los estudios de las interacciones planta~herb1—

’ vora 1levados a cabo por diversos autores ( White, 1969, 1976;

Janzen, 1973; McKey,  1974; Feeny, 1976,,y Rhoades y Cates, 1976,
entre otros),‘ ‘Rhoades (1979) resume la llamada Teoria General de

‘la Defensa Optima de las Plantas en las s1gulentes Hipdtesis:

‘;1)‘ Los, organismos desarrollan Yy distrlbnyen'vsus defensas

jprocurando maximizar su adecua01on 1nd1v1dual

2) pado ‘que en términos de adecua01on las defensas pueden ser
L costosas para los organlsmos (pues prov1enen de la desvia-
- ¢cidn  de energla Y nutrimentos para otros procesos,‘ tales
- como el crecimiento y. la reproducclon), en ausencia de
Nenemigos‘ los orqanlsmos menos defendidos tendran una mayor.
adecuacioén. que aquellos gue han invertido una buena parte de

- su energla dlsponlble ‘en la elabora01on de . defensas. ‘

De 1a prlmera h1p0t851s se desprenden los qlgulentes postulados:

sa} 3Los organismos desarrolldran defensas en proporcién dlrecta ‘
. al riesgo que representan sus enemigos y en propor01on,
lnversa al costo de las mismas.

by "En un ;organlsmo, las defensas  estaran dlstribuldas T en
. relacidén directa al riesgo partlcular que cada’ tejido tiene
de ser atacado, asi como al valor particular de este tejido
“para{el vegetal en términos de reduc01on de 1a adecuaciodn.

‘) Toda  vez que las defensas son costosas, el - compromiso: de

. canalizar nutrimentos y energia hacia estas decrecerd si los .
“enemigos estan. ausentes y se. lncrementara ‘cuando los
vegetales esten sujetos al ataque de sus enemlgos. ,

dy Ya gue su produccidn 1mpllca una. desv1ac1cn de energla -y

o nutrlmentos del total disponible en las plantas, la inver-
sién .en defensas estarad correlacionada negativamente con
la’ dlstrlbuc1on de estos recutrsos para otros flnes. ‘

, La hlpOteSlS 2 se ve comprobada cuando se compara dentro de
una mismna. pcblaCLQn, el vigor vegetatlvo y sexual de morfes con
proteccidn -anti-herbivoros y ~morfos 51n protecc1on (Foulds,ﬁy

dGrlme,,1972, Dlrzo Y Harper, 1982 a y b ).

~gbr‘ su;parte, la primera hlpétesis mas que una hipdtesis es un
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~ax1oma que solamente puede ser comprobado a través de los postu-

lados a, b, ¢, y d; en vista de lo cual, a contlnua01on se
c@menta cada uno de ellos. : :

. En relacion al postulado "a", conviene dar respuesta a ‘tres
1mterrogantes. i) 'Cuédles son los prlnCLpales ‘tipos de defensas

‘ dﬂ$arrol1ados por los vegetales?, 1ii) Como pueden evaluarse los

costos  de la defensa?  y iii) Como puede evaluarse el rlesgo de

‘1@5 vegetales de ser . encontrados por sus depredaderes..

 L} Tlpos de defensas.

i

Los vegetales han desarrollado una gran variedad de defensas

~ para evitar el ataque de los herbivoros. Coley (1983) clasifica
- 'estas defensas en tres grandes grupos: a) defensas fisicas - como

la dureza, la presencia de tricomas, glandulas y .espinas;  b)
d%fensas constitutivas -donde se agrupan aquellas relacionadas
n el valor alimenticio del recurso, tales como la presencia de
bras, el »contenldo de agua y la concentracién de diversos
trlmentos— y: c¢) defensas guimicas —en donde quedan incluidos
tpdos los compuestos secundarios (alcaldides, taninos, gluc051~
=, glu0051nolatos, flavon01des, eto. ) ~. ‘ ‘

5 En vista de su gran importancia en el desarrollo de la
eoria de la defensa optima de los vegetales,  agui se hace énfa-
s partlcular en los compuestos se@undarlos. '

' En un. intento de agrupar 1la gran diversidad de compuestos

secundarios conocidos de acuerdo a su funcién como mecanismos de
defensa, Feeny (1975, 1976) propuso que éstos pcdrlan ser dividi-
dos en dos grandes grupos‘ compuestos cuantltatlvos y compuestos
c alltatlvos.‘”

" Dé acuerdo con lo anterlor, se consideran defensas cuantitativas

todos  agquellos compuestos secundarios cuya accién proﬁeatora
depende de la concentracion en la cual se encuentran en  1os
: jldos vegetales. Estas concentra01mnes son generalmente altas y
representar en ocasiocnes hasta el 60% del peso seco ‘de
tejidos. - Los compuestos cuantitativos son de gran - peso
;mplecular, geheralmente poco mdviles y de baja tasa de recamblc.p
r su efecto 'general sobre los herbivoros, se les conoce como

ductores de ‘la digestibilidad, vya que al ser ‘1nger1dos no
raviesan el tubo digestivo, sino que actuan a éste  nivel,

rrando ccmplejos con las proteinas vegetales, 1lo que reduce
tablemente la asimilacidén. Este tipo de defensas se consideran
stosas pues su sintesis requlere de un gran complejo de  rutas
tabélicas y las posibilidades de recuperar los nutrimentos:
pleadcs ‘en su elaboracidén son escasas. Dentro de esta categoria -
: encuentran los' taninos y las re51nas.,‘ Las  defensas
! alltatlvas aomprenden compuestas secundarios que se encuentran
bajas concentraciones en los tejidos vegetales (comunmente

{fmﬁhcs del 2% del peso seco). .Son compuestos de bajo peso noleciy~

r .y una alta tasa de recamblo. Se consideran efectivos  contra
: rbivoras generallstas ‘aun en bajas concentraclones,A‘y’ actuan
atravesando el tracto dlqestlvo para 1nterfarlr con el metabollsw ‘




;m@ iﬂternﬁ del anlmai generalmeﬁte a nﬁve? del slstama @ﬁf%«aﬁﬂ“’
coidn es 1ﬁéapendlente de la dosis, pero no son %fect;v&?_ B
ra de herbivoros especlailsﬁasn~Genera1mante se - 1&5 considers
‘cesto energético para los vegetales. Entre ¢ b

'ﬁwﬁ,s@‘ancuentran Tos glu“51dos4cardenéli@os Y 61an0qen1¢@s”

e ﬁ@ e fac;l evaluar el eesto de las defensas vegetalesa»ﬂsﬁé
& d&b@ a la dssviacién de’ energia y nutrimentos de otras. ~ru%m'
metabolicas. Tedricamente, si se conociesen las rutaggmetabé
para la elaboracidn de 1@5 distintos csmpuestos ‘secundarios,
cheto podria evaluarse a partir de las unidades de ATP utilizadas
BR si?teSis. - gin embargo, ademas de estos” costosf' Beria
necesaric “evaluar aq&ellos rala01onados con el "gecuestro® . d
”algﬂaas aom?uestas ‘gue resultan téxicos para el mlsmeu,vegetalﬁ’
s, deberia tomarse en cuerita la tasa de resamb;mﬁxde cad
esto. - Como pueﬁe apre01arsef; 1la evaluacién - ompleta dé. 1o
’ . de los distinto ipos de defensas resulta en la uravtiﬁa
fd@maSlaée ccmpllcada (Hc ey, 19?9‘ Swaln, 197?) S RIS

La aparxenala*

, La susaeptlbllldad ‘de una planta 1nd1v1dual a ser descub;arm
1t& p@r sus éepredadares estéd en funcidn de una gran varledaﬂ, de.
cto £ 1, su forma de crecimiento. vy s

8

stencia en el tiempo, - ade s de las caracteristicas p
ia - camunida& que datermlnan;‘ en parte,v su dlstrlhuglan A

‘ gvepusc el termlno "aparente“, oara referzrs&' a
recursos. gue son _“Wvisibles, ‘conspicuos, paipables 3
ra - Sus. depreﬁaécres“‘* ‘Dado - gue los . mecanlsmg
gu a de los éepreﬁaﬂarea pueden ser distintos de ‘1la visi =]
aslﬁef& a. la aparlengla ccma la susceptlbllldad de un vegeta%

Rh@aﬁas y ;ates {1976) tamblen se han referido a. la apaf¢eng
% em%&rge, ~en su concepto-existe una ﬁiferanCLa ;mp@r¥ant@A@1
relacisn  con 105 postulados. de Feeny,u Para estos autores,
encia es la. predlclbllldad o dlspoﬂiblllﬂad de una planta
mente “estd en funcidén de las’ caracteristlcas de los veqg
v de las condiciones ambientales. Bajo este ultlao enf@qaé
g@ﬁsidergn\lmpartantes la forma de crecimiento, ist

; eéﬁpiégxdad ambiental; . aXcluyéhdose las adapbaclones de
ﬁﬁrbivcres ‘para- eﬁcontrar a su presa.‘,~ . Sl

Las dlferenélas entre ambas cancap01ones se deben a. qhe Rhoa gs y
Cates cons&deraﬁ que la: aparlencla tal- come ha side conceptuali-
‘zaﬁa “,Feeny (aparzencma prox1ma}, ‘tiene-una gran,JC'rga de.

d,  ya gue toma en cuenta las caracteristicas ¢
busgﬁa&a efectuada por el‘herblvora, mientras. qne el ccnuaptgig“'




e}los propuesto (aparlencxa dltima) esta determlnado por un con-
- junto —de varlables 1ndependxentes de las caracterlstlcas de los
: herblvorcs. o /

,Aparlencla x tzpo de defensas.

. Tomande en cuenta la apar1enc1a de los vegetales, los pr1n01-

’pales tipos de defensa, y los gastos metabdlicos que - estos supo-
““se han desarrollado algunas teorias que tratan de explicar
la\dlstrlbuclon de los compuestos secundarios en la naturaleza.

‘ Feeny (1979) propone las 51gulentes hlpOtéSlS‘(

"L, La proporcién de recursos metabollcos asignados por un vegetal
.a’ las defensas quimicas sera: mayor en las especzes aparentes que ‘
~¢m 1as especies no aparentes.

,2,, Las; especies no aparentes estaran aefendldas por compuestos
- cualitativos (toxinas) y las especles a?arentes por compuestos
'~‘chant1tat1vcs (reductores de la élgestlbllldad) - : :

3aA Las comunlaades caractarlzadas per la. presenc1a de plantasi
"aparentes presentaran una menor diversidad de compuestos quimlcos
'seaundarlos que aquellas domlnadas por especies poco aparentes.

: : De las hlpOtQSlS anteriores se _desprende que en, las plantas
o eflmeras caracteristicas de los primeros estadios suceslanales,
;;relatlvamente dificiles de ser localizadas por sus enemigos natu-
“rales (a los gue’ parecen éescapar en el’ tlempo y en el eSpaClO),
- la seleccidén ha favorecido un rapldo crecimiento, una maduracidn
utemprana, una alta tasa reproductiva y una menor asignacidén de

- recursos para la elaboraciodn de compuestos defen51vcs, por lo que

o la presencla ‘de compuestos cualltatlvos sera comin en ellas. Por:
el contrarlo, en las especies dominantes de los ultlmos estadios
.. sucesionales y de climax, donde las probabllldades de encuentro

. con un depredador son grandes, la seleccidn favorecera un mayer;'
presupuesto de energia y nutrimentos para la elaboraclon ‘de
- compuestos defen51vos, ya que bajo estas cond1c10nes los’ orqan1$~
- mgs bien defendidos incrementaran notablemente su. adecuacién. . En

‘as cuantmtatlvas.

, En lo gue se refiere al postulado "b", si la dlétrlbﬁc1bn de
‘lgs defensas contra la deprédacxon en los tegldos vegetales estd
directamente relacionada con el riesgo gue tienen estos de ser

'V\«cansumldos, asi como con su valor relativo en cuanto a la reduc-

‘cién ‘de la adecuacidén de la planta atacada, se esperarla encon~-"
“trar diferentes tlpos de compuestos quimicos a distintas concen-
: p;traCLQnes, dependlendo de la aparlenc1a relativa de cada t331do

~ para sus paszbles depredadores. - ‘De esta manera, la estrategia de
‘ gdafensa de las raices serd diferente a la de los tallos, las
: ~h® as Yy los érganos reproductores, y estara en funcién de su
- ‘slsten01a 'y del tipo de enemigos potenciales.  Aun dentro’ de
. los mismos organos pueden existir diferencias en ‘el “tipo de
‘;:pdekensas, dependlendo de su estado de desarrollo y su apariencia

6

' em,e‘tlpo de’ plantas 1a seleccidn ha favorecido el uso de defenm o
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relativa. Por e;emplo,' las hojas ;ovenes se consideran menos
aparentes que las hojas maduras y gracias a su.baja persistencia

“temporal podrlan escapar del atagque de sus depredadores (Feeny,
-1970). Ademads, la presencia de compuestos secundarios de alto
'peso. molecular podria representar un obstaculo para su eficiente ;
;j&desarrcllo, por lo. que en estas hojas se espera una defensa
. gquimica de tipo cualitativo. . Por su parte, en las hojas maduras, ,
J~que son altamente. persxstentes, cabrxa esperar mayores concentra-
Q~c10nes de compuastos cuantitativos. :

- El postulado “c” establece gue debido a que las defensas son
costosas, el compromiso de canalizar nutrimentos y energia hacia
éstas decrecera s1 los enemigos estan ausentes, y se incrementara
‘cuando losg organismos estén sujetos al ataque de sus depredado-
res. Se conocen algunos compuestos téxicos, como las fitoalexi-
nas, gque - son sintetizadas en breves periodos de tiempo por los
vegetales como respuesta,defen51va ante los patogenes.r Recien~ -

' temente se ha descubierto que esta reaccién de induccién de

defensas es mas general e involucra el estimulo para la produc-
cion de substancias como inhibidores de proteinas, 'alcaloldes,'
f@noles Y. cianidinas, no sélo en: respuesta a la accién de patéd-

genos, ' sino frente al dafo produc1d0 por herbivoros .(Janzen,

1979) . » .

- Las plantas no aparentes podrian incrementar sus defensas;
,cuantltatlvas ya que las defensas cualltatlvas no serian: eflcaces
si: el dafio fuese poducido por un herbivoro ' especialista. En
cambio, en las piantas aparentes, se podrian . incrementar - las
defensas cualitativas a corto plazo y las cuantitativas a  largo

plazo. Por otra parte, si las defensas fuesen costosas, se podria

eésperar una disminucién de los mecanismos de. defensa despues de.

'tii&n tlempo en el que el ataque ha cesado (Rhoades, 1979)

El postulado ngn propone que va. que las defensas representan‘

‘"~ana desviacidn de energia y nutrlmentos que se sustraen al total

;dlsponlble para los vegetales, 1la inversién de energia destinada

a su produ001on, estara correlacicnada negatlvamente con la dis-
- tribucién ' de - estos recursos para otras funciones. De aqui se-

~ﬁesprende gue en condiciones ambientales extremas para los  vege-
‘tales se podria presentar una disminucién en 'sus niveles de.

.«PzQQfensa en contra de los depredadores“o la inversién en compues-
- tos mas baratos. para los vegetales. Por e3emplo, las concentra-

wlenes de ‘sustancias cualitativas Qodrlan 1ncrementarse, mientras
ue las concentraciones de sustanc1as cuantltatlvas d;smlnuyesen‘
Rhoades ”E.Cit ) 8

‘A partlr de la prop05101én de los postulados -expuestos, ' se

; nan ‘realizado pruebas experimentales y observaciones de . campof,k
;para valorar’ su verac1dad. En este punto haremos especial énfasis

los estudios relacionados con los postulados a y b, los

'ﬁyauales, ‘bajo la optlca de la teoria de la aparxencma, nos llevanj
- §

irelacianar la cantidad y tipo de defensa presentes -en las,
lantas o en sus te]ldcs con sus caracteristicas de hlstorla de-

'if ida, fenoloqla, ‘ontogénia, abundancia relativa y diversidad de

camunlda& rasi como - con el estadio suceslonal donde sef




désarrdllan.

Tedricamente estos postulados podrian ponerse a pruebav

observando las preferen01as alimenticias de herbivoros generalis-

- tas ante una gama de especies vegetales. Antes de abundar sobre
este  particular (Capituloc de Antecedentes), - conviene definir a

 105 herblvoros generallstas y espe01allstas. o ~

Herblvoros generallstas y herblvoros espec1a11stas.

i El generallsmo Yy el especialismo dietario son términos rela—
thOS a los extremos . opuestos entre . monofagia y pollfagla
(Rhoades, 1979). Todos los tlpOS de depredadores pueden ser
c1a51f1cados de acuerdo con su amplitud de dieta - como- ,

'_1}4 moncfagos, cuando ‘se allmentan de un solo tipo de presa,j
ii) .oligéfagos, -cuando su espectro tréfico comprende sélo unas

cuantas especies; y 1iii) pollfagos,» cuando consumen una_ amplia

gama de presas. El grado de especializacidén puede tener. efect051f"
1mportantes en la dinamica depredador—presa. Entre las especies -

m@nofagasj es p051b1e distinguir a los monéfagos absolutos,; los

cuales se alimentan de una sola espe01e vegetal, de los monofagos]

funcionales, que aunque se alimentan de una sola espe01e vegetal

“dentro de un area determinada, consumen espe01es dlferentes' en

areas dlstlntas (Crawley, 1983).

El termlno espec1a11sta generalmente se utlllza para refé*

“ rirse a las especles monéfagas u  oligdéfagas, las cuales se

grnicuentran limitadas a 1la explota01on de un género o familia
vegetal que posee una ‘caracteristica particular. Entre las espe-

~cies polifagas, no es posible encontrar a ningin generalista

absoluto, en el sentido de que se alimente de los recursos vege~
tales en la misma proporcioén en la que éstos se encuentran en su’

" ambiente (Parker y Root, 1981). Todos los pollfagcs muestran un .

grado de selectividad entre los recursos dlsponlbles. Entre ellos

- es posible dlstlngulr los generallstas ‘moderados, gue son capaces;
de alimentarse de varias familias vegetales qulmlcamente no rela- .

,‘c1onadas, mostrando ante ellas  ciertas diferencias con respecto
.a los generallstas apostaticos, gque aungue muestran algunas pre-
feren01as, concentran su atenc1on, consecutlvamente, en los re~
‘cursos mas abunﬂantes (Crawley, op. 01t ).

~Entre las ventajas de la polifagia es pos1b1e sefialar un “bajo
costo de 'busqueda, escasas probabilidades de muerte por

*1'anlclon, una alimentacidén balanceada por el aprovechamlento de

.diversos recursos -y - la posibilidad de evitar 1los rlesgos de

‘1ntox1ca01on al utilizar un solo recurso allment1c1o. La monofa-

. gia, por -su parte, confiere las siguientes ventajas., ‘evita la
‘Ncampeten01a 1nterespec1flca qracxas a la explotacidén de recursos

no disponibles " para otras especies; . dlsmlnuye el costo de la
busqueda ‘cuando el recursoc presenta. una dlstrlbu01on en parches,
ya gque al localizar uno de éstoés tiene ante si una gran- cantidad

de recursos a su alcance; y por ultlmo, ofrece la p051b111dad de
“explotar un compuesto vegetal ' especifico como guia para -la

":ibusqueda de su. allmento, pudiendo inclusive utlllzar dlcho
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' Preferencmas alimenticias.

i S e g

vccmpuegto para su propio benef1c10, ya sea COomo feromona o] como

mecanismo de defensa en contra de sus proplos depredadores

41,(Crawley, 1983).

Las preferen01as allmentlclas de 108 animales pueden encon-

: trar su expllcac1en en dos niveles: ecologlcc y evolutivo.

"A n1val »ecolcglco (enfoque prox1mal),' las expllca01ones a las

preferen01as alimenticias se basan en las caracteristicas presen—
tes. en. el alimento (tales como sabor, valor nutricional, defensas
imicas, dureza,. aparlenc1a, etc.) vy en 1as caracterlstlcas’
dctuales del herbivoro ( movilidad, experlenc1as previas y apren-
dlzaje) A nivel evolutivo, la expllca01on descansa en las fuer- .
zas selectivas que actuaron sobre los ancestros de 1cs organlsmos

‘que hoy observamos (Dirzo, 1980a; 1984b). '

ﬁeoria‘Genéral de la Coevoluciﬁn entre«Plantas y Herbivofos.

o Los estudios ‘sobre la asociacién de plantas con herblvoros
{especialmente insectos), han llevado a la conclusién de gue las.
defensas vegetales, tanto quimicas como mecanicas y morfologlcas,f

-son . mecanismos que cumplen un papel dentro de la comunidad con

mayor eficiencia de la ‘que se habia postulado con- anterlcrldad

Tales descubrimientos han permltldo establecer un canjunta de

;qenerallza01ones tentativas acerca de la manera en que el. tlpo de
‘defensa contra los herbivoros y patogenos varia en funcidén. de la
,abundancxa Y per51sten01a de las plantas, asi como la forma en

que estas variaciones pueden afectar la ecologla de los herbi-

ﬂ‘iworos (Feeny, 1976; Rhoades y Cates, 1976). Es lmportante distin-
«{gulr urn conjunto de factores que actian como variables 1ndepen—-

dientes, determinando el marco dentro del cual se desarrollan las

‘relaciones ' coevolutivas o de retroalimentacién entre plantas vy
fherblvcrcs. Entre estas variables se encuentran alqunos factores

fisices (como el clima) y bidticos (como la competencia vegetal_
1nterespecif1ca) gque son los responsables de la. heterogeneidad
espaclal y temporal del medio en donde se desarrollan las inte~ .
rac01ones planta—herblvoro. , »

Para que ex1sta la coev01u01cn, es necesaria la partlc1pa016n de
dos miembros en los que el desarrolle de caracteristicas en uno’

gdeAellos, 1nfluya sobre el desarrollo de las caracteristicas del.
‘otro, y asi suc951vamente. De acuerdo con lo anterior, -dichas’

caracteristicas pueden considerarse como variables dependlentesg
,5ujetas a retroallmenta01on (Rhoades, 1979).

\Rhoades (wg Clt )  sefala. de manera es@uemética el tipo de
;,telac1ones evolutivas que podrian presentarse tomando en cuenta:
‘tanto 1as caracteristicas del recurso {aparlenc1a;,y txpa de

&efensa) ‘como las &e los lnsectos (generallstas b especlallstas)

B
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poce ayarentes {1y pueden escapar en. tiempo ' scio
‘ rbivaras, poxr: lo que estaran poco ¢ mprumatl,
= ‘este fave:ecera,elV* '

qu mic s presentas n los vegetal
cies més diferentes’ tdlve qéHCla de- &efensas) {3}.1* &
sa aiv ergentes podrian ser seguldas ?sr algunos harbavorﬁs, io
gqua llevaria a la seleccidn de especialistas en las plantas con |
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i ' ;i :
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%herbivore na estan alsla&as,‘\ ino que. forman parte del‘cum lejo
wde« ( ) ica.’ Por e;emplﬂ,”‘,‘ d

» 4 ap eﬁtés, constltuYén.a; u
,1;ecurs0 aparenta para 'sus depreﬁaéores, ylo que hace “qv




pre51on de seleccidn ejercida por los carnivoros favorezca la
estrategia generallsta en los herbivoros que aprovechan recursos .
aparentes.

La ‘relacién entre especialistas y generalistas en recursos

s aparentes y no aparentes, debe entonces tender a la 1gua1dad bajo

la ' influencia combinada de factores tales como la apariencia de
~los recursos, las defensas desarrolladas por los vegetales, las
-caracteristicas de los herbivoros y la relacion de estos tiltimos
fcon sus depredadores, para31tos y patégenos (Rhoades, 1979},

i

“i

DINAMICA DE LA SELVA ALTA PERENNIFOLIA.

. La selva alta perennlfolla e€s una ccmunldad sumamente = dina-

mica. Un aspecto sobresaliente de esta dinamica es la apertura de
'claros por causas naturales. Este fendmeno es un disturbio comin
‘que  se presenta en todo tlpo de comunidades, vya se trate de
' bosques, pastlzales, arrecifes de coral o costas rocosas.
.Uependlendo del tipo de comunidad de gque se trate, su existencia
se debe a distintos factores. En los bosques, por ejemplo,’ los
claros son formados por la caida de los drboles provocada por 1la
a001on de v1entas fuertes, relampagos o temblores. : .

La formac1on de estos. claros es de gran’lmportancia para las
,e39601es ‘'sésiles o sedentarias, 'las cuales requieren de espa01cs
'ablertos ‘para su establecimiento o desarrollo. En algunas comuni-
dades cono  las selvas, los claros son colonizados ‘por varias
VGSPECleS que se suceden en el tlempo a través de un proceso ' de

" mini-sucesién mas o menos predecible. En ausencia de otros
‘dlsturblos estas zonas de apertura revierten a los estadios.
'm?duras tlplcos de la reqlon mediante la regeneracidn (Begon, et
al., 1986). . o

,?i' ‘La frecuenc1a de apertura natural de claros dentro de las
selvas depende de un conjunto de factores bidéticos y abidticos.
Entre 1os'9r1mercs se cuentan la edad y tamano de los arboles, el

‘jﬁlpo de raices y el sobrepeso producido por eplfltas y lianas, vy

entre los . segundos; el tipo de suelos, la accidn de fuertes
lluV1as o vientos ‘(huracanes), los sismos, los deslaves y otros
- eventos similares . (Mart1nez~Ramos, 1985; - Gémez~Pompa y Vazquez-
jYaneS, 1985) . , , S

‘ﬂrokaw (1982) - define los claros presentes en las selvas como
;éhuecos vertxcales por los que el macroclima llega ~hasta una
altura no mayor de dos metros del suelo, siendo sus llmltes los
'gordiﬁ de - las copas de los arboles gue rodean la abertura del

El tamaho de un claro depende del fenomeno que le da erqen. - si
el agente causal es la caida de ramas, el claro serd de escasos
umetrcs cua&rados,« si es producido por la caida de uno o varlos
,-arboles,' sera de algunos cientos de metros cuadrados; y, si es
iava31onadof por 1la caida miltiple de arboles, puede alcanzar

- : 11




~mayores exten51ones (Bazzaz, 1984)

. Dentro de la selva, los claroa producen una gran heteroge-
~neldad ~ tanto. en sentido vertical como horizontal. Los cambios
mas sobresalientes son de indole microclimatica, ya que aumentan‘
la -intensidad luminlca ¥y el tiempo de iluminaciodn, dlsmlnuye la
.*humedad relativa del aire, se eleva la temperatura ambiental y se
_‘in¢rementa la tasa de evaporacién del agua a nivel del  suelo
.v(Hartshcrn,:1978} Aidn cuando no ‘hay evlden01a clara en lo que se
‘refiere a 1la cantidad de nutrimentos 1libres por unidad de
area, (Ulh, et al. 1988), algunos autores consideran que estos se
1nmrementan T"azzaz, Op. cit.).

; .. La manera .en  que las diferentes espec1es responden a la
presencia de 1os claros constltuye un elemento importante para la

'wvcampren51an ‘de los procesos de sucesién ciclica que ocurren en .

',l;S“selvas. .. Hartshorn (1980) senala, por ejamplo, gque el 75% de
. las espe01es ‘&rboreas dependen de la presencla de claros para
«,alcanzar su completo desarrollo. : A :

?HISTORIA DE VIDA DE LAS ESPECIES ARBOREAS DE LA SELVA.

: La presencia de claras ha afectado los ciclos de vida de las
especxes arboreas de la selva en uno o varios de sus componentes‘
’Ldemograflcos : (creclmlento, _ sobrevivencia y« reproduccidn)-
‘(Martinez~Ramms,' 1985). A partir del reconocimiento de esta
situacién se. han hecho varlos intentos para . agrupar a  las

't,a5pec1es de ‘acuerdo a la manera como utilizan el espacio,  los

“recursos y el tiempo (Whitmore, 1975) Esto ha provocado el
’}surglmlento de muy diversas clasificaciones de las historias de
Tek las esgec1es atboreas de la 'selva. . Por ejemplo,

(1975) divide a las especies de la selva en dos grupos:
1} tolerantes a la sombra, cuyas plantulas pueden. desarrollarse
- bajo el dosel sombreado, vy ii) demandantes de luz, cuyas plan-
tulas solc pueden prosperar: a3301adas a . los claros. Por su
‘parte, van Steenis (1956) define- ‘como: némadas a las plantas que
(neQQSLtan ‘de la apertura de claros para sobrevivir, en. contrape—
© sjicidén  a las "“driadas", que pueden desarrollarse en la sombrd.
 whltmore (1975), al referlrse a estos grupos les denomina
pioneras y ndmadas, respectlvamente. Vazquez-Yanes y Guevara-Sada
: 85) . llaman arboles pioneros.a los que se establecen en claros
ersisten en ellos durante algunos afios, hasta gue mueren som-,=
ados por otros de mayor tamaho; - arboles emergentes a los. que V
X basank el  nivel medio del dosel "o sea los gigantes de la
selva¥; arboles »secundarlos‘ no plcneros o especxas tardias a
~éguellos ‘gque poseen una alta pctencxalldaé de regenerac1cn pobla~-
cional; y, arboles del dosel maduro o arboles. primarios a los

~decorta viabilidad, que’ germlnan rapidamente y producen carpetaS',
:Td&;plantulas coeténeas‘~

Como puede aprecxarse la termlnologla acunada en este campo

7 es notablemente diversa y puede: ‘prestarse facilmente a confusio-
. nes, . ya que una esp901e particular puede caber en dlstlntas;’

12
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gorias, dependlendo de la gla51fica01cn que se utlllce. En

a de lo anterjor, en este €rabajo se ha decidido adaptar ‘la
ificacién propuesta por Martinez-Ramos (1985), qulen basan-
e en observaciones realizadas en las selvas de ‘México. conside~
la existencia de tres grandes grupos de espe01es Arboreas:
'eras,, ‘Nomadas. y Tolerantes. Las caracteristlcas que’ deflnen
la uno'&e estos grupcs se detallan a contlnua01on. ' ;

}Pl@neras. - Las especies ploneras son aquellas que unlcamente
completan su  ciclo de vida dentro de los claros. son de vida
corta,- probablemente menor de 50 afios. Se les. divide en pioneras
pranas. (Iongev1dad media de 30 afos) Y ploneras tardias: (lon-
vidad maxima probable de 50 afios). ~Las semillas de estas
) ecies son pequenas (< 0.5 cm de dlametro) y neces1tan de

claros - generalmente mayores de 200 m2 para germ1nar.~ Las pléan-
:‘Ltu,as tamblén son pequenas y de qermlna01on eplgea,\ su estable—
~ cimiento 'y desarrollo hasta el estadio juvenil representa una
*‘fase de alte riesgo:-de muerte debido a la fuerte competen01a y a
ersos factores -biéticos (como el herblvorlsmo) y . abiétices
RO dlversos traumatlsmos flszcos) Las tasas fotosmntetlcas n'a

eta ' de. acumulacion de carbono; muestran las mas altas tasas de

in . gran contenido de agua.  El primer evento reproductive ocurre
v Tedad temprana y en cada uno de estos se produce una. gran-
cantidad de semillas. Las especies pioneras aparentemente cana-
A an sus recursos hacia el crecimiento y la reproduccién. copio-
say Probablemente, el costo de esta a51gnacion se refleja en la
~corta dura016n de su ciclo de vida, asi como en las altas tasas
.de herblﬂorlsmc frecuentenmente observadas en ellas {001ey, 1s82;
‘Nu ez~Farfan y Dlrzo, 1985) S

Nomadas.  Las especies némadas son’ aquellas que requleren de la
Jomadas

axlstencla .de ‘claros para alcanzar el estado reproductlvo,,
presentan ciclos de vida largos, - generalmente mayorES’ de 100
anos, y alcanzan el dosel emergente de la comunidad. - Se dlvlden
en tres subgrupos: i) especles con semillas que parecen germlnar
,funlcamente en los claros, ii) especies cuyas plantulas Y juve-
.niles —se d1str1buyen ampliamente en el espacio pero que parecen
crecer ¢con mayor vigor dentro de los claros, 1iil) especies

 :e respiracién de estas especies son altas, al 1gua1 que su tasa

crecimiento; las. partes lehosas son de bajo costo. energétlco y de:

. ‘capaces de germinar en ausencia de claros, cuyas plantulas suelen a

"foxmar densas carpetas en torno al érbol progenitor.

, Las semlllas de las plantas nomadas son de corta v1ab111dad~
:,Hy qermlnaczon rapida ( < 3 meses). Algunas ' especies _producen
, frutos ‘carnosos con semillas grandes y poco numerosas gue - son
dlapersadas -por aves o mamiferos,  aungue gran cantidad de éstas
caen debaj “del arbol graqenlter y sufren una depredacidén. intensa

. gue 'se extiende inclusive a la fase de plantula. Otras especies

pr ducen. ‘semillas pequefias gue probablemente son diseminadas por .

. an males o por el viento. El crecimiento de las plantas de este
«_g' po -es .favorecido por claros aﬁn menores de 150 m2 y se da  a
S s una tasa Lntermedla entre las. -especies ploneras y las tolerantes,
- sin embargo, P sus tasas ‘de fotosintesis, resp1rac1on Yy apertura
' es%omatlca .son = mas semejante a 1a ‘de las primeras (Bazzaz 'y
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E 'Pldket,< 1980} . Las espec;es de este grupo presentan una alta
" tasa de mortalldad en su etapa juvenil y gran scbrav1venc1a .como

'?madultoa, su reproducc1on es policarpica y se inicia hasta 1la

sequnda década de vida; 1la fecundidad se incrementa con la edad;
;V}presentan un patron¥de fructlficacxén ‘supra-anual en dcnde ‘se

lternan afios semilleros con afios de nula reproduccxon. Esta;,f

rategla, de acuerdo con la teoria de la saciedad de los depre-
adores (Janzen, 1974), asegura la sobrevivencia de algunos juve~
i es. Aparentemente, ‘la. energia. se canaliza hacia el lento
i emento de los tejldos vegetativos y su defensa. El1 follaje
‘ lcs adrboles jovenes y adultos de las especies del dosel supe-.

«',c1>sfploneras (COley, 1982; Dlrzo, 1984b); esto se debe a que
,,fgeneralmente contlenen una amplla variedad de compuestos secunda-
. rios toéxicos, fibras no digeribles, resinas y latex, asi como

gdiversas defensas fisicas, tales como espinas, espolones, pelos
--siliceos y cuticula. gruesa, - que sirven como defensas ant1~herb1~ \
‘jvoro (Coley, op.- cit.; Dlrzo, 1984a y b).

‘Tolerantes. , Son especxes que no estan condlclonadas de manera

crt" . e s g
“;;es ricta a 'la presencia de claros para completar su c1clo de

. la. Su - longevidad es semejante a la de las nomadas pero, a
;dlferencla de éstas, nunca alcanzan el dosel superlor. Es un.
'qrgpo menos diverso que los anteriores, con espec1es que dominan
.log estratos -bajos de la selva. Sus frutos tienen una o dos
’m%semlllas grandes y sus diasporas son con frecuencia’ dispersadas
Lpor animales voladores. Se conoce poco. sobre los. procesos de
,Jlge inacidn y establecimiento de las espec1es de 'este grupo.  Sin
= rgo se sabe gue las semillas grandes favorecen el estableci-
to. de la plantula en condiciones limitantes  de 1luz. La
1naclén - es generalmente hipogea vy las plantulas robustas 'y
stentes . al dafio fisico al ataque de los herbivoros (Ng,
°fZag0r1n, 1983). Su crec imiento es lento y presentan las mas.
o tasas de -fotosintesis, respiracién y filjacién de carbono,
.en ﬁrelaclén ‘con las némadas y pioneras. Muestran una rapida

P ]

yarece ser menos dahado pdr herbivoros que el de las espe-

.aclimatacidén flSlQloglca ‘ante los cambios ambientales produczdos' o

"‘por la ‘aparicién y desaparlclon de claros a lo largo de su' vida.
- Aur gue ‘la tasa de mortalidad de las. platulas es baija, en las

. .semillas es muy alta. - parentemente, la mayoria de los recursos -

- del!las plantas tolerantes se canaliza a la elaboracién de tejidos.
~gfot081ntet1003,[ en respuesta a las ‘condiciones limitantes de luz
‘caracteristicas del estrato bajo de la selva.fﬁ El  reclutamiento
de: juveniles es continuo y ‘la dlstrlbuclén de los  adultos - es
&me osvaqreqada que 1a de 1as nomadas Yy pxoneras (Martinez-Ramos, -

14




‘CARACTERISTICAS FISICAS DEL FOLLAJE.

. ; ﬁurante la obtenc16n de su alimento, los 1nsectos fitéfagos
se. enfrentan a diversos problemas relacionados con las caracte-
:‘ristlcas fismcas de - los . tejidos vegetales  gue consumen
 (Southwocd 1972). Aqui desempefian un papel importante la forma y-

. textura de la- superflcle foliar, al igual que_la dureza; factores -
. determinados a‘ su vez . por el tipo de celulas b4 sustancxas.‘-
A,seéretadas por éstas. o \ .

"Textura.
La textura de la superficie follar esta determinada por el

"tlpo de cobertura axterna,‘ el tipo de cuticula secretada por las
células de la epldermls, Y. por la presencla de tricomas. Estos

: »kelementas en con]unto producen superficies de textura variable

que representan obstdculos diversos para los fitéfagos cuando
int ntan analarse firmemente y consumir el tejido vegetal. Existe

ib‘evx,encla de gue las superflcles lisas de las hojas representan

ves problemas para. el anclaje de algunos herbivoros; tal es el

. caso de ' ciertos. 4fidos que resultan desalojados de sus  plantas

?l,hoapederas durante V1entos fuertes o lluvxas intensas - {Edwards Y
,Wratten, 1980) - o

'Tr;comas. o
\ Muchas' superflcles vegetales no son lisas, sino gque . estan

w:re§est1das de apéndices epidérmicos o tricomas (pelos, papilas o
ﬂescamas)(ant Quer, 1977). La presencia de estas estructuras se

L p elaclanado -con factores fisicos del ambiente y con el balance

i gético, ' gaseoso y/o hidrico de los 6rganos que los presentan
'(V@neklaas, 1985, Ehlerxnger, 1982). El relieve de las suparflcle
foliar influye sobre el flujo de calor, ‘reduciendo la velocidad

ﬁf”del alre, la conductancia y la perdida de agua sobre la lamina

foliar (Dale y Mllthorpe, 1981,, Meinzer y Goldstein, 1985).

‘7»Aéemas, 1cs tricomas también se han considerado im ortantes

mecanismos de defensa contra 1los herbivoros (Gllber 19717 1
Southwood 19?2, Levin, 1973; Rowe11~Rahler, 1984). - o

‘ Aunque ex1$te' una gran dlver51dad morfélogica en los tricomas
{ nt-Quer, 1977; Esau, 1960), 1los estudios de la interaccidn
~k,planta~herbivoro han puesto especial atencidén en los apéndices
~con forma de pelo, los cuales pueden agruparse . en glandulares y-

Vi77:no _glandulares  (Levi n, 1973). Los tricomas no glandulares
! influyen en la herbivoria tanto por su forma como por - su -

Cde dad. Gilbert.  (1971) sefala que los tricomas en forma . de

  ‘q; cho del?ass;flera adenopoda constituyen un peligro para las

nidos,  ya. gue pueden quedar incrustadas en ellos

.y morir de 1naniclon 0 deshidratacién. En lo gue se refiere a la

»dﬁ sidad de los pelos, ‘Levin (1973) cita el caso del: frljol ‘de
; Glyclne max, en donde las variedades con menor densidad . de
o omas resultan  ser las mas depredadas. Esta depreda01on,v
A ohv amente ‘repercute - en el creclmlento de la planta 'y en ‘la
produccxen de semillas. » : -
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o Por otro lado, 1los tricomas glandulares son sumamente- variables
tanto en su forma como en el tipo de sustancias que secretan .
R (terpenos, fenoles, alcaloides y taninos); muchas de estas secre~vx
A . ciones son de sabores u olores repelentes por 1o que constituyen_
»E'T\,,lmportantes mecanismos disuasivos (Levin, op. cit.). Otros trico-
< mas glandulares producen gomas en las cuales pueaen quedar  atra-
A &apados .pequefios insectos (Edwards y Wratten,, 1980). Los pelos
B SR urtlcantes, caracterist1c0$ de algunas familias vegetales entre
;v las-que se cuentan las Urtlcaceae, Euphorhlaceae, Hldrophylaceae
o ,y? ‘Loasaceae, ejercen una importante accidn antiherbivora atn.
Q,frente animales de gran tamano, como los mamlferos (Lev1n, 1973;
o Chapman Yy Blaney, 1979) ‘

"Dureza.‘

. La dureza de las hogas estd determinada por: a) las caracte—
rlst;cas de la epldermls -numero de capas gue la conforman, .tipo

: dg« utlaula, presencia de células especializadas que pueden con-
. fener flbras, granulos de silice u otras sales (Esau, 1960;
'S \Ahwood 1972)~; - b) las caracterlstlcas ‘del . meséfilo -el arre~

: o de 1as células que forman el parénquima de empalizada y el
’paxenqulma ‘esponjoso y la presencia de sustancias como  latex y
resinas acumuladas en los canales lactiferos o resiniferos

, (Edwards y Wratten, 1980; Esau, Op.cit.)-; ¢) las caracterlstlcas\«
" del  sistema vascular ’~t1po de venacidn y grosor de. las . venas

{ nquist, 19?2)-* y d) la edad de la hoja ~incremento progre-

sivo en el grosor de la hoja (Veneklaas, 1985), y en la deposita-

- cién de fibras, celulosa, hemicelulosa y pectlnas (Feeny, 1970;

C<Iey, 1980; Scrlber y Slansky, 1981)-.

' El grosor de la hoja esta en funcion de ciertas . caracteristicas
amblentales como la insolacién, la temperatura’y el viento (Esau,
). Dale 'y Milthorpe (1981) encontraron gue- las hojas: de
al "as especles desarrolladas en sitios con vientos fuertes eran -
co U;masmgruesas, presentaban cuticulas mas desarrolladas y modifica-
1+ ciones en el tamafio y numero de estomas. Por su parte Veneklaas -
5 I r{¢985} trabajando con plantas troplcales, encontrd. que en un -
mismo individuo, el grosor de las “hojas de sol" era mayor que el
de las "hmjas de sombra" 10 que parecia estar relaclonado con la .-
«evapotransplrac16n. ‘ SRR

: duraza‘ parece ser una defensa 1mportante que evita el daﬁo -
'f‘producido por los herbivoros en el follaje (Feeny, 1970; Edwards
¥y Wratten, 1980). Ehrlich y Raven (1965) documentaron la incapa-

cidad de las larvas de. lepxdépteros de la familia Lycaenidae para
v,,f‘ailmentarse de follajes duros. No obstante, ‘los insectos han’
.. aprendido a evitar estos obstaculos; como ejemplos, Edwards 'y
. Wratten (op. 'cit.) sefialan que los fitdéfagos chupadores’ evitan la
-y cula qruesa y la epidermis introduciendo su aparato chupador
_‘a “través de 1o0s estomas y Feeny (1970), encontréd que algunas
' larvas de: lepldopteros sincronizan su ciclo de vida con la apar1~
czan\de follaje vaen, mas suave y de mayor calldad nutrlclonal.
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/COﬁTENIDO DE AGUA.

Un problema adicional al que se enfrentan ‘los 1nsectosj

 ¢'f1ﬁ fagos ‘es el de la obtencién de agua en cantidad suf1c1entef.

ca contrarrestar la deshidratacxon (Southwood, 1972).

1 o‘que el agua constituye entre el 50 y el 90% del peso fresco
los tejidos vegetales, podria pensarse que su adqulslclon no

1es, 1982} 8in embargo, los extremos en este intervalo de
riacidén puedan ser criticos para algunos insectos (Edwards y
ten, © 1980), por lo que estos han ‘desarrollado diversas adapw‘
iones para lograr un- balance hidrico adecuado (Scriber, 1977) .

VLQCQRO ejemple de estas. adapta01ones, Edwards y Wratten (op. cit.) -
fgmen01anan la conducta de estivacién que se presenta en las orugas

. "los lepidépteros del género Chilo cuando disminuye el conte-

jf;nl o de agua en la planta de la Cual se alimentan. Por su parte,

ber (1977} documentd los efectos de la variacién en el conte-
- ‘de- agua del follaje’'sobre el desarrollo de larvas de

:Vj&'le‘iaépteros, encontrando una relacién directa entre el contenido
. de.  agua.del vegetal y las tasas de crecimiento de los’ anlmales,
“k‘asi como. un megor aprovechamlento del alimento ingerido.

Iy Las hogas javenes suelen presentar un mayor contenido dej:
agua, sin embargo, conforme aumenta la edad follar, ocurren

'; vari0s cambios. En terminos generales, las hojas jévenes son mas
~‘'ricas en nitrcgeno, fésforo y potasio, pero mas pobres en calcio-

que ‘las hojas maduras (Feeny, 1976: McKey, 19?9' Scrzber Yy

‘81ansky, 1981, Raupp y Denno, 1983).

L E1l: contenlda de agua de las hcjas tamblen se ha relacionado . con'
: laﬁ

formas de crecimiento y la apariencia  de los vegetales,;‘
ontrandose = due las Qlantas arbéreas (aparentes) suelen tener
igua gue las herbaceas o arbustlvas (no aparentes). En este
i exto,, ‘el contenido de agua se concibe como una defensa cuan-
itativa cuya concentracidn, al contrario de lo que sucede con
-ras defensas semejantes, tales. como la dureza,k y ‘el contenido
ilice, taninos, llqnlna y resinas, dlsmlnuye en 1as plantas,

k”’aparentes (Faeny, 19?6)

SRR conpunsmos SECUNDARTOS .

Los compuestos secundarlus, también llamados metabolltos

u‘secundarlos, . son sustancias quimicas presentes en los. Vegetales'~
| que no estan relacionadas con su metabolismo basico -fotosinte-
«3~Sls,— respiraclon,« crecimiento~(Edwards vy Wratten, 1980;
© Brattsten; 1979). Algunos de estos compuestos también se han
1 detectado en animales (Brower y Van Zandt, 1964; ‘Brower, 1967,
gvsrzlch 'y Raven, 1965, Brower Y CchLno, 1967) : '

f1§1 estuﬁlo del papel de los compuestos secundarlos en 1la vida de
i as
- suger

glantas es muy reciente. Stahl (1888},' fue el 9rimeroi ‘en
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“  resenta un. serio problema para los herbivoros' '(He&klnson ¥ h

r que estos pudieron haber evolucionado como mecanismo de
§ pr@teccien contra los herblvoros. Sin embargo, el estudlo fcrmal



vdentra de este campo de interaccidn, comenzdé hasta 1959 con los
'trabajos de Frankel (Rhoades, 1979). . : B

~ yo fTa;’v1a ho se conoce blen la fun01on de muchos de estos com ues~
oot tos. ﬁnlrza, 1985b) . Aungque algunos estan aparentemente relaciona-
- ./~ dos con las defensas vegetales contra’ la depredacidn (Rosenthal Y
+~ .~ Janzen, 1979), - otros parecen desenmpefiar varias = funciones
si ulténeas, como es el caso de la lignina, que al mismo tlempo :
- que da firmeza a los tejidos vegetales, los protege de las radla—
“ci@nes ultravioleta (Swain, 1979).

'Dada que la llsta de compuestos ‘secundarios es 'inmensa -

ha ta 1977 se conocian 30,000 compuestos secundarios con diversas
: estructuras (Harborne, 1977)- aqui sd6lo nos referiremos a
' ‘ ' grupos de los que se tlene clara evidencia de su  papel
.. defensivo: heterosldos, alcaloides, saponlnas, flavon01des, ter-
R ~pen01des Yy -esteroides.. ‘

~,He%erc51dos.

Aw‘VLos heteré51dos Ko g110051das son compuestos organicos en 1os,
ales una unién hemiacetal liga un carbén anomérico de un azicar -
i cona)  con un alcohol o un fenol de una segunda malecula
istinta del azucar (agllcona) Este tlpo de unidén da origen a
5 1lamados O-heterdsidos (por ejemplo la: sa11c1na), que son los

comunes. “Sin embargo, se encuentran variaciones en este tipo

n se involucra un grupo amlna de la. agllcona (p.ej. . vicina),
los - C~heterdsidos, cuando la unién agllcona~g11cona es
nte un carbono-carbono. Ex1sten gran numero de azucares que’i
omhlnan con un numero 1gualmente grande de agllccnas. o :

“En la mayorla 6& los casas, ‘la act1v1dad blologlca del . heter031dow
- ge debe a la conflguraclan,de la aglicona y el azucar sélo deter-
: ‘mv’a‘su nlvel de eflclen01a (Farnsworth 1966) .

‘Se pueden encontrar dlversos com uestos (como antroqulnonas,~
‘ ~ compuestos ‘cianogén cos, 1sot10c1natos,, grupos
” f entre otrcs} unldos a un | azucar, formando asz hetero-

*,;LLos alcalozdes son un grupo de compuestos secundarzos de,

"g‘ , diversldad estructural, A excepcidén de los protoalcaloides
{1 denlna, ‘mezcalina y colchicina, entre otros), todos los alca~
loides contienen nitrdégeno como parte de un anille heter001cllco;f

gran  mayoria de los alcaloides se derivan de aminoadcidos ‘a
s de transformaciones gue son evidentes en. algunos ‘casos,

”eygfnque ‘en otros' la estructura original es dlflczlmente recona01~f:

.~ de-.los alcalnldes 'se les ha calculado una vida media de
cw «ro horas a sels &ias.f El destlno del a1c3101de degradado es\
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unlon que dan: orlgen a los S~heterédésidos; cuando el carbon;;
érico.  de la gllcona se une al carbén de la aglicona a traves
zufre (p.ej. slnxgrlna), a los. N«heter031dos, cuando en la =

Whlttaker y Feeny,’ 1971) -Aungque se conoce” ‘'poco del catabo~- -’
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poaa con001do, aunque ex1sten evidencias de conversiones a meta~‘

’ bolltos basmcos, blédeo de carbono y otros alcaloides.

*La distrlbu01on de los alcaloides no es uniforme en el reino

‘vegetal, ‘mientras que algunas familias se caracterizan por la

' ;presenc1a de estos: compuestos,; en otras nunca se han reportado.
'Se “han  hecho varias estimaciones sobre el porcentaje de las

'Vplantas .gue contienen alcaloldas. Wall y sus colaboradores (1954)
‘registraron la presenala de alcaloides en el 10% de un total de 4
" mil -especies examinadas; Hegnauer (1966) estimé que entre el 15 y -
20% de las plantas vasculares contienen estos compuestos, por su .
’parte, ‘Robinson (1979), sugiere su. presencia en un ‘tercio de las -
;;famllias de angiospermas. Los alcaloides’ suelen encontrarse eén
©los tejidos - vegetales en .desarrollo y son mids comunes en las

ffcelulas ma&uras que en las jovenes (Roblnson, Op. Clt ).

Una correla01on taxénomlca, en sentido muy. ampllc, lndlca que los.

 ].alcalo1das ocurréen mas frecuentemente en plantas herbédceas que en
. ar reas; 'y gque su peso molecular en las ultimas es menor e .en

Jprlmeras (McNalr, 1935, citado en Robinson, 1979). También se

”sabe gue  son  mas comunes en las: plantas, anuales due en “las
A‘perennes (Lev1n, - 1976). Levin (Op. cit.) . encontré que la propor-
cién ‘de especies - gque presentan alca101ées ‘es mayor en los.
1tr@plces y en las altitudes bajas {v. gr. en los ambientes més"
«tjpr$&uct1vos), lo que a su juicio representa una respuesta a la
V~pré91on .de Selecc1on ejercida por los herbivoros. Dado gque los
a;habltats més favorables para el crecimiento de los vegetales
‘suelen ser también los éptimos para el desarrollo de los herbi-

L VOLOs, la acumulac1cn de alcaloides y la presencia de formas mas -

téxicas de los ‘mismos, puede conferir a las plantas algunasﬁ'

'ventajas selectlvas en esos amblentes (Levin'y York, 1978).

. La: gran 1mportanc1a medlca e 1ndustr1al de los alcaloides ha
jprﬂmovida el ‘estudio de sus efectos sobre la conducta y la fisio-.
-logia 'de los anlmales. Los resultados obtenidos hasta la fecha
'muhstran que ‘- la accidn. flSIOlOglCa de estas pequeinas moleculas“
- esta involucrada en los siguientes proce505°f 1) repllcac1on del.
"DNA, . transcr1p01on ‘del RNA y sintesis de proteinas ;o 2) mecanls~f‘
rios: de transporte de membrana (activos vy paslvos),' 3) lnhlblclcn‘

y'?actlvaCLOn enzzmatlca, 4} bloqueo de sitios de recepcién para:

'ntra smlsores quimlcos enddgenos Yy, 5) ‘conformacién de macromolé-

(Robmnson, l979) El Aarea fl&lovoglca sabre 1a que se

dq_ nervioso autonomo, ‘en este caso son bien conoc1dos los
dloides como la nicetina, cocalna, pllocarlna Y arecollna. No
tante ‘estos efectos generales, existen casos  en que los.
aloides favorecen relaciones de cierta espec1flcidad entre los
etdles  que los poseen y los herbivoros = adaptados a ellos
nson, op.- ¢it.). Por ejemplo la planta Cocculus. trllobus,

atacada por una esp901e de palomilla, Oraesla excavata (Wada Y.
MG akata, 1967) : o
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-posee un- alcaiolde del tipo eritrinina, - es partlcularmenteu'f
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o LSAQONINAS.

Las sapcnlnas son un grupo de compuestos secundarios de los

5vegétales formados por una aglicona, llamada genéricamente sapo-
'genina, unida a un carbohidrato (Dominguez, 1979). Al ser disuel-

tas en agua dismlnuyen su tension. superfiCLal “de tal manera que .

. al ‘agitar la solucion se forma-una espuma abundante y relativamen

estable.  Su nombre se derlva del latin sapon, que 31gn1f1ca,°

;Muchas de. las propledades caracterlstlaas de las*'saponlnas se

- deben. a su asimetria hldrofcblca—hldrofillca, Yy su consecuente

ﬁhabllléad para dlsmlnulr la ten51on superf1c1a1.

‘Las saponlnas han sido utilizadas desde hace mucho tlempo por - los
nativos de diversas partes del mundo para envenenar -y - atrapar.

“peces. Muchas tienen un sabor amargo y esta caracterlstlca parece
~evitar que: algunos animales coman de las plantas que las contie-
‘nen.  Su  amplia. distribucién en el reino vegetal ha llevado a
- - .sugerir que pueden intervenir como mecanismos de defensa ‘quimica,
- dotando 'a las plantas de re51sten01a contra algunos depredadores

'(Applebaum y Blrk, 1979)

Las saponlnas han sido detectadas en mas de 500 espec1as

': véqetales pertenecientes a mas ‘de 80 familias (Basu y Rastogi,
-1967) . Se - encuentran en.leguminosas forrajeras como la alfalfa

‘(Medlcaqc satlva) 'L el trébol {Trlfollum repens); en numerosas
semlllas de la. mlsma famllla, Yy en diversas plantas medlclnales.

JAmnque se han aislado de todos los ' organos vegetales, sus concen-

_ftraolones Yy forma9~espac1f1cas pueden variar de un organo a otro
~.en. la misna planta. Ademas, se ha demostrado la existencia de una

Avarlabllldad intraespecifica en la concentracién'de algunas

‘fSaponlnas, que aparentemente se debe a las diferencias en 1la
_ﬁexpreslon fenotlplca 'de las caracteristicas genetlcas bajoc la
ﬁlnfEuaﬁcla de dlversos factores amblentales (Applebaum y Blrk

‘_g cit. ) .

”En lo ‘que respecta a la acclon de las saponlnas sobre los
‘ -1nsectos,J se han reallzado varios estudios en laboratorio ut111-v~‘
"=‘”zando, prlnc1palmente, diferentes especies de ortepteros a  los

que: - se - ofrecen distintas concentraciones de  saponinas en. su

- dieta. De estos experlmentos se desprende que las altas concen-
- traciones: de‘ saponinas: .a) incrementan la tasa | de mortalidad -
‘(debido a un efecto de ‘antibiosis, 1napetene1a o] desh1dratac10n), '

b.

retardan el tiempo de desarrollo larvario y provocan. ‘cambios

im@rfologlcos en los adultos emergentes, y ¢) al interferir con la

absorcion -del agua en la: porcioén terminal del tracto digestivo,
reducen el wvolumen de hemulxnfa (Applebaum ' Kleln, 1975, en

‘V;;Apglebaum 'y Birk, 1979).

fjegaCLas a sus prop;edades relacionadas con la 1nterferencma de’ la
~abs

rcidén narmal del agua en el tracto dlgestlvo de los 1nsectos,
Yy a su accién ‘inhibidora de la alimentaciodn o francamente toxica

_s&bre; ctros! 1nsectos algunas saponlnas podrlan servir como

20




‘_1nmeaﬁlcldas eficientes (Applebaum y Birk, 1979)

«,Alguncs vertebrades pueden ev1tar el dano de las saponinas 1nge-,

o ‘ridas con los alimentos secretando altas concentraciones "de
&7 colesterol en el 1ntest1no, - que al formar complejos con las
| _saponinas neutralizan su accién téxica. Ya que los insectos no
. poseen 1la capacidad de sintetizar colesterol, su mecanismo més
usual de desintoxicacién se basa en la hldr0112301on ‘parcial o
B completa de' los ollgosacarldos de las saponinas, gque depende del’
PR «xtxpo de enzimas digestivas presentes en cada organlsma.r Esta

R '“f«deglntex1ca016n sdlo resulta eficiente si la accién tékica de la
:{saponlna esta en funclon de ‘su 1ntegr1dad estructural (Applehaum,;
oy Blrk 1979) o ,

' Flavonozdes.

Los flavonaldes son un grupc de compuestos aromaticos que
“muestran una fuerte absorcién en la reglon ultravioleta y- ‘muchos
otros picos de absorcidén en la regidn visible del - espectro de
. radiacidn: solar, pradu01endo colores brillantes (pxgmentos vege-
1 “tales) (Harborne, 1979)

: Lcs flavonoxdes son pollfenoles gque pueden 1nteractuar ‘a . traves
" de uniones por -puentes de hldrogeno para formar comple}os molecu-
‘lares. laxos (v.gr. antocianina con flavonas), o bien unirse a
.atgos tipos de constltuyentes ‘de los vegetales, como a las pro-

f:jf ‘: teinas - (Harbarne,“ '1979). - Se conocen 1,200 compuestos en este
: grupo (Swaln, 1977). Los flavonoldes estan ampllamente dlstrlbUI*

,,kglmnospermas.,Tamblén se encuentran en algunos helechos, musgos Yy
- . liquenes, pero es rara su presencia entre las. algas, los hongos 'y
. .las bacterias (Harborne, 1979) . Existen diférencias importantes
e len los txpos de ‘flavonoides presentes en las distintas clases de
»,@;f‘”gvegetales. 'Esta caracteristica ha sido utlllzada como. criterio

[ auxiliar en la determinacién de la posicidn sistematica de nume-
"ggrosas espe01es de plantas (D@mlnguez, 19?9)

- ~":L0€f flavon01des~ se- encuentran en<todos los crganos vegétaleS,
[ tanto en forma de agliconas como de heter051dos, sin embargo, las
L liconas son mas abundantes en los tejidos lefiosos, mientras que
S Y ‘heterdsidos son mas frecuentes en flores, frutos y hojas
;\’,ﬂ»(Farnswnrth, 1966} ' o :

, El efecto més notable gue los flavon01des ejercen. sobre = los
_’animalesk esta mediado por el color que confieren a ciertos arqa«,
‘nos  vegetales. El color que las antocianinas producen en  las -
s ~ actia como un estimulo atrayente de los pollnlzadores."
5. otros flavonoides también contribuyen al color de: . los
(el 56% de los frutos de las angiospermas leos contlenen),
ahorando ‘asi en la atraccidn de los animales que actuan- com@V
$persores de semlllas (Farnsworth, op. cit.). :

ijlnfluenc1a de los - flavcn01des en la- conducta allmentlcla de
o : ;‘herbivoros no ha sido bien estudiado, ' sin’ embargc, Se  sabe
/,queu_pueden determxnar las preferenc1as allment1c1as de ' algunas
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dos en todas las plantas superiores, tanto angiospermas como =



*especxes o blen actuar como agentes disuasxvos de fitoéfagos
:,upotenciales (Harborne, 1979)

Un grupo de compuestos 1soflavonoides, los rotenocides, -son bien

"~fcon0¢1dos por su accién insecticida. Los rotenoides estan presen-.
tes "?rlncxpalmente en las raices y las partes aéreas de las
;1egum1nasas de 1los géneros Derris, Lonchocarpus, Mundelea y
Tephrosia. Las raices de estas plantas ‘han sido tra&iC1onalmente'
‘utilizadas por los nativos americanos como veneno para la pesca,

yf;desde 1911 se aprovechan en 1los palses occidentales como
materia prlma para la elaboracién de insecticidas (Harborne,
1979). - Como insecticida, la rotencna es efectiva contra una gran

- variedad de 1nsectas,; ‘tales como escarabajos, orugas de lepidép~

teros Y 4afidos, ' sin embargo, su uso continuo puede 9rovccar la
aparlclén de formas reslstentes. '

Al 1gual que ocurre con otros compuestos, existen algunos fito-
fagqs especlallzados que han logrado adaptarse al consumo de
-jertos flavoncldes, tal es el caso del gusanc de seda (Bombix

o m 5') el cual- requiere de los flavonoides presentes en el -follaje
de Morus alba (morina e isoquercitlna) como estimulantes para su

alimentacidén; < o el de ciertos escarabajos que son atraidos por

' 1as;flavononas presentes en Prunus rosaceae (Harbcrne, 1979)

-'Pr\ctlcamente nada se conoce sabre el metabolismo de los flavo-
- no des - en los insectos. Un estudio realizado por Ford (1941).

1w0strd gue sélo un 10% de un gran grupo de lepldopteros examina-

dos’ acumulaban flavonoides en su cuerpo © en sus alas. . De aqui
- surge ‘el cuestionamlentc sobre por que el resto de los - animales
ng los contenian. Ya gue las probabilidades de gue las larvas de.
‘égte  90% nunca se hubiesen puesto en contacto con flavonoides
i ccmo;gparte de su dieta son escasas, resulta mas probable gue

an un sistema desintoxicante eflczente, con el que rompen el
neleto de los flavonoides en pequenos fragmentos. A pesar ‘de
‘aun no se conoce el proceso especiflco de degradacxon; " se ha

P f*detectadc en la saliva de la mayorla de los insectos fitdfagos
¢ ',j,una enzzma degradadora potenclal la fenolasa (Harborne, 1879).

‘Tarpenclde$.

Los terpenoldes exhiben una considerable diversxdad es~

QV;téuctural y. funcional y representan unoc de los grupos de  pro-
f'ductos naturales mas grandes y blolcglcamente mas 1mportantes.

'f~Se derlvan de una cadena linear de unidades de 150 reno y a su

las  cadenas lineares de terpenos pueden ‘ciclizarse, dando.

: 7‘cf gen a una amplla variedead de terpencides ciclicos (Whlttaker*;%:
"y  Feeny, 1971) Swain (1977), sefala que Se conocen 1100 ' es-

tructuras  de. terpenos en los Vegetales excluyendo los5 carote~'

.neldes N estercldes.,

: Estos ,compuestos pueden presentarse en forma libre o conju~V

‘ggados; con otros - como acidos . grasos, azucares, \clorofllas,

protelnas y otros constltuyentes prlmarlos. Los terpencides estén

‘generalmente ‘concentrados en tejldos especzallzados tales como
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‘ciertas glandulas b4 canales resiniferos, sin embargo pueden‘
jemcontxaxse tamblen, aunque en bajas concentraciones, en el inte-
”urlar de las celulas. '

Sk En una misma planta coexisten generalménte una gran varledad
de . terpenos. Muchos de estos compuestos estan involucrades en el
‘metabolismo primario, como precursores de hormonas vegetales o de

“‘\,lgmentos carotencides (Metzler, 1981). Algunos terpenoides que

f'.;yparticipan en los procesos del metabulismn primario parecen
jugar ‘un papel importante en la interaccién de los vegetales con
- otros organlsmos. Algunas de estas substancias son importantes en
. la  atraccién de 1los polinizadores hacia las flores y de los
dispersores- hacia los frutos,‘ ya gue son, en parte, responsables
del color y olor de estos oérganos. Otras substancias aparentemen-
te ejercen un. efecto disuasivo contra depredadores potenciales vy
otras .més parecen intervenir en el metabolismo de los herbivoros

- que las ingieren, impidiendc su desarrcllo adecuada ° provocando,

So)

:trasternos fiszolég1cos (Mabry y Gill, 1979).

' EL efecto de les terpencides sobre los ‘animales es muy
. amplio y depende en gran medida de su estructura. La mayoria de
. les. monhoterpenos son volatiles y a ellos se debe en buena parte
el olor de los vegetales. Muchas plantas acumulan mezclas de
»Ffmanotergenas en . conductos dé resina y en glandulas . especiales

. de las cuales pueden ser exudados a través de tricomas localiza~
dos sobre la superficie de hojas y de flores. Dentro del grupo de
2 los monoterpenos destacan los compuestos del genero Chrysanthemus
- por su alta toxicidad para los  insectos, al igual - que los

\ terpanos .gue se acumulan en los conductcs resiniferos de
aLg\nas acnlferas (Mabry y Gill, 1979). ‘

} - Dentro del grupo de las sesquzterpenlactonas, se han ldent1~ ‘
" ficado cerca de 900 compuestos y aunque la mayoria se han aislado
- de plantas pertenecientes a la familia Compositae, también se han
‘reportado en las. familias Magnoliaceae, Lauraceae, Yy Umbeliferae.
téxicos contra insectos Yy mamiferos, en los que producen
tos CLtotéxiccs,, alérgicasf antibidticos y antltumorales. en
?;losgseres humanos causan dermatltls‘ ' o

L Entre los dlterpenos, se encuentran ccmpuestos que confieren
-‘reslstencxa a los vegetales contra los herbivoros, tanto insectos
- como mamiferos. Un.  ejemplo bien estudiado 1lo ‘constituye el
v~gosxpc1, . gque se‘gresenta en glandulas especlales de las plantas
- gén ium, confiriéndoles resistencia contra el atagque
=3 Hm1feros y larvas de Lnsectas (Habry y Glll 19?9) ,

'1I?L¢s triterpenos son cnmpuestos 1mportantes por sus prop1e~_

. dades contra los herbivoros. Son responsables de sabores amargos .

| gue pueden actuar como disuasivos del ataque de algunos mamiferos
' jercen una fuerte accidn purgante y de envenenamiento tanto en

*i,gnseatos ccmc en mamifercs. Son bien conocidos los efectos

. purgantes de = las cucurbitacinas sobre el -ganado y .el
-env _enam;enta _gque praducen las 1antadonas de Lantana camara‘
bry ¥y Gill 1979) |
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- los
d arrollo,, inhibiendo selectivamente los procesos de ‘morfogéne~

Los ]uvenaldes son un grupo de compuestos sesqulterpenol-

v'daies que  interfieren en la actividad de la hormona juvenil de

los inaectos.; Esta hormona, secretada por el corpora allata de.
'1nsectos,‘ juega un ﬁapel 1mportante en su  crecimiento Yy -

para permit;r el - crec1m1ento semétlco. Los juvenoides se han

. .aislado de varias especies de abetos, pinos y cedros. Los juve-

noides influyen sobre la formacién de la cuticula, 1la ecdisis y
la reproduccidn de los 1nsectas, quienes al. parecer son espe-

cel imente sensibles a estos’ compuestos durante los periodos de 5

‘replicacidn del DNA de ‘las células de los tegumentos (Menn y,

. rep
vBerbza, 1972)

”"‘;Ester01des.

5 v Los estero;des estdn presentes tanto ‘en los organismos vege-
tales como en los anlmales. En los vegetales se encuentran  en

‘ffdrma de glucosldos, saponlnas, alcaloides esteroidales u hormo-

nas vegetales (fltoecdlsonas), y en los animales como. constitu-
rentes de acidos blllares,«hormonas corticales, sexuales y estro-
génicas, y -como 'precursores de otros cempuestos {vitamina D)

dales‘ gueden derivarse ciertos alcaloides; tal es el caso de

Swaln (1979) sefala que se conocen 600 estructuras ‘diferentes de
estos compuestos*

« ? Los esteroldes estan ampllamente distribuidos en el reino
‘vegetal. Como compuestos secundarios son especialmente abundan-
tes en las famlllas Asclepiadaceae, Apocynaceae,, Scrophularlaceae

B2 Verbenaceae, en donde se encuentran en forma de q11c051dos

fcardlacos ~(Farnsworth 1966) Por su parte, las fltoecdlsonas‘
estan ampliamente dlstrlbuldas en las famlllas Amaranthaceae Y
‘Vérbenaeeae (Slama, op. cxt ).

Agui nos referlremos a los gllcoszdos cardlacos Yy a 1as

;'fifoecd1sonas, debido a la importancia de estos compuestos en la
-i ,

teraccxon planta-herbivoro.

Los gllcasxdas cardiacos han sldo reportados en 39 generos de 14

gfamxllas entre las que destacan las Apocynaceae, Moraceae, .
gAsclepladaceae v Perlplocaceae (Farnsworth, op. cit. ). EL pr1nc1~ '
~pal -efecto de los glicésidos cardiacos. sobre los. S animales es la

bicién de la enzima ATPasa~ (Na+K+) , responsable del transpor—

' ‘te'de los iones alcali a través de las membranas (bomba de sodio)

: ‘Q(B ‘ttsen,' 19?9), ‘pero -también producen trastornos . sobré el .

-~ musculo cardiaco de los vertebrados, .causando palpitaciones dé-

,“~bxles y répidas, seguidas de otras’ intensas y lentas (Brower 'y
- .van Zandt, 1964). Ademas de estos efectos pueden producir Otros
;Mcalaterales, ~uno . de ellos es la activacién del centro nervioso.

‘controla el vomlto en los. vertebrados, que se produce  con

‘3ffdm51s menares a las necesarias para producxr la nmuerte delv

3
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tzler, 1981) Ademds, .se sabe que de algunos compuestos este-

: . solanldlna presente en los renuevos y en la cubierta de la
~,«cpatata, ‘que. . muestra una poderosa acc1én téxica contra c1ertos
,,>herbivoros (Slama 1979) . ;



V ;animal,‘

‘Las plantas que contlenen glxcésidos cardlacos son generalmente
evitadas por los herblvcros. Existen sin embargo, algunds insec~
' tos especializados que pueden alimentarse de plantas ricas en
<\eqtos compuestos. Es bien conocido el caso de la mariposa monarca
‘*¢(lannaus plexippus) , que se alimenta de Asclepias curassavica sin .

sufrir ningun dano (Dirzo, 1986). "Esto es posible graclias a que

s . hemolinfa presenta altas concentraciones de potasio, ,que blo=

. ‘quean.  los sitios activos de la ATPasa»(ﬁa+K+) impzd;endo el -
- contacto de ésta con los glicédos cardiaces, ademas, el epltélxo ‘
- del tracto dlgestlvo {cloaca y recto) y log tubos  de malpigio-
- poseen un sistema de transporte de iones diferentes al de la
. -ATPasa, Yy el tejldo nervioso, susceptible a estos ccmpuestoa, se
. encuentra protegide por una cubierta neural impermeable a los
" cardenélidos (Brattsen, 19?9) La interaccidén de las marmposas
- monarca_con los compuestos cardendlidos va mas lejos, ya que han:
ffdesarrollado la capacidad de almacenarlos en su cuerpo,. adqui-
‘riendo asi  un . sabor desagradable y la capac1dad de. prcduclr

efectos hemétlcos al ser ingeridas. Esto les brinda proteccién

,c@ntra sSUs depredadcres los que a través de un proceso de apren-
.- dizaje - logran asociar la forma y color de las marlpasas can su-
'u;sabor desagradable (BrOWEr, 1967)

. Otros compuestos estar01dales presentes en las’ plantas son
R 1as fitoecdisonas, 'que por su estructura y actividad bloléglca
- son mwuy semejantes a una hormona secretada por las glandulas
- protordcicas de los insectos llamada ecdisona u hormona de la
- mada. Esta hormcna, junto con otras como las neurchormonas y la’
-~ hormona. juvenxl controla el crecimiento y la repreduecxén de los
*,:1nsectos,~ 31endo especialmente importante su accidn: estxmulante[
'del lﬂlClO del proceso de muda (Schneiderman, 1972). s
”Léf fltaecdxsanas fueron aisaldas por primera vez en 1966._.3
tlr de  su aescubrimlentc se ha revelado que presentan una
amplia dlstrzbuclon en el reino vegetal, espacxalmente entre las
Pteridofitas y las’ Glmnospermas. Actualmente se han aislado - va~
ias docenas de estos compuestos en mas de 80 familias, prlﬂcx-

ri
- palmente en . ‘plantas perennes Yy lefiosas y en todos los organGSa
"veqetales, aunque en concentraciones varlahles {Slama, 1979).

”conecen cerca de 40 compuestos vegetales con aet1v1dad anaioga;
rf~La"ecalsona,7 algunos de los cuales pueden llegar a constituir
- hasta. el 1% del. peso seco de c1ertoa tejidos vegetales (Mann Y
,VBereza, 1972) '

_an fltaecdlaanas parecen estar relacionadas con algunos procesos
 reproductivos de las plantas. Su ingestidén por insectos y artro-

‘podos (aracnldos y. crustaceos), . produce malformacxanes durante
el proceso de muda (Scheneiderman, 1972). Por su accién, parecen
ser ‘substancias potencialmente utiles para el cantrol de algunas
tp@blacxones de lnsectos.'
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AHTECEDENTES.

‘En_ sequlda se describen una serie de antecedentes que cons-
_tltuyen un marco de referencia cvnceptual de interés mas dlrecto
.;al tema de la presente tesxs.

PR ¢E Cates ' ‘Oorians (1975) propusieron que el tipo de defensas
» ~ qﬁlmicas -de las plantas podria. correlacionarse con el estadio
sucesional de las comunidades donde se desarrollan. Postulan que
. las plantas ‘de los primeros estadlos sucesionales con estrateglas _
~de. historias de vida "“r", gracias a su capacidad de escape en
: tlempo y espacio de los depredadores,~ invertirian menor cantidad
- de energia y recursos en su defensa que las plantas de los ulti-
,jmes estados serales. De acuerdo con lo anterior, ellos esperaban
giie las primeras fueran mas aceptables a herbivoros generallstas.
‘Para probar tal hipétesis, realizaron pruebas experlmentales ‘de
:  aceptah111ﬂad {“palatablllty") del follaje de 100 especmes vege~
©  tales,  utilizando como - herbivoros a dos especmes de babosas
5 ganerallstas. Los resultadas conflrmaron la hlpot251s orlglnal.

A A‘ A partlr de estos estudios se esperaba una- amplla distribu~-
P cién de -este fendémeno, - tanto en comunidades terrestres como

~acuaticas. Posterlormente,, Futuyma (1976) sefiala los rlesqos de

' establecer este. tipo de: generalizaciones. Menciona como ejemplo,
A AP basaﬁo en evidencia bibliografica, que los habitos allmentlclOS[
RS . de marlpasas generalistas son mas restrlngldos en las especies
. due explotan recursos poco predecxbles que en aquellas que se |
R allmentan de recursos mas predeclbles, . es decir,  las marlposas‘
que se. alimentan de plantas herbaceas tienden a ser mas especia--
. listas (tomanao en cuenta el numero de familias vegetales) que
' las que se alimentan de plantas de los ultimos estadios sucesio-
K,‘nales‘. También cita, confirmando su punto de vista, los resulta-
dos ~obtenidos por Otte. (1975), quién trabajando con tres espe~
cies de. Qrtopteros generalistas, 1llegé a la conclusién de que
estos mostraban una preferenCLa por las plantas de ‘los ultlmos
»estados serales. : ‘ ( , -

D Malorana (1977). sefiala que los resultados obtenldas hasta
: ‘entonoes, no. necesariamente son contradictorios y critica ‘el
trabajo de Futuyma (1976}, indicando que es incorrecto tomar en -
‘Q‘auenta el numero de familias de plantas de las que se alimenta un
erganlsmo ‘como criterio de amplitud de nicho- troflco, ya ‘que
de existir mayor diversidad de compuestos guimlcos entre  unas
1ias - que entre otras. En lo que se refiere a los datos de-

rf;i:'i;fpruebas de . preferencmas alimenticias realizadas en condic1ones de
e 0 joratorio -utilizando herbivoros generallstas, no son siempre

- las  _plantas. Esto se debe a que pueden existir otros factores
| mas. lmportantes que ‘influyan en estas preferenCLas,v como’ son. los

. arboles, estrato rasante, etc. ), Y la dlsponlbllldad relativa del
. ‘recurso, por 1o que resulta probable que el principal. factor
determinante de las prefer&n01a5 alimenticias de los harbivorOS‘
generallstas, sea la dlsponlbllldad relatlva del recurso, y no.la
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(1975) y Cates y Orians (1975) , ‘Maiorana sefiala que las,}'z
ndicadores confiables de la estratégia de defensa utilizada por -

re la';onados con el estrato donde se mueve el animal (copa de los =



h;gtorla de v1da de 1la planta o el estado suc951onal de la
. comunidad donde se Qresenta. De acuerdo con lo anterlor, Malorana;
v»cmncluye que las historias de vida de las plantas y _estado -
- sucesional no -tienen por que ser los factores pr1n01pales ‘para
o  determ1nar las preferenc1as allment1c1as de loa herhivorasj
A‘>g nexallstas. ’ ; S ‘

S Dlrzo (1980) realizd pruebas de aceptabllldad del fcllaje deV

30 espe01es de vegetales, utilizando como herbivoro una babosa
generallsta, relacionando sus . resultades con varias caracterlstl-
‘cas '‘de los vegetales (textura, presencla de pelos o ‘espinas,

.ffbrma de crecimiento,  historias de vida y habltat) El encontrd .

" ‘que las plantas anuales eran preferidas a las blanuales o peren-

nes, resultados’ que concordaban con los trabajos previos de Cates:

‘ vy Orians (1975) . -Ademas, los animales mostraron‘preferen01a por’
s 'vplantas que formaban parte de su ambiente natural, la que?
;tamblen concuerda con las prop05101ones de Malorana (1977) S

Reader y Southwood (1981), reallzaran pruebas de . aceptab111~f
: udad del follaje de 13- especies de vegetales con cinco especies de
*;Vharblvcrcs (un,,rtoptero, un afldo, ,un Iepldoptero, un molusco 'y -
’ Ce . L P 3o ; vegetales de los

] mila;

~pr‘antas en Gale f“utlllzandc dos especies’ de babosg, génaral s~
“tas. Su«oh;etlv fue comparar las toleranc;aslde los;therblvcres

t ; s espec1es de vegetales comunes y ajéenas a sus

: L ‘8Su hipotesis central)‘fapane ‘que. las. plan~'
- ta t‘no aceptables serlan en general mas. aceptables ‘para. los
 herbivoros qenaralistas cuyas poblac1ones normalmente estdn
. eypuestas a su encuentrc‘ Sus resultaéos rechazan tal hlpﬁteSlS y
. confirman & que  la’ experiencia previa del herbivoro es un' factor

‘~f%;1mportanta 'en la eleccion del alimento. En sus resultados: se

‘V“prenursag ‘menos persistentes (1ongev1dad media de tres meses

tancia del praceso de aprendlzaje (experlen-
- ; 7 4 .manera en. qué éste puede ,nflulr en las ‘res- -
. p} stas de ut; especle de herblvaro ante una aspecxe veqatal._ o

g Rathck& (1985), reallzé en Hueva York una serie de experi-
. ,mentas de. acaptablildad utilizando tres ‘especies de babosas - gene-
e rallstas, ‘cada una.de ellas caracteristica de un estado sucesioc-
0 onal. A cada una.de las babosas les fueron ofrecidas- plantas ‘de.
'lfl;sf~tres estadios. suceszonales y .se determinaron sus:- preferehm“
- ci -Bus resulg‘dos no muestran gue exista Una preferenﬁla por’ -
plantas de 1 . primeros estadios sucesionales, . ‘ni se encuen-
- “interac¢ion entre las babosas. de un i
o la plantas”deltm;sma " por 1o que.: concluye que;
e eV >ia del desarrollo de proceso de
L ) - las . ba sas rpraflrlero_*las espeﬂ eg
R < declbles N quéllas: que: por ¢rec el
. n Cmas. dmsponlhles a estos herbivords. Por otro
St “en cuenta el tiempo de vida de las hojas de'las hierbas’
L com una medida de la persistenc¢ia del recurso, encontrdé ‘qu los: .

' *‘f{las mas aceptados, ‘mientras que los' mas per51stentes ”(h@ia$  
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“‘ pe“ennes),‘ 50N 1os menos aceptados.‘ Estos ultimos rasultados se
.. contraponen con la teoria de la adaptacién del - herbivoro al -

Tecursc mas. dlsponlble. ‘A partir de sus observaciones de  campo,

irRa chke comprobo que las plantas 1mpxedec1bles ro escapan  al

”ivorlsmo,,1 ya' que, sufren la misma tasa de dafio que las espe-

.\f cies persistentes; por .lo que los pmstulados de la teoria: de 1a_
: -ap rlencla son- puestas en entredxcho.‘

COley {1980, 1983) ha 1legado a resultados 31m11ares. En suf

‘;~trabajo de 1980, ‘analizé la tasa de remocién de follaje por
"herblvorlsmo en . 1nd1V1duos jovenes de plantas arboreas. troplcales,_

- a. las que separé @e acuerdo a sus caracteristicas de historia de =
- vida en dos grupos: ' Pioneras (celonlzadoras de claros) vy per515~<

tentes (txpicas del bosque maduro) . Ella propone que las especies

: pers1stentes SONn un recurso mas predecible para los herbivoros,

por 10 tantc,' se. esperarla gue desarrollaran &efensas ant1herb1~j

- voro mas costosas y efectivas que las especies pioneras, ya due -

éstas ddltimas . podrlan escapar de la herbivoria en el tlempo

~n‘{graclag a_ su' rapido crecimiento), y en el espa01o (por su -

rrenéla 1rregular en los clarcs).-«
s resultados muestran gue las. especles persmstentes sufren una
rtasa de remocién. del - follaje que. las especlas pioneras, 1lo-

13 1leva a cuestionar la efectividad del escape ,espa01o-temporal‘
degﬂeste grupo.i _Con base en esos resultados Coley (1983) propone

,ga@ms una alternativa la "Teoria de la calidad del habitat'. Segin
‘esta,  la calldad del habitat determina el tipo y extensidn de la
“inversién ‘en defensa contra herbivoros. Los habitats de alta-

- ca 1da& -son. definidos como aquellos en los gue es p031b1e el

. crecimiento . vegetal rapldo, en oposicién a los habltats -de baja
" calidad, ' len donde el crecimiento vegetal estad limitado por: algun
- . facter: ablotmco (condtclones de 11um1na010n, edaflcas 0 de nutr1~;
,“mantos} De  acuerdo con lo anterlor, la calidad del ambiente
f.dptermlnara; la

‘ ASa de ¢recimiento de las plantas, vy la ventaja
obtenida“ por ‘1la inversion en defensas contra herbivoros se incre-

“V"me tard en . ~la medida en que la tasa de crecimiento dlsm1nuyaﬁ

o ‘el aparente conflicto entre crecimiento Yy defensa, - las

‘i<ley ecies con ,escasas defensas se verian favorec1das cuando - la

t y el potencial de crecimiento’ fuesen altos.
ones, las especles no defendidas podrlan ‘sopor- -
mo si la reduccién en "la productividad® - fuese:

ime Qr que el costo ‘de la defensa. - Por otro 1ado,; en éreas donﬁe‘
- el -agua, la luz o los nutrimentos sean 11m1tantes, ~habrd una-
fﬁertg, seleccxon contra las plantas poco defendidas (ver Janzen,‘

“MoKey, et al., 1979; Gartlan, et al.,. -1980).. Celey también

1ngu*tse inclusive en un mlsmo amblente, ‘en donde’ pueden

‘racterlstlcas defensivas de las especzes “de  una

: Reclentemente, Coley (1987) sefala que los habltats de baja
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E S 1eré,que las prlmeras estan mejor defendidas concordando,,f
°uc@n 1a,tearma general de la apariencia.- Sin embargo, el  haber
‘encontrado | ‘altas tasas de herbivorismo en las especies ploneras,4'

1e las “diferencias de la calidad del habitat opueden
ontrarse ml‘rohabitats de alta o de baja aalidad‘~ Por - lo

; lestaran determinadas por 1as d;feren01as de 1a calldad‘A:f 
dﬁ«sus mlcrahabltats preferidos. o : :



‘”iﬁalldad ~selecczonaran una mayor- 1nversxén en defensas por parte
~de las’ plantas. "Esto se basa en dos razones: 1) dado que. los
<herh1voros ccnsumen cantidades absolutas de biomasa vegetal (y no.
a'paraentajes), el dafio producido por un animal que toma - ciertos
 3» mos de follaje representari una porcidén mayor de la  energia -

ponlble en una planta de crecimiento lento gue en una  planta

’de'répmda crecimiento; 2) el costo relativo de las defensas sera

mayor -para - ‘una especze de rapido crecimiento que para ‘otra de-

lento crecimiento. Esto se debe a que la- diferencia en la tasa de” '~
crecimiento entre los 1nd1v1duos que invierten en algin tipo de
- defensa es mayor. entre los organzsmas con rapido cre01m1ento que_w

{eﬁtre las de lento creclmlento.

,Per otro 1ado, cuando Coley (1987) se reflere al tlpo de 6efensa‘,
.en el que.debiera invertir un vegetal, ' sefiala que es necesario

tqmar en cuerita no sélo el tipo de compuesto Yy su concentraClon,"

sino  también la tasa de recambio del mismo y la vida media del’
vtajldo donde se localiza. De acuerdo con lo anterior, »agrupa a-
© 'las defensas en dos tipos: méviles y no méviles. Las primeras se
- caracterizan por una alta tasa de recambio (horas o dlas) y entre’
- “ellas se encuentran los alcaloides, los glucédsidos y los monoter-
" penos- (correspenden a-las tox1nas) Las segundas presentan ‘tasas
" dé recambio extremadamente bajas; aqui quedan agrupados los tani--
*ijnas 'y ‘las fibras (carresponden a los reductores de la dlgestlbl*
. 1lidad), Aunque el costo inic¢ial en las defensas moviles es. bajo, =
“e costo de manteni 1ento 6e concentra01o?§s_constantes a ‘través '
’ ‘ ' ji vegetal al

f;razon per: la: cual

“iene i 3 ' : SHS
‘mas ‘comunes en 1os. te3xdos de mayor Iongevxdad a_ »
sta ;censidera01ones se espera que las plantas con :

tras que 1as hojas con lengavxda élarga, con compues«‘
vile “Esto fue comprobado por la autora, 'al encontrar .
el dontenxd.'fenéllco y de fibra del follaje de 47 ' especies
f plantas de se1Va, .se 1ncrementaba en relaczon dlrecta con el,g~
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'OBJETIVOS.

: - Los experlmentos que aqu1 se presentan estan dlsenados de
_ tal forma que permiten hacer una evaluacidén de algunas de las

- predicciones sugeridas en los términos de las hipétesis.y teorias

mencionadas. Dade que bajo las condiciones de un . experlmento
. controlado es posible eliminar diferencias amblentales (p. ej.
entre - condlclones de <claro y bosque. 1maduro), los 'resultados;
obtenidos - pueden constituir una prueba empirica crltlca de las’

-f’ea@ectatlvas tedricas, sobre todo en lo referente a la dlscu31on"

‘:dal herblvorismc en plantas con diferentes hlstorlas de. Vlda.

S Ea El estudlo que aqul se presenta tiene como DbjethOS los-
51qu1entes. : )

1¢—‘Determ1nar la acaptabllldad relatlva del follaje de algunas
espe01ask de - plantas tropicales, a traveés de experlmentos de.
kallmentaclon en laboratorlo, utlllzando un herblvarc generallsta.

' 2.~ Evaluar las dlferenc1as en la aceptabilidad relatlva del :
“follaje entre dos estadlcs dlstlntos de desarrallo (plantula y
adulto) de plantas de la - misma especie. S

3‘ CDmparar la Aaceptabllldad relatlva del” - follaje de las
: diferentes especies ccn base en sus hlstorlas de v1da v fcrmas de}
'crec1mlento.’ : .

'4;! Determlnar 1a rela01on existente. entre }a aceptabllldad del
~ fallaje de las pléantulas . vy algunas de sus caracteristicas
‘flslcas. S , , oot -

5,- Determlnar la relacién que existe entre . la‘vaceptablllaad<
~ relativa del follaje de plantulas y algunas de sus caracteris-
- ticas qulmlcas, evaluadas a través de un anallsls fitoquimico

prellmlnax. T . ; S o
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MATERTALES ¥ METODOS
'AREA DE ESTUDIO

‘ Q Este trabaje se desarrollé en 1a Estac16n de Blologla Trmplf
‘“acal “Las Tuxtlas“ de la Unxversldad Naclonal Autonoma ‘de Mexxco.

,'La Estac1on. ‘es una reserva de bosque troplcal de 700 hectéareas
,}ocallzada en la porcién sureste del estado de Veracruz, en  la
‘vertiente oriental de la Sierra de San Martin Tuxtla, entre los
95° 04' 'y 95° 09' de longitud oeste y los 18°34' y 180.36' de’
latitud norte. Su altitud es varlable Yy oscila entre 150 y 650
~manm (Estrada, et al., 1985) : ;

El clima de la zona corresponde al calido humedo (51stema de

,K&pen modificado por Garcia, 1981), con una precipitacién media -

anual de 4900 mm y una temperatura media anual de 27°¢ C. - Existe

- una época de lluvias que va de junio a febrero (x= 486.25 + 87.0

mm/mes) , con las mayores prec1p1tac1ones comprendidas de ]ullO a
) nov;ambre, y otra de “"secas" de marzo a mayo (x= 111.7 mm/mes).
De’ septlembre a febrerc, el area es afectada por dasplazamlentos
- dé masas de aire frio y humedo que pueden alcanzar velocidades de
‘hasta 80 Km/h; estos fendmenos atmosféricos, conocidos localmente
como "nartes", son respcnsables del 15% de 1la precxplta01on anual.
‘(Estrada et al., _E.‘CLt ).

La Estac1cn descansa sobre un macizo. de. orlgen volcanlca que' ‘

data del Terciario Superxor, cuyo sustrato geoldgico estd consti-

. tuido basicamente por rocas basdalticas y andesxtlcas, mezcladas .

con cenizas volcanicas (Rios-MacBeth, 1952). Los’ suelos son lato-
~ . sples . de mxgagcn ar01lloso, ‘de color pardo rojizo, con un pH
s llgeramente acido y profundidad variable (Estrada et.al., Op.

git.). ‘Estos no han sido completamente estudiados, peroc datos -

ﬁ‘prellmlnares mndlcan que existe una gran heterogeneldad siendo

E pobres en- algunas areas, con escasa materia. organlca, m1entras~:V,
que otras zonas presentan ricos suelos acidos con un alto parcen~,_

o taje de materla orgénlca (Dlrzo, 1987) .

- L La vagetaclon tlplca de la Estacion v sus areas vecinas es
“{3elva Alta Perennifolia (sensu Miranda y Hernandez-X., 1963); los

¥ en su mayoria se caracterizan por la presencia de contrafuer-
tes., Estda . selva es notable por la gran abundancla de : palmas,
entre las que destaca Astrocaryum mexicanum, 'y de bejucos, -pues

] ementos ’arbareos dominantes alcanzan alturas de 30 a 40 metros(1 ‘

- uare ée cada tres troncos 1encsos {d.a.p .> 1.6~ cm),,corresponde a

_una liana, (Martinez-Ramos, ' 1985). Entre las especies de arboles

‘"pioneros" mas abundarites, de rapido crecimiento y colonlzadores‘W 

. de la selva perturbada, se encuentran Cecropia obtusifolia, '
* Trema micrantha, Ochroma pyramidale, Hellocarpus appendiculatus y

f‘czm;ento 1ento y madera dura: Nectandra .ambigens, Cordia
:jmaqalantha, Guarea grandifolia, Poulsenia’ armata, Dussia -

chospermum mexicanum, Yy entre las especies dominantes de- cre-

‘,\@chana Br651mum allcastrum y Pterocarpus ‘rohrii (MartanZw"”

o aMmos, . gg -¢it.). 'El piso-de la selva se encuentra cublerto por -
'n@getacl herbacea,; ademas de plantulas Yy juvenlles de los‘
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”elementos arboreos de los doseles medlo Yy superlor.

‘Flnalmente, es convenlante destacar gue la comunldad vegetal del
drea en cuestiodn se caracteriza por su gran diversidad; hasta la -
~‘fecha se han inventariado 818 especles (Ibarra-Man riquez y.
Sinaca, 198?), ‘de las cuales 256 son arbéreas (Ibarra~nan rlquez,i
lcom. pers ). : o “

La selva que crece en la Esta01on parece ser partlcularmente7

dlnamlca en su tasa de renovacidén natural. En un trayecto lineal
~de 200 m es comin atravesar por fases de sucesién tenprana,
:ilntermedla Y tardla (Mart1nez-Ramos, 1985). ) ‘ S

Las areas collndantes con la Estacién, sumamente perturbadas, son .

;,empleadas como potreros. BExisten ademas algunas parches de
vegetacién: secundaria en- diferentes estadios suce51onales que son{
_c@n001dos localmente como acahuales. ‘

- Aunque el 1nventar10 bloléglco de la fauna de la - Estacién.
ain no. esta termlnado, la informacién disponible muestra una alta

, rlqueza de especies. Se ha reglstrado la presencia de mdés de 40

esp901es ‘de ortopteros tetigénidos (Marquez y Ramos 1968), mas de
100 especzes de coledpteros lamelicornios (Moron, '1979), 250

,espe31es de mariposas diurnas, 122 de odonatos, 48 de anflblos;

102 -de reptiles, 315 de aves y 90 de mamiferos (Dirzo, 1987} . Losg’
insectos ‘parecen sexr espe01a1mente importantes en la dinamica de

- ‘las- pobla01cnes de un gran numero de plantas {Nufiez-Farfan vy
‘EerO, 1985) , , A C : :

Estrada y colabcradores (1985), sefialan una amplla ‘lista de.

maniferos de la zona. Sin embargo, muchas de estas’ especies estan,_k
 éesaparec1endo ‘a causa de la reduccién del habitat, de los
. recursos y por la caza inmoderada. Esto es partlcularmente cierto -

en el caso de los felinos, el oso hormlguerc arboricola. (Tamandua
mex1cana) y el venado ccla blanca (OdOCOLIGUS vlrglnlanus). -

;‘Aunque reéulta dlflcil evaluar 1as consecuencias ecologlcas de la
desaparlclon de estas espec;es, estudios detallados (Miranda vy -

pirzo, 1987), sehalan dque el consumo de- follaje de Pplantas - en

 esta. zona  por - parte de. mamiferos herbivoros es ca31 nulo en

comparacxon con otras zonas mejor conservadas ( p. ej. chlapas),

‘por ‘1o que estos autores concluyen que el fendmeno de defaunaciodn

contemporanea afecta dréasticamente no sélo a la fauna, ‘sino
tamblén a 1a estructura Y dlnamlca de los vegetales de la zcna"’

Mmommsm. ; .

4 Colecta de herblvcros.

Qe 3ullo a cctubre de 1982 se realizaron colectas de varios -

: '1nsectos‘ (ortopteros e fasmldos) ‘cuyas abundanc1as relativas,
\5aunadas a - su camportamlento en condiciones de laboratorio,
,@udleran hacer de ellos candidatos idéneos para actuar ‘como -
,‘“mecanlsmo" evaluaﬂox de la aceptabllidad del . follaje de dlversas‘“
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eape01es veqetales. con estos animales se reallzaron pruebas
liminares: de aceptabllldaé y se observd su socbrevivencia en
diciones -de laboratorio. Después de poner a prueba a les
organismos lnlclalmente seleccionados, se optd por utilizar al

/‘Aortoptero Melancnotus globosus A (Tettlgonldae) ya  que
. mostrdé ser una especie relativamente abundante, re51stente a la
*:manlpulacion y ‘de alta supervivencia en cautiverio., ' Este tetigé-

nido- ~de habitos nocturnos pero casi nada se sabe scbre su
blalogla. Las  observaciones realizadas durante este estudio nos

permiten dec1r que son bastante abundantes durante 1los meses

~lluviosos y aunque en la epoca de "gecas" son mucho mas dificiles
de lacallzar, su presencia es constante a través del afio. Dentro
gdﬁ la selva, se les encuentra prlnc1palmente en claros de dimen-
siones moderadas,, posados sobre distintas especies. vegetales,
~aungue también fueron colectados en trampas de hojarasca coloca~-
das .en diferentes sitios dentro de la selva madura, y coh mucha
ﬁrecuen01a se les encuentra resguarda&os en la 1nfrutescencxa de

 Astrocaryum mexicanum, tanto en la selva madura como en zonas de:

c¢laros. Individuos de M. globosus han sido vistos posados vy
~consumiendo ' el follaje de por o menos 12 especies diferentes de
'plantas {R.. Dirzo, comunicacién personal). Su colecta.en las

”:trampas “de hojarasca durante el dia, cuandc no era posible loca-.

‘lizarlos sobre la vegetarlan,, nos sugiere la posibilidad de que
este. Drtoptero utilice precisamente la hOjarasca' COmMOo. refuglo

) &lurno.A La colecta de ortdépteros se efectud principalmente por
* las noches 'y la’ captura fué manual, ya gue no resultaron ser

‘ atraldns por ningin tipo de trampa, cebada © no.

L Aunque en el campo fueron colectados 1nd1v1dues de dlstlntos
estadios’ de desarrollo, en las pruebas de laboratorio solamente

zj\se utlllzaren adultos cuyo peso en promedio fué de 4.17 g (+ 0.7
-g).  Los ~animales fueron mantenidos dentro de recipientes de,'

plastlcc de 20 cm de diametro y 10 cm de -altura, cerrados por
medio de iuna -malla: plistica de mosquitero sujeta por bandas  de
hule. DuranteA‘su cautiverio fueron allmentados dlarlamente con
,hojaa frescas de lechuga.. o

‘Colecta de follaje.

: Desde octubre de 1982 hasta enero de 1985 se sometid a
;pruehas de aceptabllldad el follaje de 63 eSPECiéS‘ de plantas
perteneCIentes ‘a 38 familias. El material foliar suministrado en
cada unoc- de los experzmentos, provenia al menos de dos individuos

;;dlferentes de cada especie probada. De cada una de las  plantas.

“eleccxcnadas se puso a prueba tanto el follaje de la fase adulta

mayor,ra “los 30 . cm (sobre todo en el caso de las. especlesf
piloneras) . slempre 'se procurd que las hojas colectadas 'fuesen:
maduras,. con la lamina foliar completamente desarrollada y ‘sin
dafio alguno' Estas hojas eran mantenidas en refr1qerac1on dentro
- de bolsas de polietlleno, por no mas de 24 hrs, hasta su utiliza-

tadas ~plantas - ‘con’ dlferentes formas de Icre01mzento*f arbales,\
bejucas, eplfitas y hlerbas, y entre los arboles, espe01es con

o
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~como .el-de la plantula. Para los propositos de este estudio - se;;“u
;GonSLderaron plantulas ‘a aquellos individuos cuya altura no fuese

¢ién. Entre las especies puestas a prueba se encuentran relzaresenm?i
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dlversas hlstorlas de vida: pioneras, némadas y tolerantes.

;'Experlmentos de aaeptabllldad.

Con el prop031ta de conocer las preferenc1as relatlvas en la

 a¢eptab111dad del follaje de las distintas plantas de prueba, se .
' realizaron experimentos de aceptabilidad similares a los “disefia~
-~ .dos _por otros. autores (Grlme,f et.al., 1968; Dirzo, 1980; Whelan,

1982, . entre otros) . El ObjethO de estos experimentos es el de.

V:establecer la p05101on particular de un vegetal o parte del

mismo, en una jerarquia de preferencias manlfestada por.un herbi-

1.vero (Dirzo, 1980). Estos experimentos requieren el uso de una
~especie: de planta aceptable que es empleada como: contrel, contra =
. la cual se compara la aceptabllldad de las otras especxes vegeta- " -

las (especles de prueba), Yy consisten en ofrecer areas conocidas |
de. - material foliar (prueba y ¢ontrol) durante un tlempo detarm1~ﬂ

«A_kn”dar‘a los«herh1voros seleccxonadms, al término del ' cual se
- evalda el area foliar consumida por cada. individuo. Los resulta-

dos obtenidos pueden ser transformados en indices de aceptabili-
dad, -~con 1os que es. pos;ble realizar ccmpara01ones entre ‘las

’;esp901es.

: 5,[ En este trabajo se utlllzo como planta control a la lechuga'
{Lactuca sativa), en sus dos variedades, "orejona" y "romanita®,
«pues:mostro ser sumamente aceptada por Melanonctus globosus. .

. Con’ el prop051to de controlar el area foliar ofreclda en cada uno
de ' los experlmentas, ‘se utilizé un sacabocados de 1.8 cm de

diametro {= 260 mm2 de superflcle) ‘En pruebas prellmlnares se

‘°'determ1nc que cada individuo de M. globosus podia consumir mas de

11 de estos discos de lechuga en menos de 4 horas. Tomando en

| ¢ enta * lo anterior, ‘en los experimentos de aceptabilidad fueron

locados cuatro discos del follaje de la planta control, inter-
caladas con otros cuatro de la planta de prueba, permltlendo a
los ortoyteros alimentarse por espacio de cuatro horas. Los

- perlmentos fueron realizados durante la noche, dentrc de  los

1Smos . rec1p1entes donde se mantenian cautivos ‘a los insectos.

“Con el fln de prevenir la deshidratacién de los discos foliares,

eén . cada uno de los recipientes se colocaba una tela de algoddn
‘humeda, Antes de cada experimento, los ortépteros eran mantenidos
ayunc por un perlodo no menor de 18 horas. Al terminar el

e perrmento, €1 alimento no consumido era retirado en su tcta11~
'y,  ¢con la ayuda de un medidor de areas foliares (Li-Cor, . Li -
3100), se determinaba su superficie. A partlr de este dato se
‘cdalculaba el area consumida, tanto-del control como de la espeele‘
‘du prueba, por cada uno de los ortopteros (i. e.; repllcas) :

: En cada uno de los QXperlmentos se procuré contar con  un
Imlnimo de seis répllcas. Sin embargo, en algunos casos (cuando la.
dlsponlhllldad de artopteros era llmltada), sélo fue pos;ble
,contar con cuatro repétlcmones. : ‘

ijuanda un - 1nd1v1duo consumla ‘menos de 250 mm2 dé alimento en

‘total’ (prueba + control) no era tomado en cuenta eén los resulta-
‘dos de 1a prueba carrespondlente ya que este ccmpcrtamlento se
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- cf‘51dero anarmal (durante el estudio se pudo cmmprobar que 1os

‘animales que manlféstaban esta ccnducta generalmente mcrlan paco;

‘,t;empo despues)

, ruebas de aceptabllldad utilizando extractas de follale

En un 1ntenta par separar las caracterlstlcas flSlOaS de las

'fcaracteristlcas quimlaas -del follaje, se elaboraron alimentos a
1qurt1r de extractos fallares sobre distintos ex01p1entes,,

cvncc ,gramos de follaje recxén colectado eran molidos  en un

mortero  junto con 15 ml de agua destilada; este machacado era -

empleado para saturar distintos materiales que actuaban como -

:,vehlculo. Los materiales usados como vehiculos en las evaluacio-

- nes’ prellmlnares fueron: papel filtro, servilletas de papel,
‘papel de flbra de: v1drlo, pan de trigo en obleas y. agar.vV

‘JEi agar se utlllzéAsolo y preparadc de dos maneras"'

,agar - . ," : ; ‘ Agar IT
“350 ml de aqua destllada - 100 ml de agua destilada ‘
1og &e alginato de ‘sodio : "2 g de alginato de sodio
,G.E g de leche en- polva 0.5 g de leche en polvo
.3 g de harina de’ trigo 0.3 g de harina de trigo
. 0.2 g de harlna de arroz

2 g defharlna de arroz

Los preparados de aqar eran vertldos en una charola. para

«‘farmar ‘una -capa delgada gue, una vez solxdlflcada, era fracciona-

da con la ayuda de un. ‘sacabocados en discos iguales a los emplea—,s
dos en 1@5 experlmentos con follaje.

‘Con tcdas estos vehiculos se realizaron pruebas prellmlnares]’

utlllzando extractos de plantas que previamente habian mostrado

ser muy aceptables (lechuga,  Cecropia cbtuslfclla, Ochromaf,
pyramldale, y Heliocarpus appendiculatus, entre - otras). Sin
‘embargo,; en annguno
“‘deseados ya que el material ofrecido a los animales apenas era

"de los casos se obtuvieron los regultadqs

probadas.  E1 pr1n01pal problema radicaba aparentemente en la dlfl-

;cultad de’ les anlmales para manlpular estos alimentos.

"Indlce de &ceptabllidad.~

- Para comparar la aceg t&bllldad del follaje de 1as dlstxntas

"éspec1es en prueba; se uti 1izé el indice de aceptabllldad (I A }'% '
Vprapuesto por Whelan (1982) en donde. '

,’ L e

B I A. = Area consumlda de la planta de prueba (mmz}
s ‘ Area total consumida (Prueba + Control}(mmz)

‘,Este 1ndlce varia entre caro y uno, cero cuando la planta prueba

no -es consumida Yy uno cuando s6lo-la planta control es consumida.
Para las comparaciones de aceptabilidad entre las distintas

. pspecies,’ se tomé en cuenta el promedio de los indices de acepta—_ff
»bllldad de 1as repet;clanes efectuadas. A
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jex§re$andolo comp gorcent, e’del peso total de 1la hcga saturaéa.

’Caracterlstlcas flsicas Y gulmlcas del fcllaje de pléntulas.

L De septlembrei de 1983 a diciembre de 1984 se reallzaron: 
cmlectas del follaje de plantulas de las especies con las que se

*trabaja previamente en los eXperlmentos de aceptabllldad La can-

tidad . total de follaje colectado varié segun la abundancia- rela=- -

;’t1Va de las plantulas de cada especxe, por lo gque no fue p051ble' 
~en todos los casos contar con material suficiente. ‘para las prue-

bas quimicas. El material colectado fué dividido en tres submues~

 tras destinadas respectlvamente as 1) la descripcion de las

caracterlstlcas fisicas de la lamina follar, 2) la determinacién-

del - contenido de agua y 3) la realizaciodn de anallsls fltOff"

qulmlcos prellmlnaras.v»f

’ﬂVCalaaterlstlcas f151cas de la lamlna follar.

Cnn el fin de. determlnar sus pr1n01pales caracterlstlcas',
» 1&5 hO]aS de las plantulas fueron observadas bajo ‘el
anctando la: presenc1a O ausen01a de pelos,

emplrlcamente tomands‘ &n .

‘se&. evaluo
amlna f@llar a la manlpulac1on.

la manlpulaci

‘Aunque ‘esta clasifica n'és sub;etlva y agrupa una gran varxe«;

- dad’de. resistencias’ de manera muy. burda en sélo tres categorias,
- se optc por. - ella al ‘no contar con un "texturémetro" ‘adecuado -
- (Feeny, 1970,, Dlrzo,j et al. . 1982), ya gue la lamina-foliar de

muchas plantulas  era-: sumamante frégll v  resultaba 1mp051b1e[

’,H;determlnar el = peso necesario para perforarlas (propledad en  la

que ‘se basa el aparato. antes men01cnadd) Tomando en cuenta - lo

- anterior se - disefio otro. :texturometro nas - llgero ~con el que
: ftampoco se lograron medldas;;onfxabies.;, ,

‘_Contenldc de g o

De aada una de 1as especles cclectadas se ellgleron al azar:.

=«lG hoijas; éstas se marcaron e hidrataron a saturaclén mantenien- o
. dolas durante’ 12Ahcras*znterc ladas con papel de estrasa humedo.
o Pasterlqrme~te €

peso ada h’*a en‘una‘@glanza'dlgltal de precl-f

eso humedc y el peso seco,

.An 1lBlS fltqqulmlcos de metabolxtos secundarlos;““

El materlal fellar colectado fue secado en éstufa 7de_

36

De .



‘ jtemperatnra, controlada (40“C por 3 dias) hasta obtener un peso

~ constante. . Una vez seco, el material fue pesado 4 posteriormente
triturado en un molino eléctrico. Las hojas trituradas <fueron .
.. sometidas a un proceso de extraccién utilizando el método de
- 8¢ hlet y metanol como disolvente, permltlenda el refluja por -

spacio de¢ 8 horas y repitiendo el proceso con nuevo ‘disolvente..
extracto - fue llevado a sequedad bajo presion reducida vy : el

’f pararen ‘50 - ml de so6lucién patroén del extracto metandlico al

en baho de vapor durante 10 minutos. Posteriormente se

flltrc y. . se a]usto el nivel de la solucidén para. ~mantener - 1ajA
'concentraclon original. De esta solucidén patrén se tomé un mlll—”
~ litro para cada prueba, colocdndolos en tubos de ensaye pequefios -
-y 1levandolos a sequedad. Estos extractos fueron hnhuevamente

disueltos  en los solventes para realizar cada una de las pruebas
correspondientes. Siguiendo este procedimiento, cada muestra

representa 5 mg del extracto seco. <Cada. determlnaclsn se corrlo“

/C@htra testlgo V% se hlZO por. trlpllcado.

A Las determxnacxcnes .reallzadas y los reactivos empleados
,fueren los 81gﬂl&ﬁt&5. ‘ :

‘Gluc051dcs: o “ . Reactlvo de Mollsch

' Alcaloides . oo Reactivo de Dragendarff
«]Saponlnas , - ‘ - Prueba de espuma

. Flavonoides - Acido clorhidrico y lzmadura de Mg

T@rpenas ¥y estercldes S Reactlvo de Liebermann y Burchard

3 Lasy técnicas utlllzadas en los analisis de metabolltcs se~
cunaarlos se’ descrlben en ‘el Apéndice 1. ‘

; fAnallsls egtadlstlcos.

N Debldo a que los datos de aceptabilidad mostraron una dis-
,trlbu01on no normal, las diversas comparac1ones entre los grupos
para determinar la exlsten01a de diferencias 51qn1f1cat1vas,« se
hicieron medlante la apllcaclon de pruabas no- parametrlcas, las
cuales no requieren de ninguna asuncién especial sobre la distri-

‘bucion de datos en las- muestras, por lo que también se les conoce
- cemo ‘pruébas de libre distribucidn. (Zar, 1974, Infante 1980}
'Las pruebas utlllzadas fueron'

va) Prueba de Mann~Wh1tney (de dos colas), para el caso de compa- -

raciones entre dos muestras. Esta prueba es andloga a la prueba

S de MM de la estadistica paramétrica. No emplea los datos reales, -
~sino gue usa 1as rangos de tales datos. Para la obtencidn de los
- rangos,  ‘los‘ datos son ordenados de mayor a menor (aungue puede -

- hacerse 'de manhera 1nversa)‘r Asignandole el mimero 1 al ‘dato

- mayor, 2. ‘al inmediato infer r, 'y asi sucesivamente hasta el -

nimero mas pequeno, al- gue se

. asigna el rango N (N = tamano de
- la muestra)‘ Cuando dos © mas
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iduo cbtenmdo fue pesado y almacenado en recipientes - adecua~ o
para su posterlor analisis. Para realizar las pruebas se

(250 mg del extracto en 50 ml de’ metanol) . Esta solucién fué
Qlorada con carbén activado (2% del peso de la muestra) calen-

,servaclones tienen exactamente el'
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- mismo valor se dice que estan en empate y el rango asignado a

~-cada  uno de estos valores es. la media de los rangos que se les

. hubiese aslgnade 'si estos valores no fueran idénticos. Estos
~ rangos deben anotarse entre paréntesis (Zar, Op;‘ ¢it.), Cuando
uno - de los grupos contaba con mas de 20 observac;ones y el otro.
' con més de 40, se ut11120 esta misma prueba con aproxim301én
w*normal. ‘

b} Prueba de Kruska11~Wa111s, tanmbién llamada anéllsls de var1an~
' za por rangos, ~sSe aplicdé para reonocer dlferen01as entre mas.  de
5d®s muestras. Esta prueba sélo indica si existen o no dlferenc1a5‘~
»Slgnlflcatlvas entre los grupos comparados, pero para determinar -

entre cuales. de los grupos comparados existen dlferenclas, . es.

fnecesarlo utlllzar otros estadisticos. (Zar, QE. cit. )

c) Ccmpara01on mult1ple de Tukey modificada por. punn. Esta prueba,

. se utiliza para detectar las diferencias significativas entre
'» muestras de diferentes tamano, una vez que la yrueba de Xruskall-
‘Wallis resulta p051t1va. Se basa en la comparacidén de las medias

de los ranqos asignados a los grupos comparados en la prueba de

‘Kruskall~Wallls. (zar, 1984).

L‘fyd) Comparac1on multlple de proporciones. Se utllxzo para encon—'

trar diferencias 31gn1flcat1vas entre los porcentajes de especies

‘con determinadas caracteristicas que se encontraban én cada ‘mues-

tra. Es una mcdlflca01on de la prueba de Fisher ' en donde se*'
utilizan yropor01ones para grupos de dlstlntcs tamanes (Z2ar,

“““Q_ cit. )

b Las pruebas se conslderaronsp051tlvas con un nlvel de 0.05. %
de conflabllldad.,~ ,

"En  los cuadros generales de resultados donde se *énoﬁaV‘iéy'

fmédla' y el error estandar de los grupos comparados, se Aanctcff
ytamblen el coeficiente de variacién. Este ultimo es una nedida de

-ﬁlsper91on de los datos y expresa la variabilidad de la muestra‘

“‘en . relacién a la media muestral, par ello tamblen se 1e llama
*da5v1aclén estandar relatlva. : . s
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PRUEB&B DE kCEPTABILIDAD o

wﬂiAceptabilldad relatlva ﬁel follaje.

( En el Cuadre 1 se muestra la 115ta de espec1es puestas a
‘ ba (en orden alfabétlco}, acompahadas de las abreviaturas con
las’ gue se harad referencia a ellas en los cuadros subsecuentes,
as ccmo la familia y la forma de crecimiento (arbol, - bejuco,

épi ita o ‘hierba) y para el caso de las especies. arboreas se

. indica tambien -gu historia de vida (plonera, nomada_o tolerante:
$ansukMart1nez~Ramos 1985) S '

L§f~fésultados de las pruebas 1nd1v1dua1es de aceptabllidad (1 e.
de cada réplica) para cada una de las especies y sus fases de
desarrollo, se 1ncluyen en el Apéndlce 2y los premedlos de cada

keV‘ecle, acompanados de su desviacion estandar y su rango u. orden

, praferencla © jerarquia (de mayor a mencr) en el Cuadro 2.
,(var expllcacxon en. metoéclogla)

~ Se reallzarnn en total 735 experlmentas 1nd1v1duéles de
. aceptabllldad Los resultados de 46 de éstos no fueron considera-
‘dos en los analisis pcsterlares,t ya que’ correspcndleron a obser-

- vaciones realizadas con animales cuyo comportamlento se con51ae—~37

rd anbrmal’ (ver la explicacidn en la seccidn de métodos).

B Aunque la mayoria ‘de los experlmentos fueron ‘desarrollados con

-mels repllcas, en ocasiones este numero varid entre 5y 7, depen-
- dienda de los anlmales disponibles. El 70% de: los experlmentos
‘cuenta con seis o mds repeticiones; el resto, al menos con 4.
.rupet1c1ones validas, a excepcidén del - adulto de. Cecropia

. gbtusifolia, y. las plantulas de Cynometra retusa y Strl&hnos"z

SLLALRNOE
tabascana,  gue unlcamente cuentan con tres. Los valores indivi-

. guales de aceptabllldad obtenldos,~fueron transformados a indices

o de aceptabllldad (I.A.)}  siguiendo el criterio propuesto gor
. Whelan: {1982).  Estos valores fluctuaron entre 0.0 (que implica
un ‘rechazo absoluto de 1a pplanta’ prueba) y 0.6, para el caso de

" fios adultas, Yy entre 0.0y 0. 4813, para el .caso de las plantulast

‘En general : el I A. de las especies estudladas fue menor a o. 5,
lo que 81gn1f1ca gue la planta control es mas aceptada que 1as
plantas puestas a prueba, - exceptuando los ‘valores obtenidos. para
. las ; hojas de los adultos de Carica papaya (I.A. = 0. 5248) 5
" Pterocarpus rohrii- (I.A. = 0. 6) que muestran que ambas plantas
“Wuaran preferidas. al ccntrol. ‘

\~Lﬁs valores promedlo de cada especie y su respectlvo error estén-,%
~ dar 'se presentan en el Cuadro 2. Los valores de aceptabilidad mas ~
- altos corresponden a- Carica papaya (I.A, = 0. 4813), en el caso de
~ plantulas, y -a  Pterocarpus rhorii (I.A. = 0.6) en el caso de °
~adultos; en contraste, Tos valores mas bajos corresponden a. Abuta

. .pannamensis, Amphitecna tuxtlensis, Astrocaryum mexicanum, Clusia .
C L BPay Connarus. schultte511, Lonchocarpus quatemalensis, Nectandraivau
*_ambigens, ; Omphalea olexfera,; Oreopanax ‘aff. ‘obtusifolia y
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: !Cuaura 1 L:sta de las espec:aﬁ con ‘las gue se real;zarnn pruebas
. #€ sceptabilidad del fanm. Se mmta iry famha 2 la que perte-

" -hecen, B forms de crecxnientn Y para {a% especies arbareas. su

TESELIE

TTRBREVIATRA

FRILA

FORMG *;x-:

© CRECIMIENTD

TEGTRATEGIA

% i

uuta nanamea51s S

ABLTA
ADALY
ALDHD -

BLLDF

AMPEL
- AMPH]

APHEL -
. ASPID.

. RETRD
. BROSI -
- ﬂi:ﬁ‘th‘“

Menispermacess

Euphcrb laceas
Euphorbxateae

‘Sapindaceae
Ulmaceae
‘Bignoniacese

#canthaceae

- Apocynaceas

Palmae -
Moraceae

Clcarinsceas

Buttiferae

It Garicscese
- Moraceag

f arb S
'~V.arbsr .
f;*egz*ata s

e arbal
L arbpk
Carksl
cocarbol
| arool.
Carbol
Canpml o
oarbpl
oarpole
) - a’“bﬂ.\ s
‘ *;Eﬁ¥f}ta

("ﬂrd.n<
‘5&3u£ﬂ
' ﬁ”ﬁ&

besure

- arbol
- arhol
~arbol

arbol

carpn}
‘hwevha :

arbol

'a”bﬁ;

arbol
arbol
EFQGA
arus o

~ -pionera
norads
toierante

nonada
tolerante

niokada

* tolerante '
- nosads
| nomatia -

tolerants

- pioners
‘- pionera
. hosads.

arpol
arbol °

. nomada

fipsads

Tomads
‘Pomada.
© tolerante
l@tgigrantg,

: . tolerante
‘r.ms.;.ay' R
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qrigcm;; 1 nﬁaum‘m T FAMILIA | FORW DE ESTRATEBIA
g : . CRECIMIENTC  DE VIDe .

Foulsensa armata . FOLLS  Moraceas arbol  ‘nomada
. Fouteria tampecmana o FOUTE | Bapotsceas arbo} tolerante
- Pseudoleedis oxyphyliaria  PSEUD  Moracese. - arhol . nopada
 Pgychotria favlucens  PSYEO - Rubraceae. _arbol tolerante
- Pterocarous rohril - . PTERD Leguninosae  arhpl norads
.. Guararibes tunebris - GUARA Bombacaceae arbal " tplernate
o resdia edulis . RHEED Buttiferae arboi © tolerante
. Fobingonells mirandae ROBIN Malvacesg - arbol noRada
_“Balacia mepistophylla U SALAC | Hippocratgaceas  bejuco -
. Sauravia yasicae SAURA  Saurariaceag  arbol ‘tolerante
¢ Biparuna anding . - ©BIPAR  Monimiaceae arbel . pionera
0 gpondias radlkoferi - - SPOND | @natardiacese  arbol  homas
 Steamadema donne-smithii ~ BTEMH hoocynaceas cabel . tolerants
- Gtrichnog tabas"ar;a . BWRIC  Logsniatese - be juce
f Cynaamurr se. - BYRBD . Aracess . hierha ,
v Ta:mira sevitana 0 THFIF . Anscardiate@e  arbol . nomata
o Trena micrantha - - TREMA . Ulmacese arbal - pioners
[ Tmc‘uha mme;c:huta S TRICY - Meliaceaz arhol’ tolerante
I ©CTRIED - Tiliacsae -arbol ~ proners
o Tragfs msu\.&n& ‘ o TROPW - Moracese arbol tolerante
SHRS f‘t‘uf‘fem ts**aa:asané o T URERA . Urticaceae arbcl - pioners
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 8yngonium ‘gg., entre las pléntulas (tadas con I.A.= 0).;‘y;
ca \a:skutchli, Amphitecna tuxtlensis, Astrocaryum mexicanum,

 Cynomet

retusa, Myrlocargm dongipes, Omphalea olelifera,

“gen;re os. aduItos {I.A, = 0).

Loa errores estandar de los indlces de aceptabllldad abser-ig

‘ vades en las distintas fases de desarrollo. de las  especies,

fluctuan entre 0.0 ¥y 059 y sdlamente en dos casocs son mayores a -
. éste udltimo  valor." chhos ‘casos correspnnden al. adulto . &e:'
, Paulllnia clavigera (I.A. = 0.1919; E.S. = 0.108) y a la plantula-‘v

. de Couepia Qolyandra (I.A. = 0.3415; E. S., = 0. 118} “Liog aXtos - -
valores. del error estandar se deben en gran medida a la variabi~

-~ lidad- 1nd1v1&ual mostrada por los ortépteros en la aceptabilidad.

" del follaje, sin embargo, dado que esta variabilidad se presenta
. como un continuoc dentro de cada prueba, no es 9051b1e conszéexarp,,
~ﬁ&alguno de estos resultados como andémalo. Por ejemploﬁ €en el cdaso

- de’ Paullinia pinnata (ver Apendice 2), los resultades individua-

les de las. pruebas de aceptabilidad son 0.0, 0.0344," 0 0909,

- 0.0136, 0. 2330 y.0. 6560; Yy para COuepla polyandra.y ;0 1660  *‘

' 6(234? -0. 3594 iﬁ 6078 y 0 6901.~V

Blferen01as antoqenicas en la

La dxstrlhucl’nf de‘ frecnenc;as a

“muestra “en la Figura 1. Estos valores  tie

e o B W

20 ] RPN L 20

 Frecuencis
~

' <~taa3£ex4¢faeé@fidfﬁgba AL

,Flgura 1 Dlstrlbuc1on de frecuen01as ée los Indlces de e
; Aceptabllldad (I.A.) para "plantulas (a}) y. a&ultos (b}, A
'Hde las 63 especzes 1nclu1das en. este estudlc. ' '

40 .

 ‘?“dEotrié 'faxlucens, szparnna “and 1na y Strlchnos' tabas&ana,J,

: - los. valores del CUTLAL

: promedla ‘por especie, - “tanto de. plantu1a$ como de ‘adultos,v se’
s “una’ distribucidn .
K claramente sesgada hac1a la dereeha, dehtreb ée un . 1ntervale de

e B, s .




La . mayoria de las espe61es (91%) muestran un I. A. promedlo 1nfa~‘

rier a 0.30. -En general en los histogramas de ambos grupos se

aprecia una tendencia szmllar, si bien los maximos valores de los
'I.A. fueron alcanzados por los follajes de adultos y los datos’
gcoxrespondientes a esta fase de desarrollo muestran una maynr 
, dlsper516n.; L.os valores promedlo ‘obtenidos para cada una de las'~

-»fases de.desarrollu se\muestran en el Cuadro 3.
: s , .

-FCuadro 3 Valores prcmedlo de los I.A. obtenldos a nlvel glcbal

‘?para las fases de desarrollo de pléntula Yy adulto.

“PLANTULA s "ADULﬁc,

- WGmere de especies 63 s
'fif1'§+': 7 « . 0.1094 e ‘mo,iosl
Desviacién estandar ~  0.1197 r 0.1252

‘Coef. de variacién - 1.0944 - 1.1913

 ;‘~&unque el valor ‘mas alto del I.A. corresponde a las plantas; ‘
~adu1tas, a nivel global no existen diferencias 31gn1flcat1vas‘p~'

 entre las dos fases de desarrollo (prueba de U, P >  0.05).

. histograma general de la aceptabilidad del follaje -que agrupa‘,v
' todas las muestras (follaje de ambos estadlos de desarrollo} se
' .ﬁofrece en la Flgura' ; v S

Ce

‘ ‘50 - ’ p

f-'.fr.g‘c‘uic heig

o ‘i'n‘aiif'cfewge ac}aprasaaieby (-m;}

_‘,'F1Qura 2.\Dlstr1bu010n de frecuenclas de las Inazces de
. Aceptablllﬁad {I A ) globales (p}antuia + adulto)
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x-de ‘plantulas vs. adul-

A partzr éei analisis de esta figura, .es poszble apreéiarv

.Qqué el '15% de las muestras fue totalmente 1naceptable (1.A.
.0); la clase modal, que incluyé el 20% de los casos  fue I.A. -

1:&

”ﬁo 05; el 76% de las. muestras tuvo una aceptabllidad mayor a 0.0 y -

menor a 0.30, 'y sélo el 9% mostré una aceptabllldad mayor a esta
ultlma clfra. ‘ ,

Con’

fad'lto (Figura 3), gue manifesté una tendencia positiva (r=0.36;
0. &01) No obstante, hubo algunos casos que se apartan nota-

fv»blemente de esta tendencia, encontrandose especies que se. ubican
tanto por arriba como por abajo de la linea ideal, de pendiente

&

E al a uno (I A. de ‘plantula = I.A. de adulto)

-3
e
0.4

a3

céwity

AL

‘g‘\

“7_Fignfa 3. Indices de t’ o
Aceptabilidad (I.A.) | - .,

~t@s de 'las 63 espe-
cies. Los puntos por . , ;
- encima ' de la linea de - = 0 M
45 1nd1can una prefe-~
Nrenc1a por los adultos..

LA pleatuis

‘ L Al reallzar las camparac1ones de los valores de los I A,f
- entre 1&5 plantulas y los adultos de cada-.especie a nivel indivi-

- dual, en diez de los casos (16% del total de las’ especies) se

7iapreclan dlferenc1as significativas (prueba de U, dos colas, P =

“0 05}.; Estos valores se muestran en el Cuadro 4 donde. no  se

. aistxngue un patrén general de preferenc1as ha01a alguno de 105 N
estadios; ya que en cuatro de ‘los diez casos fueron preferxdasf,v

‘las plantulas, -y en seis, los adultos. En la gran mayoria de los
- Jcasos (53 = 84%),» las diferencias entre el I.A. de plantulas y
a&ultcs no fuercn estadistlcamente slgnlflcatlvas (P>0. GS) /

<
<
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»el pr09651to de determlnar si las preferencxas en la acepta~»l‘
idad de las plantas de prueba’ se mantienen constantes a través |
- de su desarrollo ontogenético, se realizd un andlisis de correla-

. cifén entre los I.A. obtenidos en los estadios de plantula y -



Q'Cuadro 4h Especles que: muestran diferencias 81gn1f1cat1vas entre

los Indices de Aceptabllldad (I.A.) de sus fases de plantula y
adultc (prueba de Mann*Whltnay, dos colas; P < 0.05).

EsPECIE T T T T BLANTOLA ADULTO

’ . o I.A.C . T.A.
- Cetropla obtusifolia © - - 0.4520 0.2486
- Hellocarpus appendlculatus 0.3049 - ‘ 0.1486
¢ Myriccarpa longlpes 0.1196 \ - 0.0000
. Urera caracasana - 0.0105 o .. 0.1624
" Nectandra ambigens . 0.0000 - 0.1860
~~ Pterocarpus rohrllw 0.0046 : 0.6000
o Rheedia edulis . : , 0.1537 - 0.0019 .
- Abuta panamensls : L 0.0000 \ 0.0479
~ Machaerium florlbundum - 0.0532 0.3936
‘Clusxa ;g o ; - 0.0000 ; 0.2459
Cabe senalar que, salvo una excepcion (Rheedla edulis), 1los

casos en gue la aceptabllidad de las plantulas fue mayor a la de.

lmb adultos correspondleron a especles tlplcamente pioneras.

Aaeptabllldad del follaje vs. historias g§ vida o formas, de
‘“CK@ClMlGHtQ. ' ‘ , ,

s Para tratar de descubrir la probable exxstenc1a de patrones
en- la aneptabllldad del follaje relacionados con las historias de

- vida de’'las plantas, las especies arbéreas fueron dl?lﬂlﬁas, de
‘_v;acuerdo con la clasificacién de Martinez-Ramos (1285), en tres.
- grupos: pioneras, némadas y tolerantes. Las especies restantes-
 {no arbereas) fueron agrupadas, de acuerds con sug formas de
cre¢1mlent0, bajo las categorias de bejuccs, epifitas y hierbas.

Cada una de estas categorias se analizan . por separado 'y

;pasterlmrmente se- raallzan ccmparac1ones de los- valoras obtenlées'
:d& aada grapo. ' S ‘

f Eggec1e$ ploneras

. Dentro de este grupo se contd con dlez espe¢1es representan~

. tes de un igual numero de familias; éstas se .enlistan en el
Cyadro 5, dondeAtambien ‘se hmuestran los valores del I.A. obteni- -
- .dos para ‘cada especie en sus distintas fases de desarrollo.” - .
. Estos valores muestran una. tendencia hacia la preferenCLa de las
~ pléntulas. Tomando en cuenta los casos en. que la dlferencla entre

1@5 estadios de plantula y adulto es significativa, *se tiene que

3 de los 4 casos (= 75%) el valor mas alto correspondlo a la -
piantula. Ademas, 'la correlacidn entre los I.A. de la fase de .
‘plantula y  los ' de la fase de adulto (Fzgura 4) es positiva y
,51gn1f1cat1va (r =. 0.73; P < 0 01). z

43




O ﬂaCuadrars. Aceptablidad del folla;e (I.A.) de las plantulas y los
“?,\§ adu1tos de 1as especies ploneras incluidas en este estudio.

CESPEETRE——— pLANTULA " RDULTO
IR S - ,I.&., ‘rango - I.A.  rango

o
0.2486
0.1486
e} L
0.4197
0.1726
- 0.1234
0 . 0.1624

- ACALY . Lo a,oqssk:
~ CECRO . 0.4520
. . CARIC . - o, 0.4813

- % HELIO . 0.3049
“ . MYRIO : _ 0.1196
I OCHRO R . 0.3727

c -,
L

L v

. SIPAR I . 0.2488
- TREMA . 0.2864
: "TRICO - 0.1295%
”URERAf‘ . 0. 0105

. ¥ <0.057 Prusha de U, | o
rangow orden dé preferencias de mayor a menar, entre paréntesis
o los ranqos cuyas Valores son idénticos. R

. - -~
VB ONOOH WY

IOV R

o8

s

-y

8.3

| eduifse o

A,

3 e B

ot

o ‘0z . o3 o0& o8 o8

1. 3( slantule

T‘Figura 4.,Indlcas de Acaptabllldad (I A.) de plantulas
:vs adultos de las especies pioneras. Los valores sobre
la 1inea de 45 1nd1can preferenc1as par los adultos.
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‘_“A partlr de 1os I.A. 1nd1v1dua1es gque se muestran en el Cuadro 5,
se obtuvieron los valores promedio para el grupo de las espec1es
- pioneras: (Cuadro 6) "En forma global, los indices de aceptab111~
' ‘no muestran- dlferenalas significativas entre las plantulas 'y .
- Los  adultos (P > 0.05; prueba de U}, y el promedlo general‘
»‘(plantula + adulto) es de 0 213, .

“ffCuadrs 6. Valores promealo del ‘indice de aceptahllldad del.
follaje de- plantulas Y- adultcs de las especies pioneras 1nc1u1dagi
élen este estudla. :

T PLANTULA ADULTO  PLANTULA+ADULTO |
7 N&mero de espe01es c 10 4 10 ' 10
4_1 A  0.2451 0.1859 0.2126
'Desv:ac1én estandarf © 0.1563 0.1681 ~ 0.1655
~C08f de variacién 0.6375 = 0.9309 1 0.7785
Especles nomadas
: Este grupo\ estuvo constituido _por 26 especies,

"representantes de 15 familias. Estas se enllstan en el Cuadro 7 .

acompanadas\de sus respectlvos I1.A. Aqulse aprecia gue solamente

- en -dos ' casos la diferencia entre los I.A. fue significativa,
.preflrlendcse en ambos a la fase adulta. No obstante, en 15 de

los 26 casos el follaje de las pléntulas fue mas aceptable que el

i "En el. Cuadro 8 se: presentan los valores promedio para el

rupo de especies némadas, en donde se evidencia que, en el
1alisis global, no hay diferencias significativas entre las =
- distintas fases de desarrollo (prueba de U; P < 0.05). .
“'Aglutinando todas las. muestras, el promedio general del I A. del |
follaje  de © las especies némadas (I.A. = 0. 102) es llgerementehal'
\ménor a 1a mltad &el X.A. promedlo de 1as esp901es ploneras. o
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de  los  adultos, Y, de 'hecho, - en algunas especies estas
iferencias fueron considerables. Sin embarqo, la gran. var1a31on.{
Co traespecmflca (Apendlce 2) impide la deteccidn de diferencias -
. significativas, A diferencia del grupo anterior, no existe una '
- ‘correlacién . significativa entre los valore$ de los TI.A.. de =
’~p}éntulas y adultos (r=0.022; P >0. QS) o BN



B Cuadro 7. Aceptablldad del follaje (I.a. ) de las plantulas v los
: aduitos de las especies nomadas incluidas en este estudio. ’

L ESFECIE T PIANTULA — ADULTO
B LA rango - I.A. rangd

-

i

0.1897 . '3
0.0808 13
0.0446 = 18
0.0678 16"
0.0033 = 24
- 0.1988 2
‘0.1083 10

ALCHO» L .~ 0.3158
AMPEL - ' 0.1630
ASPID . o 0.2490
BROST . 0.1595
CALAT . . - 0.0023
CLARI ' 0.0856
CORDI . 0.2026
CQUEP. : 0.3415 0.1269 7
CUPAN : , 0.1671" - 0.1582 5
. CYMBO. L . 0.0903 12 0.0116 22
S CYNOM . 0.0052 20 0 (25.5)
. . Dprosp ‘ 0.0205 .19 ©° 0.0045 = 23
-y - DbipHO ~ - S 0.1397 9 . 0.0777 14 /
R - DUSST : . 0.0033 22 0.0917 i1
e  GUARE o . 0.0523 5 0.0264 21
b INGAS - - 0.0712 14 . 0.0445 19
P LICAR - 0.1181 10 . 0.0634 17
© . LONCH = - 0 - (25) 0.0290 20
- NECTA |, 0 (25). . 0.1860 4k
. OMPHA . ' 0 (25) - Q . (25.5)
E R P@“Ls o : 0.0475 16 . - 0.1228 9
‘. _PSEUD ~ 0.0393 17 - 0.1417° . . 6

Ny
N WWE BN

| PTERO . , J 0.0046 21 0.6000 = 1 *
ol - "ROBIN . 0.0238 18 6.0693 15

' . SPOND S 0.2545 3  0.0865 12
TAPTR - | 0.0942 . 11 ~0.1253 8

_‘* = P < 0. 05 ; Prueba de U. : ‘ ‘
z‘~rango,z Orden de preferencia de mayor a menor; se colccan entre
S ‘ parent651s los rangos con valores idénticos.

;Cuadro 8. valores medlos del I.A. de plantulas y adultos de las
‘3e;pecles nomadas. ' : ’ :

PLANTULA ~ ADULTO ~ PLANTULA+ADULTO

'fNa’mero de especies V V 26 S 26 ‘ 26

;I A‘u . 0.1020 = 0.1023 . 0.1021

pesviacién estandar ~ 0.1008  0.1159 0.1086

coef. de variacién . 0.9889 01.1337 1.0640
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| ESpecies}toleraates

- Se contc con 15 espeCLes ‘representantes de 13 famlllas. Los

IiA. obtenidos para sus dlstlntaa fases de desarrollo se muestran

m@n el Cuadro 9.

Cuadru 9. _ Indices de aceptabllldad (I.A.) del folla}e de
las- plantulas ¥ los adultos de las espec;es tolerantes 1ncluldas,

en este estudlo‘

"Eﬁ?EGIE T ' PLANTULA™ = « ADULTO
& S I.A. - rango I.A. rango

- ALLOP - - °0.0396 10 0.0552 5
AMPHT ' - 0 : (14.5) 0 (14)

. ASTRO | 6 (14.5) 0 (14)
.CALOP R 0.1058 - - 6 0.0182 9
EUGEN - .~ 0.0817 7 : 0.0703 - 4

 EARAM - o - 0.0261 11 © 0.0028 11
POUTE : ; 0.1551 3 0.1179 3 .
"BSYCH S 0.0019 13 o . {14}

. CUARA : ‘ 0.0075 12 . 0.0253 8
RHEED - ; © 0.1537 4 ' 0.0019 12 *

- SAURA o o 0.2122 1 0.3070 1

- STEMM i ‘ . 0.0674 9 0.1925 2

CPRICTI ; - 0.,2069 2 0.0029 . 10
= ;WRPOH; e 0.0766 8 - : 6

0.0514

¥ F < 5705 Pfueba;de U

) s

o Aunque los 1ndxc&s de aceptabllldad san generalmente mayores para,

las plantulas,_ solamente en uno de los casos (Rheedia edulls) la

- diferencia fue significativa, ‘manlfe standose una preferencia porkf
la fase de plantula. Aqui tampoco existe una correlacidén signifi-

‘gativa entre los valores obtenidos para las plantulas y los

adultos (r = 0.48; P>0. 05) . En el Cuadro 10 se presentan  los
valcres promedic para el grupo de las especies tolerantes.  Se

gprecia -.que, aungue el promedlo es mayor para las plantulas,’ las

’»~dlferanc1as de la aceptabilidad entre estas y los adultos no. son

.slgnificativas < (P > 0.05; prueba de U) y el promedio global

_{plantulas +: adultos} es-de 0.0724, por lc tanta ‘menor al de las

gespecxeg ploneras Y namadas.;

e e i
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e Euadro 10. Valores pramedlo del indice de aceptabllldad (I. A )Ade_
Ijlas pléntulas y los adultos de las espeCLes tolerantes.

mmm ’
”Nﬁmeré‘defeSpéciesﬁ, - 15 i5A o i5
| I A. o ~ 0.0855 . 0.0592 . 0.0724
waesV1aClon estandar . 0.0723  0.0841  0.0795
‘Coef. de variacion  0.8453 1.4214 - 1.0981
BH [uCOS

Se conta en este grupo con 6 especies de dlstlntas famlllas.

’,Fn‘ el Cuadro.11l se presentan los valores de los I.A. ‘obtenidos

para ~cada especie en sus dos fases de desarrollc. Solamente en

- dos casos se encontraron diferencias 51gn1f1cat1vas en la- acepta~
"bzlldad “siendo preferlda la fase adulta.

,;cuadrc‘ 11. Aceptabllldad del follaje (I.A.) de las plantulas yA‘
xl&s adultos de lag espe01es de bejucos incluidos en el anallszs.

gEsPECIE T ,PLANTULA~ - AD&LTO ; ,
o L - I.A. rango , : I.A.  rango
" ABUTA - , o 0 ~ (5.5) 0.0479 4 *
CONNA 0.0000 (5.5) 0.0514 3 -
MACHA R 0.0532 2 0.3936 1
PAULL - 0.0434 3 '0.1919 2
. Samac - 0.1379 1 - 0.0420 5
, swmzc : . 0.0019 4 6

0.0000

P < 0 05 r”Pruebavde‘ﬁ.

En el Cuadro 12 se presentan los valores promedlc cbtanldos

, gara el grupo de las especies de. bejucos. - Aun cuando el prcmedla
de, los adultos es mayor, la variacién dentro de los grupos - es
grande y no se encontraron diferencias slgnlflaatlvas ‘entre la-

aceptabllldaﬁ de las plantulas y los adnltos (prueba de U,

48 G,
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- Guaﬁro 12. Valoreg prcmedlo del 1ndlce de aceptabllldad de las
'»piantulas Yy los adultos ée las especies de bejucos. S

PTANTOLA ADULTG',‘f.PﬁANTU£3+§bULTQ,[»
'f“Numero de especies B 6 . 6 s
T.A. - .0.0390 0.1211.  0.0803
Besv1aczén estandar ' 0.0430 , 0.1356 0 0.1099 o
TCog:f.,deuvar;aclon . l.2440 1.1199 ;.3686

Las, epifitas estuv1ercn escasamente representadas en este

j ‘estud1o. Solamente se contd con tres especies, representantes de-
3 familias, . de aqui que resulte aventurado tratar de hacer cual-

jer generallzac1om. Los valores registrados para las distintas

- fases de desarrollo de las epifitas se muestran en el Cuadro 13.

o- una de las especies (Clussia sp.) manifiesta . dlferenciasl

 significativas entre la aceptabilidad de sus distintas fases de
‘A‘desarrollo, can uha preferencla por la forma adulta. :

‘f‘éﬁadro 13. Diferencias de la aceptabllldad del follaje entre las
'vpiantulas y 1os adultos de las. especles de eplfltas. o

fﬁspzczﬁ'i *; T pPLANTULA : TTADUITO
o : c I.A. rango . I.A. . rango
cLuss” ~ 0.0000 2.5 0.2459 1
. HILLT 0.0127 1 ©.0.0835 2
- OREOP , 0.0000 2.5 _  0.0085 3

X ;z P < 0.05 :»Prueba de U.

i
i

 En el Cuadro 14 se presentan los valores promedlo cbteniddS{"'

'ﬂpafa el grupc de las especies eplfltas.
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 Cuadro 14. Valores medios del indlce de aceptabllldad (I. A ) de;

7f)'las pléntulas y 1os adultes de las espec1es de epifltas.

S

ﬁ PLANTUL& 'k ‘ADULTO PLANTULA+ADULT0 o

—{fjgza““ ”7“*f%;gii?

.iNumero de especies ' -
}%;iiz??" _ o 0534 o

5. A.,;»”,~'~;a‘f; - 0 00.2ﬁ5
| D@sv1aplén estandan 0. ce?z;; 0.1213 ,fz 0. 0972
©1.0763 ~g 1. 6644

Haerbas

. El grupo de las hierbas tamb&en conto unlcamente con tresV
‘1aapecles, por 1o que las limitaciones referidas para las plantas
' ifitas son 1gualmente aplicables. Los ‘indices de aceptabllldad,
v.o tenidos se muestran en el Cuadro 15 y.-los —-valores promedio

:»generales,‘ ‘en el ‘Cuadro 16. ‘No . se encontraron. dlferéHClas si nlazr

- ficativas en la aceptabilxﬁad entre’ las pléntulas Y los “adul tcs N
d@ estas especles. S ‘ L : B B

cuadra 15, Acegtablixdad del folla;e (I.A ) de las plantulas y‘
los: adultos de las espec1es herbaceas,_Jérc

fﬁ?ﬁﬁfﬁ

o ADULTQ

| >¥; a;a3447‘: N :
c - 0.1676. - 1
©-0.0025 3

aPHEL‘“w.f |
SegosTw . . T 3
SYNED .. v . 0.0000

Wt

j',\\

 ;GuadrofL6. Valores promadlo del lndice de aceptabllldad (I.A. } de
las plantulas Yy los ‘adultos. de las especies herbaceas.

S S — PLANTULA ADULTO PLAHTULA+ADULTO

.aﬁumero de especxes 3 3 3
,x A | 0.0850  © 0.0682  0.0766.
'B@sv1301on estandar - 0.1457 ~ o0.0876 00107§ 

Coef. de variacién  1.7140 1.2845 1.4086
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PR 1&3 @rﬁp@s«g» 1@@ %egwanﬁ?_ ﬁas apifxtas v 1@5 hi@fhas axrmmﬁ:'ﬂ”
aron wvalores promedic. de I.A. relativ&meﬂt@ bajos {0 08 §5&£ )
08 respectxvamente) en comparacxen cﬁn ei yrﬁmeﬁiﬁ ﬁ@ clas o o

&p@czes arbéraas (0. 12) R

AL comparar los indlces de aceptabxlzdad thenldaﬁ para*, ey
t@ﬁkatas, grupos de espec1es arbdreas se encontraron diferencias

nificativas (? < 0.05; Kruskall~Wallls) a nivel global (plén-
& + adu?ta} ‘Las preferencias en. aceptabllldad sig en e den
& pzcnaras > némadas > tolerantes. Estas resulta&os;se mue&tﬁam

gxéflcam&nte en la Flgura 5. -

gremedis

LA

: '~F1gura 5. ?rnmedlc v error estanéar de los Indlces de
V~7Aseptabll1dad del follaje (I.A.) a nivel. global (plan-i”
c;%ula + adulto) .de los grupos - de espec1es~ arboraas

\ §P plonevas, N,m nomadas, T = tolerantes} L :

03 -

;va‘z"t

promedie

LR

f,;~F1gura sa Promedio y errer estanﬁar de los: Indlcas ée
r:;Aceptabllldad (I.A. ) del follaje de las piantulas de.

-, los grupos de espe01es arboreas (P-pxeneras, anéma—~*
;f;idas, T‘tolerantes) R 0 SR
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»’AQEPTABILIDAQ COMPARADA

, . Al realxzar una comparac1cn multlple no parametrlca \para;

- miestras de ‘diferente tamafio (comparaclon ,multlple de Tukey -
V ificada por Dunn, (Zar, 1974)), se aprecia que: “existen
',dxferenclas slgnlflcatlvas (P< 0.05) entre ‘pioneras y nomadas .’ A0
entre ploneras y tolerantes, no asi entre némadas Yy tolerantest

(Cuadro 17).

‘\Cuadro 17. Comparacién multiple de Tukey de los rangos de los

- 1ndxces de aceptabllidad entre las especles arboreas (Nﬂlez)

R - R E.E B 2

;PiéNERAs | o - : | o
s, -~ 26.48 8.52 13.108  0.005>P>0.002
| TQLERAHTES ST | o

",PIGNERAS , A - Vo L
Vs, ‘ 17.53 . 6.74 ©2.501 0.05 >P> 0.02
1;NGMADAS ) . ) N R

* NOMADAS R - o o
s, - 8.95 7.76 1.153 P> .0.05
TOLERANTES ' , T . ,

9= (R -R) /E.E.

‘B A

: ‘Al comparar los—promedlos de los indices de aceptabllldad de
<'las plantulas de los distintos grupos de especies arbdreas

Figura  6), - encontramos gque existen diférencias significativas

. m@dlas, de 1los rangos de estos grupos’ (prueba de Tukey, segun
jﬂunn), ' se detectaron diferencias 51gn1float1vas entre pioneras
‘”vs. tolerantes, y pioneras vs.‘Anomadas, pero no entre nomadas

tclérantes (Cuadra 18). o ‘

Al comparar los valores de aceptabllzdad obtenldos para. 103"

‘1nd1v1duos adultos de  los grupos de esp901es arboreas (Figura 7},

'ffina se encontrargn diferencias significativas . (Kruska11~Wallis."

‘?n > 0. 05) . Sin embargo, el orden de preferenczas se conserva
‘ pioneras >nomadas >tolerantes) . -

«5 Las cgm aracianes de los valares promedlc«de aceptabllldad taﬂtcV‘
. para la “fase de plantula como de adulto, entre las. especxes,; o
jarboreas be)ucos, eprltas y hlerbas ‘se muestran en la Flgura 8.
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"Rﬁ# media de los rangos a81gnades en ia Prueba de Kruska11~Wallls,‘

ntre la preferencxa‘ de. pioneras, noémadas, - 'y tolerantes .
- {Xruskall-Wallis; P<0.05), conservandose la. tendencia ex1stente a
~nivel global (pioneras °> ndémadas > tolerantes} Comparando . las

. o



"?Na fue pasxb}e realizar comparac1ones estadistlcas con 1091 b~

- _&t@% QZU§03.»

‘cuadro 18. Comparacitn. ‘miltiple de Tukey de los ‘rangos prsmea;G 

'iéntulas 1as espec1es arbéreas ecn dlstlntas hlstorlas daj\

R -®R  EE Q8  F

 PIONERAS
V_ELTGLERAﬂTES |
| PTONERAS ' | o R
o vs., - 13.7 . . B.52 2.49  0.005>P>0.002
. NOMADAS TR i
. NOMADAS . S
vs. 0 1.29 4.80 L0227 proc0s
;TOLERANTES | ST | SRR B

R= meﬁla de lbs Tangos a51gnadas en 1a Prueba de Kruskall~ﬁallls
Q= (R - R ) / E. E.\ ;
R -3

03 .

B+ F- 2

Promedio

LA

A
"_G’~

fFlgura 7. Promedio y error estandar de los Indlces da
~";Aceptab111dad (I.A.) del fellaje de los adultos de - . -
o las espec;e3 arboreas (P@planeras, anomadas, thole~ “
mrantes) ‘

. B3

ucos, las  epifitas y las hierbas debidc ai reéuclda tamano deji;,‘

e 168 Indxces de Aceptabilidad del follaje (I.A.) entre las

ve., 15 . 6.07 . 2.39 . P=0.05
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Figura 8 cOmparac1on de los Indices de Aceptabllldad
(I.A.) del follaje de las especies agrupadas por his-
torias de vida. (a) Plantulas;. (b) Adultos. ( A=arbo-
les, B=bejucos, E“eplfltas, H-hlerbas) A ~

- CARACTERISTICAS FISICAS DE LA LAMINA FOLIAR

; En el apéndice 3, se describen las caracteristicas de  1la
lédmina foliar de las plantulas sometidas a pruebas de aceptab111~
dad. Se anoté la presencia y tipo de pelos (Lawrence, 1951)
‘encontrados tanto en el haz como en el envés, ademas de la

textura general, 1a dureza - (al tacto), ‘el tipo de margen, Y la

'{presen01a o ausencia de espinas y glandulas.

‘ Da estas caracteristlcas s6lo se con51deraron la pubescencia vy

‘la dureza para realizar analisis posterlores, va gque la tewtura
es: un atributo subjetlvo, y el tlpo de mwargen, aungue puede’

ffmlnflulr sobre la herbivoria, fue unlfcrmlzaéo al utilizar dlSCOS
‘ de lamxnas foliares cortados con sacaboc§dos~

PHEESCENCIA. - | | |

'Se detectaron pelos, ya sea en el haz o en el envés, en. 38 ae
V las 63 especies analizadas (60%). En la mayoria de las especles
‘ pnbescentesA los pelos se encontraron tanto en.el haz como en el
- enves, en un s6lo caso (Alchornea latifeclia) estos se concentra—
ron exclusivamente en el haz y en 5-casos unicamente sobre el

- envés. Los ‘pelos fueron generalmente mas densos en el envés que

" - en el haz y en una misma cara son mas grandes y abundantes cerca

-de . la base de la hoja y sobre las nervaduras prlnCJpales que en

el . resto de la lamlna foliar.

54




:
4
!
§

‘daradas en este estudxo.

‘~NOMABAS o :"-' ST A T o

?‘Numero de especlas o 10 N L ,,.316“fg
I.A.° o 0.0981 s - 0.0977

' Desviacidén estandar : . 0.0986 - ‘0.1108
Coef, de var1ac1on 1. 0051 .. 1.1341

v_cuadro 19 . Comparacién de 1la aceptahllldad promedio de las
aspecles glabras b4 pubescentes. ( o .

- éLABRAS T T PUBESCENTES

Nimero de especies . 25 (38
‘1.a- . o.1031  o.1130
'ngsviadién estandar  ~  0.1258 L ﬂ§117i"A
:¢§éf;\de variacién;jl - Vi 1.2202 ‘ _ "1.8360“:

: La aceptabllldad promedxo de 1as eSpBCleS glabras es margl-”
nalmente menor que la mostrada por el grupo de especies ' con
pelos. Sin embargo, ‘esta diferencia no es estadisticamente signi-

 fo1cat1va (2 > 05).: Prueba de U de Mann~Wh1tney ncrmallza&a‘,

(Quadro 191

*Cuadrn 20‘ Valores promed10 de los Indices de aceptabllldad para

las eéspecies glabras y pubescentes de 1os dlstlntOS grupos c0n51~

fstABRAs , PUBE&éENTES

’pnmmms N o | o
- Numero de especles S 2 8

I.A. 0.4270% : 0. 1996*

- Desvxaclon estandar’ o . 0.0768 L 0.1490 -

Csef.Vde varlaclon - 0.1799 ‘ 0. 7465

¥

TOLERANTES

. Numero de espec1es ... .8 e B '
_T.A. . 0.0629 S ©0.1114
‘Desviacion estandar . 0.0660 S 0.0809
~Coef. de variacién . 1.0493 o 0.7262

'ﬁEJUCOS , o :

~ Mumero de espe01es S . .5 S S : 1
T.A. S 0.0197 - 0.1379
'aesvlaclén estanéar o -0.0263 - . - ,

CQef de var1301on - . '1.3350

= P < 9.001': Prueba de U.';
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: El porcentaje de especles con pelos dentro de cada grupo es.
variable, asi tenemos que el 80% de las especies pioneras anali~
zadas poseen pelos, mientras que el $1% de las némadas y tan sélo
2147% de las tolerantes fueron pubescentes. Estos porcentajes re-

' sultaron ser . 451gn1flcat1vamente diferentes entre pioneras vs.

tolerantes y pioneras vs. ndmadas, pero no asi entre némadas vs.
tolerantes (comparacidén miltiple " de . proporciones de  Tukey.

',(P>0 05) (Zar, 1974). Los valores de aceptabilidad obtenidos para

las especies glabras y pubescentes de cada uno de los - grupos se
»*presentan en el Cuadro 20. : '

Sélo en el grupo de las ploneras se. presentaron dlferenc1as;:~

,siﬁnlflcatlvas .entre las plantas glabras y las pubescentes‘-
1(F<0 901), sienda preferxdas 1as plantas glabras. o o

'DGREZA." | | |
i -De las 63 especies de plantulas estudladas, 23 presentarcn,\f

»,fmllaje fragll 21 follaje duro Y 18 espe01es quedaron agrupadas
cemo intermedias- (Apendlce 3) : \

.. La aceptabllldad promedlo de las plantulas con follaje durc~_
" fue menor (L.A. = 0. 078} ‘que la observada entre 1asvplantulas de

- follaje fragil (I.A. = 0.1509), sin. embargo, esta diferencia nojq 

es 31gn1f1cat1va (P > 0. 05, Prueba de U normallzada} (Cuadro 21).

?Cuadro 21.‘ Aceptabxllda& promedlo (1. A.) del follaje de las |
plantulas en rela01on con su dureza. : o L

FOLLAJE FRAGIL FOLIAJE DURO
(Numero de especies . 23 "“~V 21
1. A, o N o ~ o0.180s. . - . - 0.0781
‘19esvaclon estandar o | V,G.i556A . : 0.0781

'Cagf.,defvarxaclonv ‘ o 1.0312 v VTW?’ ’ ,1.1562‘

El nﬁmero de especies dentro de 1as catagorlas extremas (fragll Y
,duro{ no es equltatlvo entre los grupos, asi tenemos gue el 100%
. as especles pianeras y de las hierbas presentan follaje
. fragil . en comparacién con el 44% de las ndmadas, el 33% de los.

' bejucos, - el 17% de las tolerantes y el 0% de las epifitas, exis-
-+ tiendo dlferenc1as 51gn1flcatlvas entre las pioneras y los - otros

_grupos _de especies arbéreas ‘(Chi~cuadrada; p<0 005), -~ peroc  no

.~ entre las némadas y tolerantes (Figura 9). - No se realizaron
comgaracloneS' con - los grupos de bejucos; hlerbas y epifltas,k,w

Vdehldo al pequeno tamana de las muestras. . o

56




s d
w0
. 70;.
e d

LY

o

T e0d
30 4

20 £

quura 9. Porcentaje de especies con follaje fragll ‘en
los distintos grupos ‘estudiados (P=pioneras, N= nomadas,
T-tolerantes, szejucos, E“eplfltas Y H~hlerbas) .

‘coNTENIDo DE AGUA

S se | evalué el contenido de agua del follaje de 59 de. 1as 63 .
_f:espec1es de plantulas sometidas a pruebas de aceptabilidad. Para

10 repet1C1cnes por espeale (i.e.10 hOjas), ‘aungue en 7 casos
. e pimero fue: menor, siempre se conté con mas de cinco répli-
- cas. . Los valores 1nd1V1duales de las ho;as y los promedlcs abtew o
V'nbxcs para cada éspecze se 1nc1uyen en- el Apendmce 4. »

v i‘cuadro 22. COrrela01caes abtenldas entre el contenlﬂo de agua (%}”j
oy la acaptablllﬁad del follaje de cada grupo de plantulas es=
‘ ‘1adas.ﬁ ‘ ‘ ) R

-

T PTONERAS  NOMADAS mefss: TBEJUCOS

/’iham. de egpec1e5 { ,«€ff,iOﬁ: 25 ‘\ﬁ;ﬁ‘» f_;1' 6‘
ffC@Ef de carrela01én Qfﬁ 0244 7,9'5332« n *0f34951 *'1*0-ﬂ6?5}u‘
”;‘Signlf. estadlstlca  £?>0 05 ”"P>9-053 P>0.05 ﬁivP>0?Q5 P;

R
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tener el valor promedio del contenido de agua se procurdé contar. -



I P ia dlstribuczéﬁ de frecuencias de los cantenldos de agaa d%lr
conjunto de piéntulas se muestra en la Flgura 10. El valor
wmaxlmo, beerSpondlentefiatcoa \é«ug.,‘ ascendio a 91.23% vy el
" mimimo , registrado en PseuaoImeala o;‘ shyllaria, fue de,62_33% :
,‘&ncantréndose una media de ‘ . O N TR

‘Al ‘intentar expiorar el efecto del cantenldo de agua .sobre la .

- aceyﬁablllaaﬁ no se encontrarcn correlaciocnes 51gn1fxcat1vas nl a

© - 'nivel general (r = O. 2156 ? > O. 05) (?1gura 11) ni dentro- ‘de
‘g;los gremics (Cuadxa 22} L

5=

Frecusencia

e s Bm Ym0

Ts23 635 €87 Te. 732 784 66 648 BEO M2 - o

Contenido. "ds oguu 8

‘ Flgura 10. Dlstrlbuc16n de frecuenc&as del contenldo: e
de agua (%) en 1a 1émina foliar de las plantulas.‘ o

100,

T80 o

s

% ds ogug enla lomine fotior

60 du
. AR - N A o2 = 03 04 s 06

- yrm—— T w— - Y oy -
[N

Flgura 11. Correla01én entre los Indlces de. Aceptab1~
- lidad del folla3e (I A.) de plantulas y su contenxdo
- de agua (%)t :
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‘Segregando a las especles por grupos (Cuadro 23) se apre01an

'Var1a01ones conslderables entre éstos. Ios valores mas. altos

cmrrespandleron, en cuanto a las historias de vida, a las pione-

ras, 'y en. cuanta a las formas ae creclmlento, & 1as hlerbas Yy
eylfltas. - R : :

R

Cﬁédro 23. Valores promedla del contenido de agua del follaje de~
las plantulas de los dlstlntos grupos* (a} historias de v1da, (b) -

farmas de creczmlento.

gd)~ ‘*PIQwERas‘; NOMADAS ~ TOLERANTES
' ﬁﬁm. de especies 10 L 25 13
Qantenidc de agua(g) '  84Q00 o »‘75.52 | 74.20
‘ Desv1aclon estandar 3.50 - - 5,99 -~ 5.81
cgef. de variac;on : G.O%lﬁ. , 0.0793 : 0.0783
R BEJUCOS ~  EPIFITAS ° HIERBAS
kNum. de especies 6 ; > z' ; 3
dmntenldo de aqua(9) , 67}90:,f~_‘ 86.72 - 89.66
'Hesv1aCLon estandar o 4.08  | - 0.55 - 1.38
'coef. de:varlaclén o 0.9601 : xd,0064 ' 0;3153

i

Para' determlnar si exlsten dlferen01as slgnlflcatlvas en el

- promedio del contenido de agua entre los grupos de . especies
- .arbdéreas; se realizd una prueba de Kruskall~Wallls, a cual re--
sultd p051t1va {P = 0.0007). Posterlormente se realizé la prueba
fﬁée ‘Tukey modificada por Dunn (Zar, 1974), encontrandose solamente’
s'deerenclas 51gn1f10at1vas - entre pioneras y tolerantes (Cuadro
. 24)., Estos resultados sugieren, entre otras cosas que la mayor
:;aaeptabllldad del follaje de las especies ploneras pcdrla estar
: asoclada a su mayor aontenlda de agua. \ Co




j cuadro 24, Comparacién de los rangos medios de los wvalores de
;camtenlﬁm de agua de 1as plantulas de las de especies arboreas.

~TR TR /,'”“ —E.E 0 7P

SR B -A . ,
PIONERAS S T ' ‘ ‘ . o V ’
L VS. - 20.18 . 5.8882 3.4272 - 0.005>P>0.002

 TOLERANTES

' PIONERAS

Tvs. ;f‘ .17.28 5.2382 0.1909  0.50 >P>0.20

*sﬂﬁcxanas

cﬁTN@MAQRS . | .
: 4.7870 2.3940 . P»0.50

-

f;Q% {R - R )/S B
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AHALISIS DE conpuss'ros SECUNDARTOS

, ?ﬂ Se realizé la. determlna01én de los compuestos secundarlos del
follaje de 57 ‘pléntulas de las 63 con las que se realizaron

© pruebas de aceptabilidad. Quedaron excluidas de este analisis las‘ ﬂ

cies con 1las que no fue poslhle contar con un minimo de 3

‘f~br38111ense 'y Saurauia yasicae gtolerantes), 'y Clusia sp. ¥y
‘Z‘Greqpanax aff., obtusifcllus (epifltas) o

En el Apendlce 5 se presenta la lista de las espe01es suje-

' tas a analisis fltaqulmlcos, acompafhadas de las fechas de colecta
~del material foliar, el peso seco del material con el que se
‘realizaron las extracc1cnes y su rendlmxenta (pesc seco del :

' e%tracta)

© Después de la extraccidén metandlica, se procedlo a determi-

" nar - la presencia de 6 grupos de compuestos secundarios: heteroé-
sidos, alcaloides, saponinas, flavonoides, terpenos y esterocides
- {ver metodologia). Los resultados obtenidos se muestran en el
»w;cmadro 25 y en la Figura 12 se observa la proporcidén de especies
- que fueron detectadas como p051t1vas para cada compuesto dentrc

~da 1a comunldaﬁ

‘ SE“ comparc 1a aceptabllldad promedio de todas las . especies que
- poseen cada compuesto con su contraparte gue carece de él. Poste-

,'niormente,\ las. especies arbdreas ‘de los distlntos grupos se
-,separaron<de acuardo a la presencia o ausencia de cada campuesto.

para comparax sus indlces de aceptabllldad (I.A) promedlc.

80 .
70
G0

504 -

Yo

.

|30 4

- Flgura 12 Porcenta3e de plantulas con compuestos'
~;secundarlos (H-heter051&as, A= alcalaldes, —sapon1~
nas, F—flavanoldes, T*teryen01ées, VR Ewesteraldes)
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gramos de peso seco de follaje;. éstas fueron: Siparuna andina
(plonera), Aspidosperma . megalantha - {nomada), Calephyllumj,



kHe%er031dos

Los heter051dos el gllcos1dos son el grupo de compuestos mas

= abuhdantes en 'la comunidad estudiada -ya que su presencia . se-
‘detecté - en 38 especies (67% del total). ~A nivel global (Cuadro.

26), el promedio del indice de aceptabllldad de las especies con

‘~heter081dos no es slgnlflcatlvamente distinto al de las - espe01esﬂ

‘que no contlenen estas compuestas ( P>0.50 ; Prueba de U).

S
i

Cua&ro 26.\ Valores promedio del Indlce de Aceptabllldad (I A. )f.

- . del’  follaje para las plantulas de las especies con y. s1n hetero~
51dos,”‘ - _

Acon;$ETEROSIDOS —smw HETEROSIQOS
'ngum. de espacles 38 (67%) . 19 (33%)
CI.A.  0.1063 - 0.1070
Deav1acion estandar S 0.1126 : .. 0.1387

© coef. de variacién ©  0.9441 | © 1.2901

i El porcentaje de espe01es con heteroszdos dentro de cada.
gremlo no. es constante, asi encontramos que el 44% de las pione- -

- ras, . el 68% de las ndmadas, el 76% de las tolerantes y el 83% de -

v~1@s bejucos poseen estas compuestog.‘ Los porcentajes encontrados’

- en : el’grupo de las pioneras son significativamente dlferentes a
1,1@5 ‘encontrados en los otros grupos de especies arbéreas

1(9<0 05), comparacién multiple . de proporciones de Tukey (Zarg»

1974). Al comparar- los rangos. de aceptabilidad de las especies
. con y 51n heterésidos dentro del grupo de especlesv‘arboreasjf
m(Cuadro 27) tampoco se obtuvieron diferencias 51gn1flcat1vas,‘en~f

«nxnguno de 1os tres casos ( P > 0. 05 ~Prueba de u).

o

‘gCﬁadro 27Q3 Ccmparacman de 1a aceptabllldad del follaje (I.A.) de;' 
.las plantulas con o sin heter631dos dentro de - los grupos‘_ﬂer

vespec1es arbereas,

T PKGHERASV T NOMADAS'f“ ~TOLERANTES
‘1“HETERQSIDOS‘, con ~  sin GOH" 51n = ~con sin

Num. Spp. . 4(44%)° 5(56%) . 17(68%) 8(32%)  10(76%) 3(24%)

I.A. ~ 0.2315 0.2552  0.1258 0.0330  0.0770 0.0649

Desv.Est.  0.2058 0.1702  0.1040 0.0558  0.0722 0.0806

Coef.Var. . 0.8887 o.ssésA_ - 0.8267 11,6929 - 0.9379 _1;2417w
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~nA1c£101aes

. Los . alcaloldes son el segundo grupo - de compuestos - mas

:abumdantes en la comunidad, estos fueron detectados en 34 espe-
cies (60% ‘del total). Los valores promedio de aceptabilidad
(I.A.) para las especles con y sin alcaloides, a nivel comunidad,

.. se ‘muestran en el Cuadro 28. Como puede observarse las dlferen—

'~ cias en los indices de aceptabllldad entre 1as plantas que poseen
1 :este ccmpuesto Y aquellas que carecen de €1, ~aungue no son esta-
‘“jdlstzcamente dlstlﬁtas (0.10< P >0.05; prueba de U de’ Mann-~ -
iVWhltney normalizada), ~‘muestran una tendencia .a que las especies
. alealoidiferas sean relativamente mas aaeptables, lo gue se aso-
tciakal hecho de que el,porceﬂtaje ‘de especies gue presentan estosy

',tcgmpuestas @5 -en‘el ordenide: pioneras (78%) > nomadas (64%)°
‘tolerantes (61%) > bejucos: {33%). Aungque, los porcentajes encon~
otx QQg‘ gntre 103 grupos de ‘especies arboreas no ‘son dlferentes

len de prefarencias dﬂl follaje._,l'

SIN ALCALOIDES

"x f34§60%§;‘ ;23(40%)>7

0.1260 - 0.0778

1.0086 11,3637

las por 1a presencla G ausencla de alcalo;des
ron’ diferencias siqnlflcatlvas (P > 0.05 ;
0 29) . , o .

[.«

C&adro 29 COmparaalon de la ace; tabllldad del follaje (I.A.) de
NG ;glantuias con y 51n alcalo des dentro de 105 grupos de

W.EIO&EﬁéS '7f V NOMADAS ‘_J“‘, TGLERANTES
: : sln 'ng- con,;v sln L con jQVV51n -

fj2{22%)f;;.16(64%) 9(366)»?V‘?{Sé%)-~ﬁ(46%),
043388 7. 0.1208 0.0521 . 0.0887 0.0574
. 0.0479 ., 01151 - 0.0447 . 0.0690 0.0757
sg14154

0.05; Compatracidén miltiple de proporciones de
es: interdsante notar gue se- presenta la: misma'

£ 0.9528 0.8574° | 0.7766 0.7581 N
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Saponinas,

Detectadas - ‘en 32 espec1es (56% del total), las sapcnlnas

répresentan el tercer grupo de compuestos mds abundante en ‘la
‘comunidad. Los ‘valores. medzos obtenxdos segregando a todas 1as

eépecles “por’ la presencia o -ausencia de . este .compuesto no-
mueatran- dlferencias significativas en su aceptabilldad media

(Q 50 >0 P <0 20 Prueba derU) (CRadro 30)

Cuadrq 30, Valores promed1o del Indice de Aceptabilldad (I.A.)
del falla]e de especies con o sin’ saponlnas. ‘

ﬁoN sh?sNxNAS " 5IN SAPONINAS
Num de esp301es , - 32 Q‘ B ’ . 25
I.A. . " 0.0886 - 0.1295
~Desv. estandar N 0.1101 - 0.1318

o Caef de varzacion . 1.2425 0 ' 1.0180

-

.+ EL. nimero de e59901es que contienen saponlnas dentro de cada
gruga (N>6) es mas uniforme. que para los otros compuestos vy
oscila alrededor @ del 55% y los porcentajes encontrado en cada
grupo no son diferentes estadisticamente de los encontrados en
‘los' otros grupos (Comparacion multlple de proporciones de Tukey

“{Zar, .1974)). Asi tenemos que contlenen saponinas el 61% de las

especxes tolerantes,, el .56% de las gloneras v el 50% de las

ndmadas y los bejucos. En la comparacidén: reallzada dentro de los’
grupos segregando a las especies por la presencia o ausencia de
s&pcnlnas, tampaco se encuentran dlferenclas significativas (P >

i

0 05 i Prueba de U) (Cuadre 31).

!

éuaﬁro 31, Compara01on de la aceptablllﬁad del follaje (I.A.} de ‘
lds (glantulas ‘con y s;n saponlnas, dentro de los grupos de

7f§‘ » espe01es arbéreas.‘
T PIONERAS T NOMADAS TOLERANTES
. SBAPONINAS - con g 31n - vs 0 con " sin con sin
" Nam. Spp. 5(56%)f74t44%)'_(‘13{52%) 12(48%)  8(61%) 5(39%)
I.A. . . 0.2757  0.2059  0.0588 0.0601- 0.0840 0.0586
‘Desv.Est. - 0.14750.2208° 0 0. 0601‘”;0.1209 - 0.0618 0.0888

- Ceef.Var. 31550 535&5}1 0001", 1 0230 0.8864 = 0.7357 1 1.5162




Vingg

- espe01es arbaraas.

S
-

a‘Flavonoxdes

. El grupo de 1os flavonoxdes fue tan pocc abundante como el

de {105 compuestos tergenoxdales y sélo se detecto en 9 de las
»especles,aﬁallzadas (16% del total). Como se aprecia en el Cuadro .

32, al jigual que ‘en. otros compuestos estudiados no se ‘encontra- -
. ron. diferenCLas , s1qn1f10at1vas ‘a nivel comunitario en la
f‘aceptabllldad de plantas con o sin flavonoldes (P>0 20 - ‘Prueba
‘,de U) , . i

; Estos compuestos fueron detectados en una planta plonera (Carlaafs

“;papaya), en dos talerantes (Orthion oblanceolatum y. Astrecaryum~
S mexicanum) y en seis nodmadas (Calatola laevigata, .Dipholis
-minutiflora, Licaria sp.., Inga saplndoldes,(cuarea .randlfolla Y
'Pterocarpus - rohrili. Los porcentaaas de especiles con
- dentro de cada grugc no son diferentes estadisticamente (P>0. 05,
Vfcamapraclon multlp

de propqrclones de Tukey (Zar, 19?4))

i

N

l
R : . -
¢ .
V\Cuadro 32. Valores promed;o de los Indlces de aceptabilldadz,'
(% '

'~A.} del,follaje de plantulas con o sln flavon01des.v

y‘ «j~‘ o 'w ~

T tgon FLA?QNOI&ES"7 7',¢'f’SIN‘FLAVGNOIDES“f
: Num. de espeeles ¥,  , o(16%) . ‘ 48(84%)
CI.A. o 0.1131° ' ' RN 0.3053
- Desv. estandar e 0.1499 o I S 0.1174
;/Caef de Var1301on R -1.3254 - S0 1031149

'=Cuadro 33., Comparac1on de la aceptabllldad del folla]e (I A. ) de

las plantulas con o smn flavcnoides dentro de 103 grupos de las

PIONERAS — VNOMAbas'Q’ ‘,\7 “TOLERANTES _

fﬁ@évdkﬁxpzsﬂ; con. - ‘sin. ccon  sin.  .con  sin
‘4uum Spp ;“1{16ﬂ) 8(90%) ',‘6(24%) ‘19(76%) ;2(159)"11(85%)
‘I.A. 0.4831 0.2151  0.0647 0.1060 .  0.2425 0.0742

Desv. Bst.  0.1609 - 0.056% 0.1100. - 0,3430 0.0702

rcwef Var. : 1;<: © . 0.7478 . 0.8792 1.0380. ‘1<4142 vG;946ﬁ
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lavonoides

. Dehldo al bajo numero de repetlclcnes, ' s6lo se realizé la
; camparacxon ‘para el grupo de las ndmadas, segregands a las espe-.
- cies 'por la presencia o ausencia de estos compuestos. ‘Como  se
_observa en el. ‘Cuadro 33, aungue fueron preferxdas las plantas con
g*esﬁe ccmpuesto, ‘las diferencias no son-. szgnlflcatlvas (0 10 > P‘ o
“>@ Prneba de U} ) :



;Vfaz% de

.‘Terpenaldes

_Junto con los flavon01des. ‘los terpenoides ocupan el cuarto
~ lugar en abundancia dentro de la comunidad pues estan presentes
' en el 16% del totdl de las especies estudiadas. Se detectaron en

de las pxcnaras,< 17% de los bajucos, 16% da las nomadas y en‘

“~:   el;f8% de las tolerantes.

o El parcentaje de plantas plcneras, con terpenoxdes es sxgnlfl-
o cativamenta distinto del encontrado en el grupo de las. talerantas,
- {P<0.05; Comparaclon multlple de proporciones de Tukey ‘{Zar, .
L YY..  Los. valeres promed;o para toda la comunidad se presentan
"~ en el Cuadro 34.  En este caso tampoco se encontraron diferencias
_ estadisticas -entre la aceptabilidad promedio del follaje de: las
~ plantulas que poseen. estos compuestos y las que no los poseen, ni’
‘nivel daé tcda la comunidad (P> 0.50; Prueba de v~“armalizada)@

t 03wlos casos' Prueba de U}.

équadro ‘34, Valores promedio - de los Indlces”
V,(I A ) del follaje de plantulas con y sin te,,

'{Num, de eSpec1es |  ' '-f   §(16%1

- LiA. 0 7 0.1598
. Desv. estandar C ©0.1717

“«gcjef de varmacion . 0740

f;euadra 35. - Ccmparacaon de la aoaptabllidaﬁ dnl follaae (I ALY da,’
~~ las: pléntulas ‘con-© Bin terpen01des, dentro de 1os grupos de
fyeapecles arbnreas. _fﬁ -

p“sﬁﬁ' ;. V\C fNQMADAS e TOLERANTES

‘V‘VTERPENGIDES + con Jsin -~ con sin ‘con sin
’ -gﬁa(ss%) 107 ) B T 61 ) B S W T ) ¥ - e N Y
. . 0,3278 10,2031  '0.0945 0.0964. = 0.0766 0.0740
7041801 . 0.1721 . 0.1108 0.1012 ~ . 0.0740
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~dentro de los grupocs de las especles ~arbbreas

‘ﬂ_fo 5494 a 34?4  il201 1.0s01 ~ 1.0000



ifEstereldes

‘Los esterelﬂes son compuestos paco abundantes en la comun1~7‘

'fdad ‘estudiada. Solamente fueron detectados en 8 especies, gue

;constltuyen ‘el - 14% de las plantulas analizadas. <Comparande la
»'meﬁia de aceptabllxdad del follaje de las’ plantulas que: ‘contienen -
' compuestc con el del resto de las especies no se encuentran
rencias signiflcatlvas (0.50> P >0.20; prueba de U normaliza-
‘f(Cuadro 36) . No obstante, es notable que el I.A. promedio de
. las especies. sln esteroides es mas del doble del de las espe01esy
- que 105 ‘poseen. ?robablemente,. la gran variabilidad entre . las
especies de un mismo grupo es respansable de que las dlferenclas

-nu sean sxgnlflcatlvas._

MCuadro 36. 'Véldfés> promedlo de 1os Indices de Aceptabxlldaﬁ;;‘

(I A }&al fallaje de las plantulas con o sin esteroldes.

~CON ESTERGIDES ——  SIN ESTEROIDES
1<;Num de. esp301es~ T 8(14%). . - . 49(86%)
‘Desv. estandar PRI - 0.0649 0.1249

V_Cdaf de varlaclon . l.2898 ‘ 1.0833

.

‘ Estos compuastos no fueron detectados en ninguna especie
ipionera. ‘Su presencia se registré en una planta tolerante

.+ (Astrocaryum mex1canum),, en dos bejucos (Machaerium florlbundum_
.y T Paullinia clavigera, en cuatro noémadas. (Brosimum alicastrum, . .
»;Dlphells minutiflora, Omphalea olelfera4y Pteracarpus rohrll) y*‘

‘ fjen una hlerba (kphelandra aurantiaca)

- EL §crcentage de especles con esteroides . dentro( de cada
- .grupo resultd ser slgnlflcatlvamente diferente entre las plonexasf ;
- . vs. némadas - (P < 0.05; Comparaclon multlple de praporc1ones deﬂ .
~ fTukey (Zar, 1974)) o

Ya que “en etros grupas el tamano de 1a muestra. no permxtlo

: reallzar comparaciones, éstas $olo se efectuaron dentro del grupb(’“'
de - las nomadas,. en donde las diferencias en 1la aceptabllldad ’
‘media ‘de las ~plantulas con este compuesto o sin. €l no fueron

‘ ;$1gn1f1cat1vas ( P > 0 05, Prueba de U)(Cuadro 37)

67




.
é

Desv

wauadro 37. Comparacion de ‘la aceptab;lldad del foilaje (I.A.) de'
lag plantulas ‘con o sin esteroides, dentro de . los grupos de -
' ;especles arbéreas. ' : . , :

“pIONERAs?, T V NOMADAS TOﬂﬁﬁKﬁTES "

"[EééﬁkﬁmﬁﬁsA L econ sin . con sin  con 31n

NNum Spp 5177576'3f(9(1oo%) i(16%) 21(84%) 1 (8%) 12(92%)

L. S T 0.2447-  0.Q759 0.1000 - 0.0000 - 0.0804
-Bst, . 0,1747°  0.0864 0.1044 . . 0.0703 "
: .. .7./1.4000 . 1.1258 .1.0440 - 0.8741
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DISCUSION.

e

EgygglmﬁﬁT631ﬁE A¢EPT§BILIDAa

Las experlmentas de laboratorlo bajo condiciones controladas

.~ se. utilizan como un intento por comprender el func1onam1ent0 del
- camplejo ambiente natural. El andlisis de un microcosmos 51mpll~»~

~ ficado nos permlte descubir la posible relacion existente entre.

. algunas espec1es aisladas de su entorno. A partir de las observa-
Wc1aﬁea reallzadas en laboratorio se formulan principios e hlpote~'A

Slﬁ qua deben ser puestos a prueba en con61c1ones naturales

Aunque estos experlmentos nos Qermlten descubrlr algunos de

bilés‘factores ‘que pueden estar determinando las preferencias ali-

menticias de los herblvoras, es necesarlo tomar en cuenta c1ertas ‘

”7cdnslderaclones*

'V1.~:Loa resultados‘ cbtenléos depeﬁdén del tipe de herbivoro
- seleccionado y de sus habitos allment1c1os (espe01allsta o gene~
-'rallsta) (Malorana, 19??) .

2.« Las; preferenc&as alimenticias manlfestadas por un herbivoro-
generallsta variaran en funcién de: i) el habitat donde éste se

" desarrolla y sus prababllldades de encuentro con ciertas plantas
- (Otte, 1975;- ~Futuyma,1976; Crawley,1983; Ratchke, 1985). 11) la

‘experien01a previa. del herbivoro con la planta de prueba. Los

ericuentros  previos. .con plantas téxicas pueden traducirse ya 'sea
en el rechazo completo mediado por un procesc de aprendlzaJe'
(Whelan 1982} o en la aceptabllldad derivada de un procesc de

- habituacidn {Jermy, et al.,1982), - iii) el alimento empleado como
'ccntrol ‘De aqui que es necesario tener presente que la aceptab1*

lidad reglstrada en este tipo de experlmentos es en realidad una

~aaeptab111dad relatlva, iv) la variabilidad genética intraespe~

 ¢ifica tantc de las plantas como de los herbivoros (Dirzo vy
. Harper, 1982a Yy b; Langenh31m et al., 1978; Marquis,. 1987),

’ademas, pueden presentarae diferencias adaptativas sustanciales

cen el contenlde de ciertos compuestos secundarios en los ve@@ta«

1&5 de una misma espacxe (Bazzaz, et al. 1987; Coley, 1986}

Tomando en cuenta las con51dara01cnes aaterlares en esté'

Vaétudlo' 1) se selecciond un herbivoro generalista gque se presen-

tanto en los micrchabitats de claros como en la selva madura.

2} los experimentos de aceptabllldad se realizaron 'con varias

'rapllcas {generalmente 6, aungue a juzgar por la gran variabili-

dad. 1ntragrupal observada, el numero de repeticiocnes por prueba -

debid ‘haber: sido mayor), 3) se utilizé en todos los experlmentos

una misma planta como aontrol (Lactuca sativa) y 4) se procuro‘f
S que el material foliar: colectado para las prueba de aceptabllldad»«
"y andlisis po$terlores prGV1n1era de varlos 1na1vxduos de ‘cada

especie. , S

Al bretander generallzar las resultados obtenidos de 1as.

' prﬁebas de agaptabllldad en el 1aborator10 es. prec1so consxderar‘ B
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a) que las hojas son removidas de las plantas antes de ser ofre-
cidas al herbivoro. En la naturaleza, la posicidn relativa de una
thJa con respecto al estrato vertical puede influir en la posibi-
lidad de encuentro con el herblvoro, ya gque éste puede preferir
,‘forrajear en ciertos estratos (Dirzo, 1980). No existen eviden-
.cias  de un estrato de forrajeo preferido por el ortdéptero agui

© utilizado y aunque ha sido visto alimentandose en alturas que van

: desde escasos centimetros sobre el sueloc hasta los 2 m, dada su

- gran capacidad de desplazamiento su amplitud de distribucidn
'.fprobablemente es mayor; por lo tanto sus. pos;billdades de encuen-

' ‘tro - con follaje tanto de plantulas como de adultos, parece bas-
~ tante probable en condiciones naturales,. b) que al ofrecer el
material foliar en forma de disco se evita el efecto del borde de
"la lamina .foliar, el cual puede actuar como mecanismo de defensa

~ ante algunos folivoros {Dlrzc,_ Op. cit.), sin embargo, el margen‘l"

“-puede tener poca relevancia para el ortoptero utilizado pues se
‘ha  wvisto que es capaz de iniciar su alimentacién en un punto

~“medio de la lamina foliar, ¢) que en los experlmentos aqui repor*

tados sélo se ofrecieron hojas maduras, y dado que “varias -pro-
‘piedades fisicas, nutricionales y quimicas de las hojas varian en
‘funcidén de su edad (Feeny, 19707 McKey, 1979;-  Raupp y Denno,

1983), . los resultados obtenidos tal vez no serian los mismos 31P‘

' "se -hubiese trabajado con hojas de diferente edad, d) que ~los
experlmentos de aceptabilidad del follaje en cendlc1ones de labo-
ratorio no permlten determinar la importancia relativa del herbi-

-~ voro. en la dinamica de la comunidad vegetal a la que  pertenece,

i-ya gue el cautiverio puede ‘hacer que los organismos se comporten
de manera diferente a como lo harian en condlclones naturales
H{Rowell et al.,1983, Celey, 1986). : B

, A pesar de las’ con31dera010nes anterlores, de este. estudlo/*
'jsurgen algunos ‘resultados interesantes que pueden compararse con
ﬁlms ‘obtenidos por otros’ 1nvest1gadores. :

- Nuestros resultados sugleren gue Melanonotus globosus es un
:herblvoro generallsta moderado (DerO, 1980), pues aunque acepta
. ‘una. amplia variedad de plantas, muestra cierta selectividad. El
'15% de las especies fueron rechazadas, el 76%. mostraran una,
j‘aceptabllldad menor de 0.30 y sélo el 9% de las especies mostro;
. una ' aceptabilidad mayor, 1lo que indica que M. ‘globosus es . méds
}generallsta gue algunas especiles ‘de moluscos con las gque se han.
‘realizado pruebas similares, ya que en ellas se ha encontrado gue
cerca del 60% de las especies ofrecidas son completamente recha-;\
gzadas {(Dirzo, 1980 - Grime and Blythe, 1969) ; :

‘AbEPTABILIDAD»Y DESARROLLO ONTOGENICO

. ‘Son  pocos los estudios que comparan el tlpo de defensasr
presentes -en el follaje de individuos de unh%mlsma especie de

7gpianta en dlstlntos estadios de desarrollo (vi gr. plantula 'y

‘adulto). En términos generales, . pcdrlan esperarse diferencias en -
- .1la cantidad y tipo de defensas a51gnadas a ‘las hojas en cada una
‘ de ‘estas etapas (Janzen, 1979; Marguis, 1984, Coley, 1987; Ber-
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nays, Yy Chapman, 1976), pues 1gualmente distintas serian las
consecuencias del: ataque de- los herbivoros a las plantulas o los
adultos (Dirzo, '1984b) . Por ejemplo, para un individuo adulto la

‘remocién de una -hoja puede no tener mayores efectos sobre su
‘crecimiento y reproduccién si se compara con las ‘graves  conse-~

cuencias que tendria la misma accién en una plantula que posee

 tan sélo dos o tres pares de hojas. Con base en 1lo anterior,

Coley {1987) propone gue en una misma especxe las h03as de las
plantulas deberian estar mejor defendidas que las hojas de 1los
individuos adultos. Sin embargo, vya. que la: etapa de pléantula es

_ transitoria y de talla mucho mas pequena que el adulto, podriamos
considerar. ‘que esta etapa es menos aparente, lo que abre la
'p@Slbllldad del escape de la depredacién en el tiempo y el
‘espacio, sin comprometer gran parte de su energia en la produc~-

cion de defensas.

 De acuerdo c¢on Coley (Op. c1t ), . en los experimentos de aceptab1~
- 1idad. ante un herbivoro generallsta se esperaria que el  follaje

de lcs individuos adultos fuese mas aceptado que el de las plan-

tulas de la misma especie. Sin embargo, tomando en cuenta’ la

aparxencxa se esperarla lo contrario.

E1 84% de las espe01es estudiadas no mostraron - diferencias
slgnlflcatlvas entre la aceptabllldad de las plantulas y los

-adultos. Esto no. slgnlflca gque el tlgo de defensas utlllzadas en

arbas fases de desarrollo sean idénticas, ya que con el incre-

kmento " en: la edad de un individuo pueden presentarse 'camblos

importantes (Coley, 1987; Bernays y Chapman, 1976). ‘Aunque en

- este ' estidio no se realizd la evaluacidn de las caracteristicas

quimlcas y fisicas del follaje de los aduitas, es evidente que en

- una misma especie la dureza de las hojas de las plantulas es
- menor que la de los adultos. De agui se desprende gue la dureza,

que constituye wuna -defensa proximal muy efectiva contra 1los
herbivoros, podria estar substituyendo a algunas defensas de tipo

cualitativo en el follaje de las plantulas. Es necesario realizar -
- estudios - que permltan detectar cambios ontogenlcos en las
caracteristlcas flSlCaS y quimicas del follaje. \

Igualmente 1nteresante seria conocer la tasa de recambio

/fbllar en las diferentes etapas de desarrollo. Coley (1987) - ha

propuesto que mads que la apariencia relativa de las h03as, son
las diferencias 1nterespec1ficas en la tasa de recambio foliar
las que determlnan el tipo de defensas presantes. Si esto fuese

v ;apllcable a nivel intraespecifico, seria probable que la tasa de
" recambio foliar —no fuera constante a lo largo de la vida y que

esto- influyera sobre los tipos de defehsa en las distintas etapas
de desarrollo. Aunque existen evidencias de cambios en las tasas
da recambio foliar (Martinez-Ramos, com. pers.), nho se han hecho
estudlos sobre el tigo de proteccion presente en el follaje de un

'mlsmo individuo en dlferentes fases de su desarrollo.

‘Para el 16% de los casos donde ge enaontrarcn dlferenclas

f51gn1flcat1vas en la aceptabilidad del follaje de plantulas vs.
- adultos; no se observa una preferencia global clara, ya que en 6
: &e astos fue prefarlda la fase adulta Y en 4, la plantula.
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C b Aungque a nivel grupal no se detectaron diferencias signifi-
~cativas entre 1la aceptablidad promedlo de las plantulas -y los
- adultos, se observa que los valores maximos de aceptablidad de
los adultos (I.A. = 0.60) son mayores que los de las plantulas
(I.A. = 0.48). Estos resultados concuerdan con lo encontrado por
‘Coley (1987), v sugieren que las plantas pequenas estdn mejor
defendldas. a

;ACEPTABILIDAD V5. HISTORIAS -DE VIDA Y FORMAS DE CRECIMIENTO

* La comparaclon ‘de 1la aceptabllldad del follaje' ante ‘un
‘herblvaro generalista entre plantas con distintas ‘historias de

vida o formas de crecimiento, es un medio para comprobar un -

supuesto de la Teoria General de. la Defensa Optima, espe01almente
el - relacionado con la apariencia de los vegetales. Este sefiala

s que las plantas\efimeras que se presentan en los primeros esta-

”dlos sucesionales y se aaracterlzan por presentar una alta tasa
de- creczmlento,' estardn menos defendidas que las plantas mnéas
Vperslstentes 'y de mas lento crecimiento, proplas de los ultimos.
estadios suce51onales (Feeny, 1976; Cates y Orians, 1975 Rhoades

Yy Cates, 1976) . Este tipo de estudios adqulere un atractivo

esp361a1 al utilizar especies de la selva tropical, ya que la

© Teoria General de la Defensa Optima Y de la Apariencia surgieron
de las observaciones de las estrateglas de defensa de las plantas .
de zonas templadas, y la gran mayoria de los estudios sobre el
’rtéma se han ‘desarrollado con plantas de dichas latitudes.

‘V>E*~ supuesto antes mencionado puede ponerse a. prueba con las
- egpecies de una selva madura comparando la aceptabilidad . del
follaje y las caracteristicas defensivas de plantas arbéreas con

"'distlntas historias de vida (pioneras, nomadas, - tolerantes),

: entre\plantas con distintas formas de crecimiento (arboles, hler-
~ bas, bejucos,{ epifitas). .~ La mayor parte de los estudios pre=-
vios ' han - comparado la acegtabllldad de plantas ‘con diferentes
. formas de’ creCImlanto (herbaceas vs. arboreas) ya que, en gene-

ral,  estas formas de crecimiento pueden correlacionarse con
Garacterlstlcas tales como la persistencia de los individuos en
el  tiempo,. su tasa de crecimiento y la etapa seral en donde’ ‘se
ﬁresentan. a

: Resulta d1f1c11 hacer este tlpo de comparaciones en la selva
- madura, ya que el numero de especies ‘herbaceas suele ser baja. En
“este trabajo sélo fue posible contar con tres especies de
' hlerbas, por lo due resultaria arrlesgado pretender efectuar
comparaciones. contra un grupc de 51 especies arbéreas y, aun mas,
generalizar los resultados obtenidos. Por otro lado, no. existe
hasta 1la fecha un marco conceptual que permita comparar las
estrategias - dé defensa de plantas con otras formas de crecimien-
o, como  son los bejucos y las epifitas, ‘contra las ,especxes
arboreas.‘ Por lo tanto, en este trabajc las compara01ones se’
- establecieron entre los tres grupos de historias de vida de 1las
- especies  arbdreas: pioneras, némadas y tolerantes {sensu,
@artinez~Ramos, 1985). «
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~Al comparar la aceptabilidad del follaje de las eépedles
arbareas ante un herbivoro generallsta esperariamos dque las

ﬂ'plantas pioneras fuesen las mas aceptadas, .ya que presentan las

mas’ altas tasas de crecimiento y los ciclos de vida mas ‘cortos,
"lo' que les permlte escapar en el tiempo o en el espacio ‘de sus
_dey radadcres 'y presclndlr de elaborados mecanismos defensivos. A
~'este grupo 1e,segu1rian las especies némadas y las tolerantes,
. Lag diferencias entre némadas y tolerantes podrian no ser muy
\ﬂclaras, ya que ambas poseen ciclos de vida largos, sin embargo,
. ya  que la tasa de crecimiento de las especies némadas. es mayor

que la de las tolerantes {Martlnez—Ramos, 1985), se esperaria que

las. primeras - asignaran una menor cantidad de recurseos a_ la

defensa antiherbivora. que las ultlmas' -de ser asi, el orden orden

de preferencia del follaje seria; pioneras > nomadas > toleran-
tes. Este es la tendencia observada en nuestros resultados. Los
valores promedio obtenidos (plantula + adulto) siguen el orden de
. pioneras (0.213) > ndémadas (0.102) > tolerantes (0.072). Este -
orden de Vpreferenc1as coincide con lo reportado por Hartshorni
Jw(1980), quien realizd pruebas de aceptabllldad del follaje en

condiciones de laboratorio con espe01es de la selva de Costa Rica
usando . otro. ortoptero (tetlganlﬁo) /generallsta~ (OroghuS‘

,cansgersus)

‘ Solamente se detectaron dlferenclas slgnlflcatlvas entre las

1‘plantas pioneras y nodmadas y entre pioneras y tolerantes, no a51
. _entre nomadas y tolerantes. Posiblemente esto se debe, por ‘un
“;laéo, a la gran varianza dentro de las muestras, y por el otro,

.que la agrupacién de. las especies por historias de vida puede

~'ser . un tanto subjetlva ya que.en realidad existe un continuo en
Clasy preferenc1as de mlcraamblentes para el crecimiento y desarro—

‘;;110 de cada una de las especies agrupadas en la categoria de no
pploneras Ko} tolerantes a la sombra (Clark y Clark, 1987).

Los resultados de los experimentos de aceptabilidad sugleren

- rque - las plantas ‘de mas rdpido crecimiento asignan una menor
' .cantidad de recursos a la defensa de su follaje, aungue queda por
_*comprobar si realmente estan escapando de la depredacién en el
. campo debido a su baja per51stenc1a. ‘Una forma de hacerlo consis-
‘te en evaluar las tasas de herbivorismo en cond1c1ones naturales
- - de - las espeéecies con diferentes historias de vida. Sin embargo,
‘los resultados obtenidos hasta la fecha ‘parecen contradlctorlos.,
“Censos instantdneos efectuados por De la Cruz y Dirzo (1986) no

muestran diferencias significativas en el dano del follaje entre

_pioneras, .ndmadas y tolerantes, lo cual suglere que las ploneras
[:prebablemente ~estan-escapando a la depredac1on debido a su  baja
.pérs;stencla gin'embargo Coley (1983), en mediciones hechas a lo

largo del tlempc sobre hojas. marcadas, reporta mayor dafio sobre

el “follaje'de las pioneras gque en el de las no pioneras. Estas

ultimas observaciones coinciden con las de otros .investigadores
(Ratchke, 1985; Dirzo, 1984) y llevan a Coley. (1983) a proponer

vcmmo alternat1Va 1a ”Teorla de la Calldad del. Habitat".

Todavxa queaan por reallzarse otros estudlos antes de» poder«

»¢legar a conclusmones deflnltlvas._Qulzas sea 1mportante estudlar‘
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"g’
‘qplantas con pelos presentaron una aceptabilidad mayor  (X=0.1130)
. gue las plantas sin pelos (X=0.1031). Este fendmeno aparentemente‘

gla tasa de recamblo foliar pues existe evidencia de gque 1as
-especies A pioneras presentan tasas mas altas (Shukla y Ramakrish- -

pan; 1984) y, cComo se senalo anteriormente, la longevidad media

l-éde; las ‘hoijas puede asociarse con el tipo de defensa presente en
flas mlsmas (COley, 1987}.

En el Cuadro 38 se presenta un resumen qeneral de los re-

"1sd1tados obtenidos. para cada una de las caracteristicas fisicas y
;;'quimxcas del. follaje en relacidén a las historias de vida de las

gecxesj arbdreas. Mas adelante se discute con detalle cada uno
estos factores. : :

; "A@E?‘MB};L*IDAD Y CARACTERISTICAS FISICAS

Pubescenala,

El porcentaje. de plantas pubescentes reglstrado en este

o ltrbbajo ~(60%) es muy semejante al que reporta Coley (1983) para
* 163 arboles de la selva de Panama (56.5%). ‘ v

. Aunque las diferencias en la aceptabllldad entre las plantaS\\
bras y pubescentes no son estadisticamente significativas, las

centrav;ene lo establecido por la teoria general de la  defensa

:optlma, ~que. propone gque los pelos actian como mecanlsmo ‘de
. defensa contra los herbivoros (Gilbert, 1971; Southwood, 019725
~Levin, 1973; Rowell-Rahier, 1984). Ante una situacién s1mllar,
Coley - (1983, 1986) . propone como hlpotesls alternativa = que kla
wpabescencla es: 1ndlcadora de defensas economlcas,A pues encontré

una correlacién negatlva entre la densidad de pelos y la presen-

;“cia de defensas mas efect;yas, como la dureza Y el conten1éo de
B = bra.

. La presancla de. pelos fue también variable entre Ios qremlcs

‘ d@ especies arbodreas ya que éstos se detectaron en el 80% de las .
. .ploneras, el 61% de las ndmadas y el 47% de las tolerantes. Estos
- ‘resultados serian los esperados si consideramos que los pelos son
una defénsa barata que se presenta con mayor frecuen01a dentro de
' las especles de ciclos de vida mas cortos y por 1lo tanto, - con
. - menor apariencia {001ey (1983;1986) raglstrm la presencia de
'peloﬁ en el 65% de sus especies pioneras y sélo en el 25% de las
'per$1stentes) Por otro lado, la pubescencia puede. 1nterpretarse

mo un caracter xeromorflco, y la abundancia relativa de espe-

‘cies pubescentes asociada a las diferencias en los amblentales
_dmn&e crecen, parece concordar con dlcha planteamlento., :

En- este estudlo, el pequefio tamano de los pelos presenteslu

':-én ‘la lamina foliar en relacion con la talla del herbivoro utili- .

zadeo ~ en las §ruebas (6.a 7 cm.) probablemente expllca la escasa

crelacxén encontrada entre la pubescencia y los indices de acepta~
" bilidad:; lo gque no implica que 1los pelos representen una 1mpor~:
»tante defensa contra herblvurcs mas pequenos.
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Crn*m 385. Ea actee‘iatzcas senerales dei gcilue de l&s pia\tules de las aspe:zes arbnreas ton dlstmtas hxsturias de viaa.

EIPLIGACION
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't et - craciniento, por lo tanto, asignan menos re- ‘
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Se recomlenda para estuélos futuros no limitarse a regxstrar'

‘ la'presenc1a o ausencxa de pelos, sino evaluar su,den31dad.

-

Dm:eza.
S

Debido ‘a - su correlacxon con la presenc1a de compuestos7

'Z;fénalxcos, la ‘dureza se considera una defensa vegetal de . ‘tipo
.. ‘cuantitativo (Rhoades, 1979} que se ‘espera se encuentre “mejor
*»r*presentada entre las plantas con ciclos de vida mas largos Yy -

orlo tanto mas’ aparentes. Nuestras observaciones apoyan dichos

%msupuestos, ya que el numerc de especies con follaje duro es mayor
o én
' La misma situacidén fue registrada por Coley (1983, 1986) en  la

_selva de Panama, en donde el follaje de las plantas per31stentes
resulté ser, en premedxo, el doble de duro que el de las especies

,los grupos de. especies no pioneras (i.e. nomadas ¥ tolerantes)

pioneras. Ademas, la misma autora (Coley,, 1987) sefiala que la-

. dureza es la caracterlstlaa defen51va mas 1mportante Y que
" explica el 50 % de las varlaclones en las tasas de herbxvorla

'~fabserva&as en el campo.

~Atin cuando. noi se encontraran dlferen01as 31gn1f1cat1vaSv

~3:en la. aceptabllldad entre las plantas con fellaje duro y fragil,
se . observo una tendencia hacia la preferencia de especies conv‘

11aje suave, . concordando con lo .encontrado por otros autores
1me et al. 1%68,~,Feeny, 1970; Rausher y Feeny, 1980, D;rzo,

~ Se "suglere para otros estudios el uso de un “texturometro“

'&on el fin de realizar correlaciones entre el peso ‘necesario para

,p&rforar 1a 1ém1na foliar y los indices de herbivorismo observan

5,‘&05.

| ccntenld‘ deffgg .

ia unica caracterlstlca nutr101ona1 evaluada en este - estudlo‘”
ﬁue el contenldo de agua; éste mostréd una media de 79.99%, qn;

‘valor m;nxmo de 62.32% y un maximo de 91. 23%,

Entre laS‘ espe01es arboreas, el grupo de las planeras

'feglstro ‘la mayor cantidad de agua (X=84%), cifra que -~ resultd

signi flcatlvamente‘ mayor al compararla con las medias de . las

. es] ecles no. ploneras, especialmente con las. tolerantes (74%).

os resultados concuerdan con la teoria general de la defensa

~optima (Feeny, 1975; 1976), de acuerdo con la. cual se espera que

. las’ plantas mas aparentes, en este. caso las no ploneras, ‘estén

-~ defendidas cuantitativamente gor medio de la disminucién del

. centenido  de ‘agua de su follaje. :Coley (1983; 1986) obtuvof
resultados similares con los &arboles de la selva de Panama; en

ﬁespecles ploneras registré un 70% de aqua y en ldas no pione-

62%. Las diferencias en la cantidad relativa de agua reporta-
s por Coley y'el presente estud10 pueden deberse a gque en este
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‘,,u1t1m¢ las evalua01ones fueron realizadas sobre hojas llevadas a.
,satura01on.

‘ ; Ademas, concordando con otros estudios en donde se ha cbser—
" wvado dque el agua es un factor determinante en las preferencias
~alimenticias de 1los insectos (Williams 1954 en Uvarox, 1977;
“‘Sarlber,\ 1977; Feeny, 1976; Coley, 1983; 1986), el grupo de las
pzaneras también resulté ser el de mayor aceptabllldad promedlo.

.~ El contenido de agua‘de los gremles que agrupan mas de 6
especies correspondid con la jerarquia de preferen01asf allmentl—
‘cias observadas en los experlmentos de aceptabllldad { ploneras >
nomadas = > tolerantes. > bejucos). Sin embargo, es dificil
_aseverar que el agua es el factor determinante de dicha jerar-
".quia,  ya gque junto con los cambios en el contenido de agua se
:presentan canbios en otras variables (dureza, contenido de fibra

Y _concentracién de diversos nutrlmentos) ~que también pueden

c 1nflu1r sobre las praferen01as alimenticias observaﬁas (Slansky ¥y
- Feeny, 1977 Scrlber y Feeny, 1979; Coley, 1983; McClure, 1980)

: Por otro lada, aungue el promedio del contenldo de agua de-
‘las 'plantas herbaceas es mayor al de las especies arbdreas, en
. este’ grupo no se observa una alta aceptabilidad, sino que es mas
“bien cercana a la de las tolerantes. Lo mismo sucede con las -
especies eplfltas -en las que el contenido de aqua es muy alto

»up@ro la media de aceptabilidad para el grupo es muy" baja. - Aunque =

el tamafio de las muestras en ambos casos es muy = pequefic. para
: pader ‘hacer generallza01ones, es probable que en anmbos grupos -
egtén actuando otro tipo de defensas (por ejemplo la dureza, en
el caso de las eplfltas) en el control del herblvorlsmo. L

Se suglere para estudlos similares reallzar las compara~

ciones de aceptabllldad del follaje con base en el peso y no solo
en el area follar.

.RﬁEPTKBILIDAD’Y COMPUESTOS SECUNDARIOSf

3Ana1181s fltoqulmlcos de sondeo.

: Los an&lisis prellmlnares o de sondeoc de los ccmpuestcs
; 'ﬁltogulmlcas ‘nos permiten obtener 1nforch1on general sobre el
‘ perfll quimico de los tejldOS vegetales. - '

'Estcs ‘ana1131s representan el primer paso en la busgqueda “de

compuestos secundarios, por lo gque a partir de 1los resultados.

obtenidos deben realizarse otros analisis mas detallados para la

identificacién de compuestos espec1flcos y, de ser p051ble, S0
cuantlflcaclén. En este trabajo, el analisis fltoqulmlao pre11m1~‘“"

nar 'se realizdé con el propdésito de descubrir si la presencia o

- ausencia de algunas grupos de compuestos secundarios mostrabanu'/

alguna correlacién con las preferencias alimenticias observadas
en. 10s experimentos de aceptabilidad. Los analisis efectuados son

‘,‘meramente cualmtatlvos, por lo tanto, no nos brindan 1nformac;on
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»fsobre las cencentra01ones ni los tipos partlculares de compuestos

:presentes en. 105 tejldos vegetales.

Aunque ex1ste una gran diversidad de compuestos secuﬂdarlos

‘;ée "interés en el estudio de las relaciones planta~herbivoro, en

 ‘v1sta de la limitada dlsponlbllldad de follaje de plantulas, las

‘pruebas preliminares se limitaron a sondear aquellos compuestos -

’wque se encuentran ampliamente distribuidos en el reino vegetal:

i'heterosldos (glucosxdos en general}, alca101des, saponlnas, fla-

vonoldes, tarpen01des Y ‘esteroides.

Para estos  analisis se seleccionaron pruebas prellmlnares'

sewélllas,‘ rapldas, selectivas para un grupo espe01f1co de com-

rlm

‘4Heter051dos*

: El react1v0 de Molish utilizado en este estudio para 1la
fﬁetermlnac16n de heterésidos (Vogel, 1978), es general y sensible

a la unién hemiacetal de algunas agllconas de naturaleza quimica

‘,xdlversa con sus gliconas. Esto quizas explica que los’ heterdsidos .
“hayan sido los compuestos mas abundantes en la comunldad estando

prresentes en el 6?% de las espec1es estudladas.

: Lcs resultadcs ‘arrOJados por esta prueba no prcporc1bnan
ormacién sobre el tipo de aglicona. presente, la gque a fin de

idos completos “son muy especmflccs N4 ,requleren de mayor
n un- estudlo de la naturaleza del presente.

En lo. que se refiere a la detecclén de las agliconas, de

- a cabo "de alguna manera al realizar las pruebas fitoquinicas
: 4 (alcalcxdes, 3aponinas,, flavonoides, terpenoides vy
*eftero;des) : ‘

No se encontraron dlferenc1as szgnlflcatlvas entre la acep-
- tabxllaad de las plantas con o sin heterdsidos, probablemente
. debido . a la. gran varianza de las muestras y a una nivelaciodn

. .entre heter051dos actives y no activos. No. obstante, el mayor

.porcentaje ‘de espe01es con heterdsidos morrespondlo al grupo de

las plantas tolerantes (76%). De acuerdo caﬁ@la teoria general de
s esperados ya due. -

la ' defensa dptima estos serian los result
~ los heterdsidos son formas de almacenaje de muchos otrcs compues-
\tms (Farnsworth 1966)

Aica101des.

@

L Entre las tecnlcas de sondeo empleadas con mayor frecuencia,
'se 1ncluye el uso de reactivos como el de Bouchardat (Farnswcrth
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~pu"stos y que requlrleran de poco material y equipo de laborato-

tas es responsable de la actividad biolégica del compuesto.
De rac1adamente los .métodos que reconocen las estructuras de

lad de material vegetal, por lo que no es posible su apllca—\

mayor valor para los intereses de nuestro trabajo, ésta se llevd




",}966), el de Dragendorff (Rodrlguez Y Reynolds, s.f.; chlnguez,/'

1979; Robinson, 1979; Farnsworth, 1966), el dacido 511100~tungst1~~'

' ‘co o reactivo de Escolle (Wall et al. 1954; Dominguez, . 1979); y
el de Mayer (Radrxguez y Reynolds,  s.f.; Wall et al., Op. cxt.,

Dominuez, 1979; Robinson, 1979). Aunque ampliamente utlllzaaos,

todos: estos reactivos presentan limitaciones, ya que su sensibi--
~-lidad es variable frente a los distintos tipos de alcalaldes,'
ademas - de que estan sujetos a un cierto margen de error pues

pueden presentarse reacciones falso-positivas, debido a la pre-

‘sencia &e,atros compuestos, como son ciertos glucésidos, carbohi-
‘dratos, famlnas, taninos y sales de amonlo, o falsa~neqat1vas, ya
‘que en la mayoria de los casos estos reactivos no son sensibles a-

los protoalcalcldes (Farnsworth 1966; Roblnson, 1979). Con el

,Tprep651to de evitar 1o anterlor, la mayoria de los autores reco-~
‘.mm@ndan el uso de varios reactivos y al presentarse una reaccidn

positiva hacer uso de la cromatografia (Farnsworth, 1966; Wall et

‘al., 1954; Domlnguez, 1979)
"En este trabajo se reallzaron los analisis con el reactivo de.

Draqendorff,; cohsiderado como uno de los de mayor sensibilidad.
No: se realizaron pruebas posterlores pcr tratarse de un sondeo

Aprellmlnar.

‘Los. resultados muestran gque el 60% de 1as especies contlenen

alcaloides, cifra que resulta muy superior a .la reportada en la
. llteratura, que varia entre 10 y 20% (Wall et.al., 1954; ‘Hegha-
. uer, 1966). Esta dlscrepan01a puede deberse en parte a pos1bles
*~reacciones falso-p051tlvas, aungque cabe destacar gque la mayoria

de los trabajos reportados se han realizado sobre plantas adultas

,frde Zonas templadas, donde se espera un menor numero de especies
~con estos compuestos (Levin, -1976). Esta ultima consideracién se

refuerza con los resultados obtenidos por Gartland y sus colabe-

“*radores 1 {1980), quienes al realizar la determinacidén de alca-

loides en plantas del bosque lluvioso de Camerun (con el = mismo
raactlvo utilizado este estudlo} los detectaron en el 37% de las
eSpec1es.

i En nuestrc estudlo, ‘dos tercios de las familias analizadas
r&sultaron posxtlvas para los alcaloides, lo dque tamblen es
superlar al tercio que es reportado en familias de anglospermas
(Wlllaman y Schubert, 1955, en Robinson, 1979). Entre las fami-,

~ lias gue ‘contienen este compuesto,‘ se encuentran algunas gue son

tiylcas,» como, Leguminosae,. Apocynaceae, Menispermaceae, ‘Euphor--

. biaceae, Rublaceae ¥y Loganiaceae. No se presentaron estos com-

puestos "~ en ninguna famllla reportada como carente de alcaloldes
(Hegnauer, 19647 . 5 )
y Los alcalclﬁes Son mas comunes en las plantas de vida corta
gue en las perennes (Levin, 1976), por lo tanto, va qua las
piantas ‘piloneras presentan una vida media inferior a las namadas\
Y tolerantes (Martinez-Ramos, 1985} se esperaria que fuesen mas
ricas en éstos compuestos. La tendencia de los datos aqgui obte-
nidos -respalda dicha hipétesis (pioneras (78%) > némadas (64%) >

:tolerantes (339}) ademas de gue concuerda con la teoria general

ﬁe la defensa optima (Feeny, 1976; Rhoaﬂes b4 Cates, 1976}, dcnde
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;espera gque. las plantas ‘de crecimiento rapido, presenten defen~
de tipo cualltatlvo, mientras que las ‘especies de mas lento

uestos. fenollcos) _ Debido a sus propledades, los‘alca101des‘se
definido como los. compuestos cualitativos por excelencia

"‘? (R¢b1nson, 1979; Swain, 1977; Gartland, et al., 1980).

El hecho de que no exista una dlferenc1a significativa entre

‘1a3:aceptab111dad de las especles que presentan este compuesto y.

las que no lo poseen puede explicarse en razoén de: a) la gran

| .varianza dentro de las muestras, b) la presencia de reacciones

so—p051t1vas,‘ ¢), concentraciones inferiores al limite tdéxico,
‘bien ' no toxico, y d) diferencias entre la toxicidad del ' com-
1esto. .y su efecto repelente ‘(Robinson, ‘1979) "Por lo tanto,
ra efectuar andlisis posteriores, se suglere.f,a) disponer‘de

n;uné'fmayor cantidad de pléantulas, b) purlflcar el extractovipor
Loex a001on rsalwbase libre para disminuir las reacciones . falso-

L LY C) 1llzar ‘dos o mas reactlvos de prec1p1tac1on e
em cromatcgrafla en placa flna.v ‘

fgSa“onlnas,

de saponinas. EIl método mas sencillo, aplicado en el analisis de

sdndeo, es . la prueba de la espuna (Wall et al., 1954; Farnsworth,

1966) Sin embargo, esta prueba no es infalible, ya que la fcrma—

‘gjvlom de’ espuma depende de la concentrac1on de este‘compueSto eh;
e existiendo evidencia de resultados negativos con
g;‘c1 rtas. saponlnas y a ciertas concentrac1ones, que son capaces de!

‘extracto,

ar hemollsls (Farnsworth '1966) . Por lo anterior, se sugiere,

de reallzar esta prueba, confirmar los resultados con- la -

a de hemélisis de gloébulos rojos, habienhdo
‘con alcohol al 80%. ..-Para un estudlo mas -
el aislamiento de sapogenlnas ‘crudas ‘me-.

'anallsls por espectrofctometrla infrarro~-

‘Para dlstlngu1r entre las saponinas ester01dales y las ter—

if;pe nidales . se recomienda el uso del -reactivo de: Llebermann~ 
- B chard (Farnsworth, 1966 ; Dominguez, 1979; Wall et al.,,1954)

.su parte; Applebaum y Birk (1979) recomiendan para un ‘andli-

En ~un anallsls de 925 muestras procedentes de - Amerlca fy

‘lAfﬁlca,‘ Wall vy colaboradores «(1954) = detectaron saponlnas en un
 60{ de las espe01es.. Esto concuerda con. el presente estudlo, 'en 
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imiento, ~se protejan mediante defensas cuantitativas  (com- -

Se han utlllzado varias tecnlcas para detectar 1a presenc1a,

B detallado 'de saponinas estercidales 'y terpen01da1es el uso de-
~,'espectrofotometrla Yy de cromatografla en Al2 03, respectlvamente.

acuerdo con . susl ropledades generales, las saponlnas'
n: consxderarse cono: 1ntermedlos entre las @ toxinas tlplcas‘
(a caloldes) y ‘los tlplCOS inhibidores de 1la dlgestlon (taninos y
‘re 1nas) teorla general de la defensa éptlma plantea que‘




estos compuestos estarén unlformemente distribuidos entre los
rvagetales gin importar la estrategia de vida de las plantas ni su

-~ forma - de crecimiento. Los resultados obtenidos en este trabajo

- apoyan dicha prediccién, ya que entre un 50 y 60% de las especles
‘Lda cada uno de los grupos con51derados contenian saponinas.

‘«aceptabllldad ‘entre los grupos con y sin saponinas puede deberse

‘a las limitaciones de la técnica utilizada para su deteCCLOn, asi

[como a la qran varianza da las muestras.

Flavgnolaes.~

' La prueba del 4&cido clorhidrico y 1limadura ‘de magnes1o,

e&pleada en este trabajo para la deteccion de flavonoides ha sido
ampllamente ‘utilizada y recomendada por varios investigadores
(Wall et. al., 1954; Harborne, 1979; Rodriguez y Reynolds, s.f.).

'}f;Esta; prueEa es sensible a las flavonas, los flavonoles y las
"~ flavononas ‘(Domlnguez, -1979; Wall et al,, 1854; Rodriguez y -

' Réynalds, s;f.),

ok Aunque las diversas colora01ones (rOJo, carmesi, magenta,
verde y azul) se toman como indicadores de flavonas, flavonoles,

| ' flavononas y aglxconas o heterdsidos (Farnsworth 1966), dado que .

~ los distintos tonos son de ‘dificil dlscrlmlna01on, los resultados
'se anotan solo comc 9051t1vos sah mas especlflcaCLOnes.

oo Para la detecclon de otros flavanmldes se ha sugerldo el uso .
- de pruebas distintas, por ejemplo, para las antoc1an1d1nas,f se
~ recomienda  ‘la extraccién con HCl frio, seguida por ebullicidn

{Farnsworth 1966); para leucoantocianinas, el método de Bate-

' Smith y Meteatse (Farnsworth, 1966; Rodriguez y Reynolds, s.f.);

para ‘chalconas, el uso de HCl1 sobre extractos etanollcos
; {Farnsworth 1966) y, para trabajos mas especiflcos, que requie-
- ren dlstlngulr entre los tlpos de flavon01des, se emplea la
‘crcmatografla en papel con dlversos réactlvos.

" En este estudlo, los: flavon01des fueron detectados en sélo 9
. de las 56 especies estudiadas. Esto puede deberse a varias ra-
~ zories: 1) 's6lo se aplicé una prueba que es espec1flca para . un

'ﬁgrupo ‘de flavonoides (gue sin embargo incluye a los mas ccmunes),;
2) la determ1nac16n se realizé sobre un extracto metandlico, pero ‘
debldo a la gran diversidad estructural y de polarldad puedenVﬁ N

,haber exlstldc algunos’ heterdsidos qgue no se extra3eran,f 3)
trabajo con- plantulas y ho con adultos.

. Las flavonaS'y los flavonoides pueden encontrarse como agll-
.\c@nasf pero en'el tejido foliar casi s;empre se presenﬁan como.

heterdsidos (Farnswarth, 1966) . Esto coincide con los resultados

- ~obtenidos, ya que en el 90% de leos casos se obtuvieron resultados

e pas;tmvcs pard los flavonoides y los glicésidos. En el caso de

(e’ can el color verde . abtenldo en este anallsls {Harborne,
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" E1 hecho de no encontrar dlferenc1as 51gn1f1cat1vas en laf

erocarpus rohrii, se obtuve una reaccidén negatlva para gllco~‘
dos,  -lo cual puede ser indicativo de una aglicona, 'y que. coin-



:‘1966)

o , Harborne ‘(wp cit.) tamblen senala que las 1equm1nosas se
o ,f1 ¢§3t1nguen por la presen01a de- flavonoides ( en. espec1al isofla-

17tadas par 6 esge01es, ‘dos de las cuales (Inga sapindoides vy
k rocar us rohrii), resultaron positivas para estos compuestos;
‘tamblen - menciona gque el género Lonchocarpus es notable por su

“eon - pléntulas nc se observé reaccidn positiva por 1lo que es .
probable que este compuesto tienda a aumentar su concentracidén a
. “través de la vida de la. planta, o bien, se encuentre confinado en

. -*détermlnadas organos, por ejemplo en la ralz.,

T P | ausencxa de diferencias 51gn1f1cat1vas en la aceptab111~
. dad ‘entre las plantas con este compuesto o sin él- puede deberse
. en parte a'la gran varianza dentro de las muestras y al limite de
',senSLbllldad del reactivo; es posible gue algunas ‘plantas que
mostraron ‘resultados negatlvcs presentaran estos compuestos; en
jas concentraciones; . ademds, existen otros flavonoldes que no
fueron detectados y que pudieron estar- presentes e. 1nterfer1r 'en
1a al;menta01on., A

.. = Por su modo de accidn, su peso molecular y su movilidad, 1os
© flavonoides constltuyen un grupo de compuestos secundarios con un
cémportamlente intermedioc entre las toxinas y los inhibidores de
la dlgestlon, por lo tanto, de acuerdo con la teoria general de
1la defensa optlma de los vegetales, cabe esperarlos = homo-
geneamente distribuidos entre las plantas con distintas estrate~
fias .de vida. “Esto coincide. con nuestros resultados, ya gue no
‘ontramos diferencias significativas en el porcentaje de espe-
' cies que contienen astos compuestos entre las ploneras, nomadas .
vﬁtaferantes. : : : ;

Terpen01des.

o Dada la gran variedad de propledades flSICaS y quimicas que
. exhiben los compuestos terpenoldales no existe una prueba general
. para’ -detectar su presen01a,' por lo gue se recomienda aislar vy
purificar los distintos compuestos a través de métodos especifi-
'~ cos para cada. subgrupo (Mabry y Gili, 1979).  Por ejemylo,, para
o monoterpenos vy sesquiterpenos (aceltes esenclales}, se recomienda
iz destllac1on del material vegetal fresco y un analisis a través
~de la cromatografia de gases o una combinacién de cromatografla‘~
‘ v,,-yde“gasas con espectrofotometria de masas. Para los terpencides de
... mayor 'pesg- ‘molecular puede usarse el material vegetal seco
. - ha01endo la separa01on de los ccmpuestos mediante cromatografla ,
. con gel de sillce en capa (delqada o] gruesa) O por columna (Mabry \
y Glzz - 1979) . « ‘

kg
k2

La prueba con el reactlvo de Liebermann y Burchard utlllzada

' eﬂ ‘este ' trabajo no es sensible a todes  los terpenoides, . sino
‘dnicamente a los di Y trlterpencldes,~51endo especifica entre los
ultlmos para los compuestos no saturaéos (Qomlnguez, 1979y,  El -
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"En nuestro estualo, las leguminosas estuvieron represen-{»’

alto: contenldo de isoflavonoides,. sin _embargo, en: nuestro estudio . -

[
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reactlvo de Llebermann ha sido muy utilizado una vez determinada

la presencia de saponlnas, para definir si éstas son esteroidales
c trlterpencldales (Wall 1954 Farnsworth, 19686) . .

£ Se- detectaron k=
del. total), por 1o

Por sus propledades qulmlcas (alto peso molecular, establll-

« vdad de sys enlaces y modo de accién) (Whittaker y Feeny, 1971;
“ Mabry y Gill, 1979), los terpen01das podrian ser clasificados mas
. como 1nh1b1dores de la digestidén que como toxinas, de ser asi, de

‘acuerdo con la teoria general de la defensa optima de los vege-

tales, se esperarla enccntrar el mayor numero de especies. con

térpencides entre las no-ploneras, sin embargo, los resultados de

nuestro’ ’estudlo muestran una tendencia contrarla, ya que entre

'flas ‘pioneras se detectéd el mayor porcentaje de -especies que
poseen estos ccmpuestos.‘ En 5 de los 9 casos reportadosf también

fueron detectadas saponlnas, lo que probablemente indica la pre~
sancxa de. saponlnas terpenoldales.

Ester01des.

Solamente se detectaron esteroides en 8 de las especies
lizadas (14% del total). Esto se puede deher a gque en gerieral

este grupo de compuestos no son muy abundantes en la naturaleza, .
 ademds de dque la tecnlca utilizada’ empleando el  reactivo de

L;ebermann~Burcharﬂ tiene sus limitaciones por tratarse de una

 prueba - especifica para esteroles no saturados y para compuestos

_eé»erOLdales que pueden formar deshidratacidn con o a través de
,”1somerlza01on (Domlnguez, 1979). Por lo tanto, existe-la posibi-.
- 1idad de que ciertos compuestos ester01da1es,y contenidos en al-

gunos vegetales, no se. hayan detectado a través de esta prueba de

“sandeo‘

Para el caso de los dos grupos esteroidales mas 1mportantes

"}en el estudio de las interacciones planta-herbivoro: glicésidos.
e ard;otonlccs y fltoecdlsonas,~ existen pruebas especificas. Para
"~ primer ‘grupo se. recomienda el uso de la cromatografia. y de.

nverscs reactivos, entre los cuales se encuentran el de Baljet,

“Kadde, Raymond y Legal, ademds del reactivo de. Liebermann-
- Bourchard. En lo que se reflere a la deteccion de fitoecdisonas,
\”exlsten técnicas de bioensayos especifxcas (Imai, et al., 1969,
~gen Slama, 1979)} :

R ¢ Entre las familias en las que abundan los compuestos este-.
vreldales se encuentran las Apocynaceae y Moraceae. Sd6lo se reali-
zo el estudio fitoquimico de una especie pertenec1ente a  la

'famllla Apccynaceae" Stemmadenla donell—smlthll, la cual resulto
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es en 9 de las especies anallsadas (16%‘
gue ocuparon el cuarto lugar en abundancia
dentro de la comunidad. Los triterpenoxdales se han reportado

‘como compuestos importantes en las familias Meliaceae, - Rutaceae,
y ! Simarubaceae. De estas familias, entre las plantas estudladasg
'sdlo - existen dos representantes de las Meliaceae; una de las
,cuales, Guarea qrandlfolla, resulté. p031t1va para estos compuese
tas.
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Sé?. neg§tiva; Y dentro de las Moraceae, se realizd el;anélisis
fitogquimico de  cinco especies y s6lo una de ellas, Brosimum

- alicastrum, arrojé resultados positivos.

7 Los compuestos esteroidales aqui mencionados parecen compor-

Ltér33=imas'cbme toxinas que como inhibidores de la digestién. - En

el caso de los glicésidos cardiacos, no hay duda de que se trata

{deaithXinasidéb;dc a las concentracicnes en las gue se presentan.

i-los tejidos vegetales (menor al 2 % del peso seco), al tamafio

- de su mol&cula y su modo Ge accién sobre los animales (Whittaker
-y Feeny, 1971). Aungue las fitoecdisonas no se consideran especi-

ficamente como toxinas, dada su concentracidn (menor del 2 % del

‘peso seco de los tejidos vegetales), su corta vida media (Slama,
+1979), su . gran movilidad y su modo de accién sobre el sistema .
- endécrino de los animales que las ingieren, podriamos pensar que.

»n igualmente compuestos tdxicos. Esto nos lleva a pensar que,
i -la teoria de la apariencia es correcta, deberiamos encontrar.
r - cantidad de -'especies con esteroides entre las plantas

pioneras gque en el resto de los grupos de especies arboreas. Sin .
-embargo, nuestros resultados indican que el grupo de las ndémadas .
‘contiene el mayor porcentaje de especies con estercides, no

habiendo diferencias significativas entre pioneras y tolerantes.
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k'COﬂCLUSIONES

- Las observacxones reallzadas en este estudio nos permlten.
lacionar algunos. _postulados de la ‘teoria general. de defensa

:,;dp ima  y de la teoria de la. aparlencla de 1los vegetales,,;cenf
e~c1&rtas caracteristicas del follaje Yy su aceptabilidad relativa
uante un herblvora generallsta en ccndmcxnnes de 1aboratorlo. ‘

'8i la aparlencla ‘de las espe01es arbéreas de la selva trcp1~~

L caJ puede determinarse con base en su persistencia y distribu-

. c¢ioén, sus estrategias de vida (pioneras,’ _némadas o tolerantes)
fpodrlan; corresponder a una secuencia de apariencia de pioneras <
" nédmadas < tolerantes. - De acuerdo con las  teorias antes men01ona—
‘das esperarlamos. :

a) que la asignacién-de recursos para la defensa antl—herbivero
por las plantas poco aparentes fuese ccmparatlvamente menor a la

- que invierten las plantas aparentes para. los mismos flnes, ya que

las' primeras tendrian la posibilidad de escapar en tiempo

’l.espa010 de sus depredadores {Feeny, 1976; Rhoades y Cates,,1976)'

Esto se veria reflejado en una mayor aceptabilidad de su follaje,
tal como se comprobd en este estudio en donde se observé un orden
de preferencias de ploneras > ndmadas > tolerantes.

by que dado que la remociodn de cantldades equitativas de follaje
~ tendria mds graves consecuencias sobre las pléantulas gue sobre

let« adultosde una misma especie (Janzen, 1979; Marquis, 1984;
Dirzo 1984 a:; . Coley, 1987; Bernays y Chapman, 1976), el follaje
de las glantulas estuviese mejor defendido que el follaje de los

~adultos; sin embargo, tomando en cuenta gque las plantulas. se

tienen por poco aparentes, cabria esperar lo contrario.

- De . acuerdo con lo anterior, los experimentos de aceptabllldad

qulzas- ne mostrarian diferencias entre el consumo del follaje de

‘ambas fases de. desarrollo. Asi lo muestran los resultados de este

estudlo “en donde aun tomando en cuenta los pocos casos en. gue

. estas diferencias resultaron szqnlflcatlvas, ‘las preferen01as no
27mmstraron una tendencza deflnlda.

c} que las defensas flSlCaS estuviesen mejor representadas en 1as
plantas aparentes (Rhoades, 1979). E1 compcrtamlento de la dureza

: feflar satlsface las pred1001ones tecrlcas, ya que el porcentaje
de especies con follaje duro fue mayor entre las espe01es tole~-
rantes, seguido por las némadas y finalmente por las ploneras..En?

el . caso de la pubescencxa, el porcentaje de especies con pelos

. - fue mayor en las especies no aparentes, lo que quizas refle]a la
- presencia de defenaas de bajo costo en este grupc -de- plantas

(coley, 1983, 1986) .

'dﬁ gque el costc de las defensas estuviese dlrectamente rela01ona-,
do. con - la “apariencia de las plantas (Feeny, 1976). Esto se

comprobd al encontrar que el porcentaje de especies con alcaloi-

des -~ compuestos cnnSLderados de bajo cogio metabdélico. - presenta
.una tendencia en su distribucién en €1 orden -de ploneras >
- némadas > tolerantes. Aunque en este trabajo no se evaludé ningun

cémpuesto consxderado tiplcamente como de alto costo {11gninas Y

84




taninos), se encontrdé una dlstrlhu01on inversa a la anteriormente
~ sefialada para los heterésidos. En los- compuestos de costo inter-
"mqﬁlo, COmO Ias saponinas Y los flavonoides, se esperarla una .
V~dx$tr1buclon - Mas o menos unlforme, tal como se aprecia en nues~

»tﬁas observacxones (ploneras némadas = tolerantes).

3

1,m\ento no correspon&e al esperado, no existen estudlos preV1os
wque nos permltan establecer compara01ones.

5 La falta de dlferenCLas 51qnxf1cat1vas entre los grupos segre-

‘ gédos “por la presencxa o ausencia de. determlnada caracterlstlca,
o flaxca y/o guimica puede deberse a:

ak', gran varlabllldad existente entre los grupos COmparados,'

yagnada al pegquerio numero de repetlclones por muestra.

bf | a variabilidad intraespecifica e intermodular de las plantas
(Harper y Dirzo, 1982 a y b; Dirzo, 1984 a; Marquis, 1987;:; Bazzaz
) et al., 1987; Coley, 1986) .

c) la variacién produclda por las dlferen01as 1ntraespec1flcas,

‘ p@llmorflcas y de axperlenCLas previas de los animales (Harper Yy

'Dlrze, 1982 ay b; Jermy, et al., 1982; Whelan, 1982).

d) ‘la sxmpllflca010n del concepto de unldad organica ,(plahta o

—,amlmal) a un conjunto de variables simples e 1ndepend1entes (los
organlsmos ‘son mas que la suma de sus elementos un1tarlcs)
f;
Por otra parte, ex1ste una tenden01a a sobreestzmar el papel
défensxvo‘ de los metabolitos secundarios presentes en los vege-

tales, no obstante se reconoce la pcsxbllléad de que algunos de‘i

‘Aestcs jueguen otros papeles metabdlicos o que 51mplemente sean

productos de desecho (Futuyma, 1983). Ademas, existe la. poslblll~' 
- dad de que otras caracteristicas de la’ planta,‘ como por ejemplo

su guimlca no téxica, pualeran ser mas’ 1mp0rtantes en:la determi-
« nac1on de las preferenCLas allmentlclas (DerD, 1985 b} .

1,‘

Y
‘ da este estudio,; ' al igual que el de otros similares, intenta
-‘e$tab1ecer la relacién existente entre unas cuantas variables

intrinsecas de los. vegetales v las preferenc1as alimenticias de

uft herbivoro en: condiciones de laboratorio. A través de este
anfoque, ‘se pretende encontrar exgllcaCLQnes prox1males o ecolé-

g;caS"a las preferencmas alimenticias en funcidn de-las carac- -
~teristicas del” follaje. Sin embargo hay que tomar en cuenta que
aunque. este tipo de aproximacién --al 31mp11flcar el sistema a
unas cuentas var1ables~- nos garantiza pre51clon, esta se logra
sacr;flcando inevitablemente las otras dos propledades de todo

madelw. reallsmo y qenerallsmo (Dlrzo, 1984 b}.

Flnalmente, hay que tener ‘presente que ain cuando se puedan

descubrlr algunas relaciones entre las caracteristicas del folla~

'y su . aceptabilidad- relat1Va, esto no. constltuye una prueba

fcpncluyente de’ que las primeras hayan aparecido y evolucxcnado
‘ para' proteger a las Vegetales de los herbivoros, ya gque por

‘l
5
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~el caso de los estercides y los terpenocides, cuyo comporta-;'

‘Por ultlmo es ‘necesario mencionar que el disefio experlmental'




‘ .eJemp1o,9 ex1sten compuestos gue asi como frenan el atagque .de

- algunos 1nsectos pueden estlmular la alimentacién de otros, 1lo
© gue sugiere la p051b111dad de que ciertos efectos sean en reali-
~dad consecuenclas accidentales de la idiosincracia conductual de

‘algunas espec1es de insectos (Futuyma, 1983). Ademas, vale la

pena considerar 2ue aungue muchos vegetales estan (o han estado)
sujetos a la presién selectiva ejercida por los fltofagos, éstos

' ng son necesariamente la uUnica o mas importante presién selectiva
que enfrentan las. plantas (Marquls,: 1987). Por lo tanto, resultaﬂ

dlflCll demostrar que una caracterlstlca particular ha evolucio-

‘nado  precisamente como mecanismo defensivo en. contra = los

"ldepredadores.
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w;V;wy 2 gotas de ?‘nax

'Tgmen%e' s agirega.
- fluir por las. pareﬂes del tubo de’ ensayo, de manara que el étzdo~m
‘wfa ;a una :apa delgaﬁa debajo de la. solucion acuosa, ‘2in que se

i
%

arE umcfi 1

:iﬁEﬂﬂICﬂS UTILIZQDQQ EN LQS QNQLESIS DE METQB@LITQS SECUNBﬁﬁIQS.

En la datermiﬁaciéﬁ da estns :Qmpuestns ge empled el veacti—’

*.vo da' Mal1ach.u ta rutina de laboratorio es la siguienter Se -
: ; ‘wﬂxtracta de prueba en 0.5 ml de agua destilada

anol al 10% en etanol o cloroformo. Punterior~
i ml de ac:da sulf&rzcn concentrado ﬁe§&ndu1c‘

Qe aqns1dewa posztxva la reaccitdn cuando el
Un anillo pardo indica
1978). - : :

kcavbuhxdratas (Vngel,

{ Sefﬁptjliza"la técnxca propuesta por Munier y Macheboeuf
{1?6?) kmpleénda‘el ﬂeactlvo de Dragendorff. . '

' ,8e€tme 3 ml del eutraato metanélaca incoloro y se acxdlfzca con
1g$igntas ﬂe aph’ cido clorhidrico al S%. A esta solucicn se agregan
i,ﬁ’fgatas“ del reactivm de Bragandoﬁff. Se considera puazt;va “la
Creaccidn cuando se favma un precipitado COlQF naranja =3 mavwen. :
- Re#  de Dragﬂndorff.~se disuelven 8 g de Bi(NDO3)3 SH20 en -
;_\ml de HNGS al 30% (densidad = 1.1B) y 27.2 g de KI en 100  ml

&agtxlada. - 8e mezclan las dos soluciones y - se dejan
urante ‘24 hcraﬁ.~ Be. decanta la saluc1an y se afora ;pan

 fagﬁa éea%:laﬁ@ a 1@@ ml.

‘ para la evaluacién de saponinas se empieo la prueba de 1la
eapuma (Farnawavth, 1964). La rutina es la siguiente: , ‘

aatvaﬁta s redisuelve en 5 ml de agua daatxlada, talentaném
ifo vapor con agitacion ccnstante durante 5 min. La pruesba se

“1,caﬂa¢dara pﬁsitxva &i se forma una capa de- eSPLMA, forma de
~paﬁ“1,: persist&nt& ‘durante  3I0 min. La formacion de pequeﬁasA

cah dades de espuma, aatable solamente durante pocos mxnutus,

'1nflcafiva da la presencia de proteinas, Aacidos vegetalea, a muy

- concentﬁa:ianes de sapaninas (Farnswarth, 19&&)r

;‘;Fkavunmldes.

- Estos 'ccmpuestms fueran evaluados de acuerdo a la técnica
*apueata por willstattar y Stein (c:tada por Wall, 1954): )

,?:A s saluclﬁn de. ex tvacta metandlico 1n:olcra sa le agregan’ 0.5
oml de écxda clmrhfdrzca concentrado vy dos troc1ta$ de 11madura de
f ‘magnas1o. -La. reaccxon ‘s deba a la presencia de un . anillo ben o
;‘,pxronxca y varia en 1ntena1dad, dependlendo de la cnncentﬂac:ﬁn

de - los . flavqnaldés presentés. La prueba se :onszdera posxtlva con .
- aparicxan de coloraciones naranja, roja, azul rojizo o v1mletaA

}(Baminguez, 1??9). Farnsworth 1966 séﬁala que 1as aclorac1unea
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rojas son indicadores de la presencia de flavonas; el carmesi, de
flavonoles; el magneta, de flavononas y, ocasionalmente, el verds

Ly @l azul puaden ser indicatxvoa de la pwaapncia tle alguna agli-
",cnna (a} hetprcﬁidm. : ,

Ter pmggo Y. as.._gr“wl des.

o L B sxguxa la prupba propussta por Dominguez (1979):

 lms putractos se redisuelven en 5 ml de cloroformo v se agregan

' nt»g dal reamt:vw de Llabermann y Burchard. La prusba. es Quaxtxm
va sicen log primeros minutos se presenta una coloracion azul o

azul’ vaﬂdmga (la cual indica la- presencia de campuestos pgtaeroi-
'dal@%}, oﬂrmlmraciones rojas, rosas o purpuras (que se deben a la

presencia de compuestos triterpenaidalas).

Reactive de Liebermann y Burshard.e Be mezclan valumnenes 1aualas
de anhidrido acético y cloroformo, enfriando la me:zcla en bafo de
hamlm mwlzdm, agregando tantas gotas de &cido sulfiarico concen—
Lrada ﬁmma mzlllxtwoﬁ de clmrafcwmm cantenga 1a ma"cia, ‘

C}? ':;,"
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AFENDICE D

Lista de especies con los Indices de Aceptabiiidad (I.A.) de cada
replica para cada fase de desarrolleo (F = Plantula; A = Adulto).
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APENDICE 3. CARACTERISTICAS FISICAS DE LA LAMINA FOLIAR

"~ PUBESCENCIA

o ESPECIE

MARGEN

TEXTURA

DUREZA

“dbuts (-

- panamensis

pelos escasos, pilosos
-y uniforses '

pelos sericeos, abundan -
tes en nervatdura central -
|y venas secundarias

snters y glabro

lisa

no fragil

L @aﬁ;aflybha% o
o skutehii

B!
2

_ pelos escabrosos en -
" toda la lamina, en la

o nervadura central de -
-gayor tamano vy glandu-
1as abundantes

~ - pelos mas peguenos y
abundantes que en el haz,
" en 13 nervatiura central

escabrosos y pequenos

" serrado con pelos
-escabrosos, abundan-

tes y homogeneas

sUavVE

frag i‘ i

 hlchornea

. latifoiia

pelos biinéﬂs sobre

- toda la superficie

Jplabro, con pequenas glan-
fulas rojas en la base -

velutinoso

suave

fragil

 allootykis
- caspoetachys

glabre

' ‘nervadurds con escisos
. pelos puberulosos

con escasos pelos

puberilosos

Sugve.

intersedia

 hspelocera

- hottlei

glabrp

glabro

entero v glabro

suave 'y lisa

intersedia

L ephitecna
. buxtlensis

‘glabro

glabra

entery v glabro

suave y lisa

intersedis

| sphelangra

© adrantiaca.

escasns pelos sericeos

spbre  nervadura cen—

“4ral y en las arenlas

orientados hacia el

| apice

escabrosos, #3s pegUeNcs
-que en ] haz, abundantes
sobre todo en las nervadu-
ras principales, esrasos

en lagunas

enters, con pelos
escabroso,
ahundantes en el
apice

Rnas T

aspera '

fragil

I %méaspmm ;
© #epalocarnon

alabro.

piabro

mtem ¥ glabro )

suave

g : interédia

o ;ﬁ&etmaa% ‘
‘ we2xicanuR

a0

glabfn

€ON esCasas eRPINAs S0~
~ bre nervadura central

entero con peque-
nas espinas

 teross -

no fragil -

1A




1 aoomyitan

~ Clarisia

EBPECIE | - wa

o "~ PUBESCENCIA

EWES

RARGEN

R

DUREZA

- Brosimum - glabro
alicagtrus -~

|
'
i

nervadura central y venas
laterales con escasds pelos
pubsrulosos, mas densos so-
bre la base

dentado en el
apice y glabro.

susve ¥ lisa

no fragil

Calatola glabrg

* pocos pelos puberulosos

an nervadura central

serrado .

firae v lisa

intermedia

, | ‘ glabro
7 brasiliense

_ glabro

ente?o y glabep

firse y l’x«;’a ;

intersedia .

N
 Latica
- papave

glabro

- plabro

entero y olabro

suave v 1isa

- fragil

pelos estrigosos lar
.gos v cortos con dis-
tribucion mas o senos
usii forse

: @A;\{;ecsaaigaif
- obtusifalia

-nervadura central con

pelos estrigosos, la-

" mina con pelos sericeos
- 0 lanudos -

paiuaadts ton pe
los estrigpsos

Suave

fragil

i . plabro
bifisra

glabro

enterp

in:t_amedia

Clusia g3, glabra |

glabra

enters y glabro

'''''''

suave, lisa
y carnoss

no fragil

o fonnarus glabra

shultesii

‘con escasos pelos vilosos

sohre nervatura central
¥ secundarias. sas abun-

dantes cterca 3 la base

entero y glabro

no fragil

ord

ordis glabro
megalantha

| ton escasos pelos seri

ceos sobre las nervadu-
ras, ausentes sobre la
laina )

enters con escasos
pelos sericeos

- firme v suave

 na fragil

 Costus sg escasos pelos pubery-

vaduras principales

losos sobre las ner-

glabro y con glanﬂulas

anterp y glabro

suave

intermedia

o4




ity

| szlema

» Csmama

S %‘lwb:s&e%alum :
S ﬂmmatra
| *?Bi°ﬁ§§r§5 "

j ’%igﬁaii%
- mingtiflora

o Dunsza
\ " Eugenis sp.

| Faramsa
0 scoidentalis

 Buarea
- grangifolia

o Heimtamas

Vasegzszﬁ | W

ENVES

TEXTURA

MREZA

palyﬁsﬁra .
- lanervadurs central

con pelus EEHCEOE, ;
aas abundantes sobre

lamina cubierta ton
abundantes pelos lanudos

~ enterg, con pe-
108 lanutos

gugve -

o fragil

con pelos sabre ner-
~ vadura central y es-
casns sum 1a lanina.

neataﬁa .

ton pelos sobre ner-
vaduras y ausentes so-
tre ia lmna )

sgreago con el mis-

. &0 tipo de  pelos
digpuestos uniforme-
mente

aspera

no-fragil . "

glabm
: baz%imu

glabrg

enters v glabre

suzvE

no fragil l

v glabro
. ratuﬁa

glabro

entero v glabro.

lisa

Cintersediz .

 .plabro
: d‘i’gg}ua : ’

f giéb‘ro

. enterc y glabro

crasa y .

< muy lise

- intersedia

D

" glabro

.glabro

‘enterg y glabro .

suave v lisa

interaedia

. pelos estrignsos

L mey uzana . sobre naryaéuras

pelos estrigoags sobre
nervaduras; #as abun-
dantes que en el haz

entero, ton pe-
 los estrigosos

susve ¥ lisa

fragl 1

translucidas .

: glabmg con glandulas N

pelos sericeos sobre la

lsmina, mas  abundantes

. y'largos e la base y
- sobre nervadura central

entern’

susve y 11sa

antéraedia

glabro.

- glabro

entero y glabro-
. R g

lisa y firme

“no fragil

intersedia

- pelos escabrosos
Bﬁpendswlatus o

con pelos escabrosos
unxformemmts ﬁls~ ‘
tnbuxdos

sefraﬁu, ton pegue
- nos peios escabro-
505 S

T aspers

fragil -
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ﬁé?ECIE'é’j S WAz

PUBEBCEN BESCENCIA

ENVES

TEXTURA

DUREZA

Hillia |

- ~ qlabro
. hetrandra

glabro

ehtern y glabro

suave, lisa .

no fragil

g pubescente.
 sapinifoides |

pubestente

entero vy pubescente

Suave

no fragil

i Licaria gp ' " plabro

labra

eh;ers

suave y firse

no frapil

P Lsﬁ;hmmmﬁs ~ pelos pilosos sobre
quutea&%enszs nervadaras arxncma~
L 1@5

pelos.pilosos, mas
-abundantes oug’ e -

el Hhaz

entery Coh BSCAS0S

pelos piloses

suave

» fragil -

glabro .
ﬁarﬂmndwm - -

!

-

‘ton  abundantes pelos
puberulosos uniforne -
- ‘mente distribuidos en
- toda la lamina

entern.

Bilave ‘y lisa

intersedia

- Hyriocanps
- longipes

con pelns umfow

 mente msmhuwss o

Tqual fﬁue en el haz,
con pelos mas largos

‘sobre las nervaduras

© serrado

suave

fragil

 ambigens mdy abundantes

‘glabro, con glandulas

glabro

entera y glabro

lisa, suave

no fragil

p—"

Trhrosa glabro

‘pyrasirdaie

g %‘aiim

entero y glabro

11sp, fitse
y suave

frapil

Jmhalm ‘ 5Ca
simfera nosos; mas abundantes
| cerca de la bise

KR

escasos pelos veluti- -

< igual gue en el haz

\ entem, con peiac
velutinpsos espa— :
- riados

_suave v fragil

fragil B

: ‘E}remm glabro
.ab"umfnhus

~ glabro

 entero y glabro

suave y lisa

o fragil

serrado v glabro

suave y lisa

intersedia
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| EREIE

PUBESCENCIA

ENVES

MARGEW

TEXTURA

DREZA

jPaullmw
' ciavxgara

g mam pe}ns veluti- V

Nosos - 0 nervadur‘a

Cgentral y en labase

Cde las venas- secmﬁa

Niﬁ :

igual que en el haz,

' rm;nas abundantes

dentado, con psca-

‘so8 pelos veluting

808

suave y Tirme

e

fragil

. Poulsenia
- armata -

glabro

ylabro, con espinas

_ sobre nervadura-cen-
tral

ontulado

" aspera

no fragil -

~ Pouteria

 canpechiana

: Agiiébﬁﬂ

‘escasos pelus pilosos
largos sobre la nerva- |
durs central .

enters y §1abro :

lis0 vy suave

wfernedia

= Peeutolesdia

' ) uxyshgri}aéia,

escasos pelos sericens
sobre las nervaduras -

igual t;ue en el haz

» sndu,lad’b ¥ glabro

firee, lisa y
sbra

no- fragil

Faxmcens :

glabro

glabra

entero y glabro

suave y lisa

ne fragil

: ?;ta;‘ggi@;?ﬁus

' pelas mzberuinsos en

las nervaduras y
glandulas wmtﬁ

igual que el haz

entero y glabro

suave y lisa

" fragil

pelos estrellados y pilo-
sn5 sobre las nervaduras, :
Bubamloscra sobre la lamina

kf'ﬁ Quaramima
mnams ‘

: :scasns pelos. estre =

: uadas sobre . nervadu—
ras prmcxpales, pelos -
Apubammsus sobm a

o ;iuma

enterc y plabro no fragil

. lisa y fires

: giaim - glabro entero y glabro suave v l1sa o, fragil

‘entero, con pelos . . BUave y lisa
‘pscabrosns ¥ alge- )

nos estrel !;ﬁufs.

‘plabro REQUEnDS peios puherulesas.
Sobre nervaduras y lamina,

escasas pelas estrellados

’fmg;i e

1(3?’
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ESPECIE

WAL

FUBESCENCIA

ENVES

HARGEN

XA DREIR

- Balacia | .

glabro

- megistophyila

plabro

- entero vy glabra

~firme y lisa

-no fragil :

Saurauia

Dubéscente'

pubescente

gerrado’

naufragit
aspera

- Bipary

pelos pilosos sobre

1a lamna gue se des-

‘prenden'al'tatto; .

*igual que en el haz, pero

~ tasbien presentes-sobre
. las nérvaduras

ftbﬂ pelops pilosos

mas abundaﬁtea gue
en el ha:

‘~suav€ fragil‘

© ‘glabro

glabro

serrado v

“glabro

suave y lisa

fragil.

" donriel i-gmithii

glabro, con gran can-

tidad de pequenas glan-

dulas

‘glabro

éntrn y

- glabro

‘ 5uévg'y‘frégil

"frégil

. Btrichngs
' ‘tabagtana

Lk

_sobre nervadura prin~
tipal y laterales, pe-

gquencs pelos sericeos.
orientadps hacia el
apice: |

" 1qual que e} haz

enterc, con pelos

SEricens

©lisa y suave

no fragil

- Syngomige g,

glaoro

plabro

Centeroy
. glabro

suave, lisa y
suculenta

fragil

glabro

,

escasos pelos pilosos
sobre nervaduras

entero y glabro

susve y lisa tragil B

pequenos pelos escabro

08 distribuidos homo-

“‘geneamente sobre la la-
‘ning I ‘

ton peins escabrosos
sghre nervaguras |

v

ﬁenfasn con algu-
Aos  pelos esca-

- broses

-}igeramente as- frapil
-pera ) :
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| ESECIE

HAZ

PUBESCENCIA

ENVES

T

TEXTORR - - mzﬁ

©trichilia

" ton pelos véiutihosas

sobre las nervaduras

~ principales, ausentes

en el resto ge la la

- aine

: ig’ﬂ;l que #n el haz,

perg mas abundaﬂtgsl

entero con abun-

- -dantes pelos ve-
lutinosos

suave y lisa
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APENDICE 4, PORCENTAJES DE CONTENIDO DE ABUA EN EL FOLLAJE DE LAS PLANTIRLAS
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BPENDICE 4. Continuacion.
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