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. ' . IlrfROOUCCION .' . 

:I!h?()~TANC!A DEL HERBIVORISMO. 
, . .." -

.. L~ .' •.. qral} di vers.i..dad . d~ .especie$ car~c1;:erístie~' de las comu:t:ti,dad~s 
.v$getales .. de lostróp1cos es unen1gma para. la. ecología. Est.a. 
dtversidad . ha sido explicada como elresul1;:ado de la, repartición 
d~ •. recursos entre especies cónrequerimientosno del tOdo s eme .... 
jantes(Bec;;Jon, atal. 1~86): sin embargo" est~ argumentodes<?ansa' 
en.<ios supuestos que no s1empl.;'eresu1tan .c1ertos. Elpr,lmero 
.e15ta1::l:t~ce.quesi hay c<;>mpetencia ~ ~osrecursos ,son . limitadoS, 
la ......... ' .e. s. p ... eo,1e .... de mayorv. 19or com. pet1. t1VO des.pla. za.raa . las, otra. s. 
·E~to. no siempre suced.e así, debido por ej emplo a la heteroge-
n~;lClé1da:lt\bientál, . ya gueun año. nunca es igual al que le sigue o 

· anteoedéy un centimetro cuadrado de.tie'l7Eél no es igual a otro l' 
(f3egony.Mottimer, 1981).Oe ,esta manera, existirán temporadas yl' 

· Z911as .. f~vorables par~. ':lnasesJ?~c;es '. mientras que o.1;:1;"as Se verán 
b~ne.f.:LC1adas encond1c10nes. d1st1ntas.El segundo aSume que los 
opganismosefectivamente están compitiendo., lo que,impliéa·que . 

. 10$ recursos son limitados •. EstQtampoco es . necesar)iamente 
c:ierto, puases bien conocido que las perturbaciones bióticas ,o 
a;Qiótic8smantierien bajas las densidades poblacionales,evitando 
áé,Í,qUe los individuos compitan por recursos limitados. 

'Las perturbaciones pueden sucederse con tal frecuencia que 
ppeden~jercer un'apresiónselectlva sobre las poblaciones, . pro-. 

"vpcanaoen .ellas ciertos caínbios evolutivos. Entre estas per­
t'UJtp~ciónes se encuentran los fuegos·frecuentes, las tormentas Y' 
el herbivorismo (Begon et. al., J.986). Es posible pensar entonelas 

, qQ.é. este último fenómeno pudiera ser un factor ecológico impor-
t,cl,titeque influye en la._diversidadvegetal. . 

El herbivorismo puede considerarse como un tipo especial de 
perturbación cuyo efecto depende de las caracteristicas.delher:'" 
bi'Voro, sus.' preferencias alimenticias y la intensidad de su 
át;:a.qtle.E;l h'ed:üvorismopuede influir en la dÍl'lámica poblacional 

'de '. las, plantas, en. la. diver~idad y en los procesos. de .$ucesión qe 
li?t.scQmunidades.'Además, puedééJ.ctuar Canto un fuerza selectiva en 
lea: ,evoltlción [le,caracteristicas', (ya sean físicas, químicas,.o 
f'enoló9icas) que reduzcan Q, impidan el daño causado por fitófagos 
(Harper, 1977 : Dirzo, 19B5a). . . . , 

, El herbivorismo, aplicado especial'íliente al consumo. del 
fpllaj e, nopuedeconsidera:rse como' un . caso tipico de dep:redación" 
ya que . enéstageneralmenté es un c/organismo de mayor t(1maño" el 
que en su accióndepredildoramata a su presa. . 

Muchas .de .. 1as . general iútciones en lateoria de la deprecl~ción * . han establecidQ como si' los organismosunitario$ tipificaran 
eJ.~undo viviente; sin embargo, a diferencia de la mayoría de los 
a;llima~e.st . las 'pl~ntasno son organism()s unitarios,. sino ,unó de 
lps elemplosmás claros de organismos' modulares (White, 1979)'. En 
e,stós, .'. el cigoto da lugar a una unidad básica de construcción¡· 

1 ( 



1,1 , 

qoe produce a SU vez otros módulos semejantes. En las plantas 
s1,:l¡>erio:r:esel módulo básico es la hoja, con su yema axilar ysu 
e~t:renudoacompañante del tallo (White, .!m. cit.; Dirzo, 1984) 
B~9'0netS!. ,.QE.cit.) . Cuando la yema se de~arrolla prod,u<?e 
n~evéls . hOJa$» 1 cada una de ellas con su yema aXllar respect.l.va, 
por '. lo que '. la planta crece por acumulación sucesiva de estos 
m<:,dulos y puede ser vista como una metapoblación. 

Lbs procesos vitales de nacimiento, envejecimiento, y mllerte, 
oturren no solo a nivel de todo el organismo, sino a nivel de 
mÓdulos. Asimismo, cada uno de los módulos difiere en, edad, etapa 
d~' desa.rroflo, valor relativo para la planta, caracteristica,s 
flsico-quiml.cas yen .su~efectos atrayentes hacia 10$ herbívoros 
(:f3azzaz'y Harpér, 1977; Dirzo, 1984b). 

EVIDENCIAS DE LA IMPORTANCIA DEL HERBIVORISMO. 

Gracias a. los estudios experimentales y a la introducción 
a·ccidental de nerbivoros en ciertos ambientes, ha sidO posible 
obtener información sobre la manera en que el herbivorismo influ­
y~. en la dinamica de poblaciones y comunidades vegetales 
(,Holloway,1913¡Harper, 1977; Dirzo 1984b). 

El efecto de los herbívoros sobre las comunidades de. plantas 
d~pende . de tres factores principales: a) las preferencias del 
h~rbívoro,b) la intensidad del ataque, y e) las reUaciones de la 
planta atacada con otras plantas (Begon et aL, 19~6 ¡ Dirzo y 
Harper,. 1980). 'En el caso de ramoneadores no selectivos" el 
r~spltado sobre la diversidad de la comunidadvec¡etal' dependerá 
d~ que. espec ifj! s sean las que sufren el mayol;" daño: si lasespe­
C'1es. subqrdinadasson las más dañadas., serán llevadas a la extin­
cqión, por lo que la diversidad disminuirá. si por elcontra,rio, 
l.as especies. dominantes son las más atacadas, los espacios y 
:t"~cursos que éstas ocupaban .. quedarán disponibles .. para o:t:r,as 
eí?pecies, por 10 que 'la dive:t:sidadse incrementará .. Este fenómeno 
é$;denominado"coexistencia.mediada pot" un explotador" . (crawley, 
1~83) Y Un e.fectotipico del mismo sé produjo en.la vegetación 
ipglesa-por la introducción de conejos (Tansley y Adamson, 1925) • 

. '~~ I 

Cuando el herbivoroes un tanto selectivo y·muestrapreferencia 
por la ~lanta competitivamente dominante, ládiversidadse verá 
favorec.lda. Jones (1933) documentó este efecto en pastizal;es 
.r~mcmeados por ganado ovino y Lubc};tenco (1978). ~n una zona de 
~hte:tmareas .. ' eh . dónde elñ.erplV:oro.Jdomtnante fue el' caracol 
IJittorinalittorea. ' , 

Én, ocasione~ .ésdifícildi~tinguir la influencia de los 
djepredaqores especia'list<1sdefltr;o'~~,;las comunidades vegetales, 
sin embargo, . su. '.' importanciaptl~4~i inferirse a partir de' los 
é~it()s ... 109~;;lc:I0s,'a través del~,9f'l:t;;~~1 biológico de male~as ... Un 
c~soeJempll.fl.C~t,l.VO, documentaclc)Ptf\'r .;Iolloway y Huffaker (1951), 

'\ f~eel d~l 'cot;itrol de. la hierb.i:lHyperÜ;:~m perforatum¡en e~ n017te 
q~r .<?al~~orn.la, .' por. la·- ;Ur~r?ducc10n de. dos coleop'beros 
e~pec.la11stas: Chrysoll,na hypér.lC1 YCh.gemellata. 

. , 



Ademas de sus.efectos sobre la diversidad, el herbivorismo 
influye sobre el proceso de la sucesión, ya sea acelerándola o 
r:etardándola (Lubchenco, 1983; McBrien, et al., "1983) . 
F,linalmente, existen evidenqias que sugieren queel ~erbivorismo 
p:uede, en algunos casos, afectar drásticamente la dinámica de 
póblaciones de plantas (ver Lauda, 1982). 

TEORIA I<;ENERAL DE LA DEFENSA OPTIMA. 
I 

. A ¡ partir de los estudios de las interacciones planta-herbi­
vbro llevados a cabo por diversos autores ( White, 1969, 1976; 
.ranzen,; 1973; McKey, 1974¡ Feeny, 1976; y Rhoades y Cates, 1976, 
entre dtros)" Rhoades (1979) resume la llamada Teoria General<ie 
la Defensa optima de las Plantas en las siguientes Hipótesis: 

1) 

2) 

Lds, organismos desarrollan f distribtiyen sus 
procurando maximizar su adecuac1ón individual. 

defensas, 

Dado que en términos de adecuación las defensas pueden ser 
costosas para los organismos (pues provienen de la desvía...; 
ción de energía 'f nutrimentos para otros procesos, tales 
como el crecim1ento y la reproducción), en ausencia de 
enemigos los organismos menos defendidos tendrán una mayor 
adecuación que aquellos que han invertido una buena parte de 
su: energía disponible en la elaboración de,defensas. 

De la primera hipótesis se desprenden los siguientes postulados: 

a} 

b) 

,e) 

id) 

I 

Los organismos desarrollarán defensas en proporción directa 
al riesgo que representan sus enemigos y en proporQión 
inversa al costo de las mismas. 

En un or<1anismo", las defensas estarán distribuidas en 
relación d1rect.a al riesgo particular que cada, tej ido tiene 
de ser atacéido, así como al valor particular de este tejido 
para el vegetal, en términos de reducción de la adecuación. 

Toda vez 
Canalizar 
'enemigos 
vegetales 

que las defensas son costosas, el compromiso' de 
nutrimentos y energía hacia éstas decJ;ecerá si los 
están, ausentes y se incrementará cuando los 

estén sujetos al ataque de sus enemigos. 

Ya <¡lue su producción implica una desviación de ener9~a y 
nutr1mentos del total disponible en las plantas, la 1nvér:'" 
S10n en defenSas esta~á correlacionada negativamente con 
la distribUción de estos recursos para otros fines 0, 

La hipótesis, 2 se ve comprobada cuando se compara dentro de 
U;¡¡.C1 misma población~e] vigor vegetativo y sexual de mor.fos ' •. con 
protección anti-herbívoros y morfos sin protección (Foulds y 
Grime,1972~ Dirzo y Harper, 1982 a y b ). ' 

Por su parte, la primera hipótesis más que una hipótesis es un 
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alldoma que solamente puede ser comprobado a t;ravés de los postu­
l~dos a, b, c, y 0.: en vista de lo cl,lal, a continuación se 
comenta cada uno de ellos. 

, En relación al postulado Ita", conviene dar respuesta a tres 
interrogantes: i) CUáles son los principales tipos de defensas 
d~$arrol1ados por los vegetales?, ii) Cómo pueden evaluarse los 
cpstos' ,de la defensa? y iii) Cómo puede evaluarseEü riesgo de 
lps vegetales de ser encontrados por sus depredadores? 

Tipos de defensas. 

... Los vege!tales han desarrollado una gran variedad de de.fensas 
,p~+a evitar el ataque de los perbívoros. coley (1983) clasifica 
estasdefensás en tres ~randes 9rupo~: a} ~efensas fisic<;ls - como 
l~a dureza ,la presencla detrl.comas, glandulas y espl.nas; b) 
G,'efensas consti tuti vas -donde se agrupan aquellas relacionadas 
c¡pn el valor alimenticio del recurso, tales como la presencia de, 
fibras, el contenido de agua y la concentración de diversos 
n;htrimentos- y; c) defensas quimicas -:-en donde quedan incluidos 
t;odos los c.ompuestos secundarios (a1calóides, taninos, glucósi":' 

,dos, glucosino.latos, f1avonoides, etq.) -. . 

En vista de su gran importancia en el 
, a de la, defensa óptjma de los vegetales, 
particular' en los compuestos secundarios. 

desarrollo de la 
aquí se hace énfa-

En un intento de agrupar la gran diversigad de c<;>mpuest'?s 
secunctarios conocidos de acuerdo a su función como meCal1l.SmOS de 
q"~fensa, Feel!-Y (1975, 1976) propuso que éstos podrían ser dividi­
<;l¡b$ en dos grandes grupos: compuestos cuanti tati vos y compuestos 
c;ualitativos. 

be acuerdo con lo anterior, se consideran defensas cuantitativas 
~odos aquellos compuestos secundarios cUya acc~on protectora 
d~~pende dé la concéntración en la cual se encuentran en los 

,'ttej,idos vegetales. Estas concentraciones son, generalmente altas y 
pUliaden reP1i~sentar en ocasiones hasta. el 60% d,el peso seco 'de 
a.¡lgunos te) l.do$. " Los compuestos cuantl.t:ativo$ son de ,gran peso 

:ntolecular, generalmente poco móviles y de baja tasa d~ recambio. 
l10r su efecto general sobre los herbívoros, se les conoce como 
re(iuctores ,de la digestibilidqd, ya que al ser ingeridos no 

:a'traviesan el tubo digestivo, sino que actúan a éste nivel, 
:t:¡órmando 'complejo~ <?on ~asproteinas vegetales, 10 que ~educe 
notablemente la as~ml1aclón. Este t de defensas se consl.deran 
q:ostosas pues su síntesis requiere un gran complejo de ,rutas 
metabólicas y las posibilidades de recuperar los nutrimentos 
'€l;mpleados.en. su elaboración·son escasas. Dentro de esta categoría 
s¡een.cuentran .1os taninos, y las resinas . Las defensas 
c',Ua1itativas comprenden "compuestos secllndarios que se encuentran 

,e'j') , bajas concentraciones. en ,lostej ídop vegetales (comunmente 
m~mos del 2% d,el peso seco) . ,Son compuestos debajo pe$,omolecu':" 
l¡al' y una alta ,tasa de recambio. Se consideran efectivos' contra 
hI~~bívoros generaTistasaúnen bajas concentraciones¡ y actúan 

.a:t:lfavesando el, tracto digestivo para interferir con el lnetábolis-

4 



evaluar el cost.o de las defensas v~!a~~tall 
la . desviaqi6n de ene):'gía y nutrimentos 

Jca~ .. Teóricalll.enté,sis~ conoci~senlas 
",, ___ ·la:elabOl:ación<ielos.distintos.CQMpuestos 

pódrfa eValuarseapa.rtir de. las. unidades de 
su sinte~is. . • . .' .~ar9'0'. ad¡amás . estos 

niEíOE!:S evaluar aquellosrelacionaqós el 
. tos qUe resultan tóxicos pará 

a "toma:rseencuenta la tasa de 
puede a~red.ia\rse.l,.· .1~evaluaci6n 

di$tln.tp, <t:.ipos '" dlia,defensas . resulta 
........ ' ..... .J .... idada' (MeRey ,1979:Swain, 1977). 

, ' 

de una planta individual 
está en función' una 

, sU talla I ' ,. de CI~e(:aJnl.:,~nl7.0 
",",.L'c::,m",,,, I . ádemás ".,.."t"'t"In 

, tE!1:mina.ñ~; 

diffi:!l:é,nc;tasentre, a,mbas concepciones 
,consideran que. la. apariencia, 
,~5r~~ny (apari~ncia, prÓxima) I :tiene 

t1vJ.da<i" ,ya 'q;uetol1'laencuenta las 
.efe~tuadapo:t "él herbívoro; mientras 
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ellos propuesto (apariencia última) está determinado por un con­
ji)nto"'de variables independientes de las caracteristicas de los 
h~rbivoros .. 

Aparie~cia y. tipo de. defensas, 

. Tomando en cuenta la apariencia de los vegetales, los princi­
páles tipos de defensa I . y 1.os gastos metabólicos que estossu.po­
n~nl .·--se.han.qesa~ollado algunas teoria.s$1e tratan .de explicar 
1$,dl.str1buc10n de los compuéstos secundar10sen la naturaleza. 

F~eny (1979) propone las siguientes hipótesis: 

La proporción <ie recursos metabólicos asignados por un vegetal 
(ji. las defensas quimicasserá mayor en las especies aparentes que 
~h las especies no aparentes. 

2'. .Las especies no aparentes estarán defendidas por 
cl.lalitativos (toxinas) y las especies a~arentes por 
cu.antitativos (reductores de la digestib1lidad). 

compuestos 
compuestos 

3 Las comunidades caracterizadas por la presencia de plantas 
aparentes presentarán una ;menor diversi<iad de compuestosquimicos 
se:cundariosque áquellas dominadas por especies poco, aparentes. 

. De las hipótesis anteriores se desprende que en las plantas 
efimeras características de' ¡os prim~ros estadios suces·ianale~, 
r~lativámente dif.iciies de ser localizadas por sus enemigos natu­
r¡aJ:es, (a los que parecen escapar en el tiempo y en el' espacJo) I 

lÍ!\selección ha 'favorecido un. rápido crecimiento, una maduración 
tli:::mprana; una alta tasa reproductiva. y una menor asignación de 
r~cursCJs para la elaboración de compuestos defensivos, por lo que 
la :presencia de. compuestos cualitativos será común ene.llas. por 
éiLcónt:rario, en las especies dominante.sde los últimosestactios 
sUcesionales y de. clímax, dónde las probabilidades dé encuent.ro 

. cbn un depredador son grandes, la selección favorecerá un mayor 
PlVesupuesto ,de enerqia y nutrimentos para la elaboración' de 
cPll}Puestos defensivos, ya que bajo estas condici9nes los'organis­
mií)s bien defendidos incrementarán notablemente su adecuación. , En 
e~tetipo deJ¡>lantas·1a selección ha favorecido el uso de defen'" 
sas cuantitat1 Vas. ' , ' . ' 

En 10 gua se refiere al. postulado tlbU , si la distribución de 
l~s defensas contr~ la depredaciólJ en loste~idos vegetales está 
dtrect~mente r~lac10nada con el r1esgo ,9ue tl.enen eseos. Q.e ser 
consuln1dos , aS1 como con su valor r.e1atl.vo en cuanto a la redU;c­
cipn · ~e la adecu~ción de la pÜmta at~c~da:#' se. es~~raría eJlco:n~ 
t]:ar . dl.ferentes t1J?OS de compuestos, qU1l!'1COS a ,;hstl.ntas con9~n ... 
t::aCl.ones, "dependl.endo de la aparl.encl.a relat1 va de cada te) 1do 
p~t'a,sus posibles depredadore.s. 'De esta manera,. la estrategia. de 
d,:eensa' de 1asraices será diferente a la de los tallos, las 
ll~j'a~ ,Y fOs órganos. reproducto;-es, y estará en fUTlción . de su 
p~rs1stenCl.a y del .tl.pO de enem1gos potenciales. Aún dentro de 
r?sm:isinQs órgaJ?os pueden existir diferencias en el tip,o de. 
d~fensas, depend1endo de su estado de desarrollo ysu aparieneia 
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ri;;lativa. por ejemplo, 1a.s hojas jóvenes se consideran menos 
allar,entes. que ~a,spojas .. maduras y gracias a su .. bajapersistencia . 
temporal podr1an escapar del. ataque de .sus depredadores (Feeny, 

· 1~70). Además,· la .. presenc;:iade compuestos secundarios. de alto 
·pesomQletm1ar podría representar un obstáculo pal':a su eficiente 
d$sarrollo, por ... 10. que· en estas hojas se espera una defensa 
q~imica de tipo.cualitativo. Por su parte,. en las hojas maduras, 
qMei.son altamente persistentes,. cabria esperar mayores concentra­
ctones de compuestos cuantitativos. 

El postulado tic" establece que debido a que las defensas son 
Ciostosas, elcom~roDdso de c.analizar nutrimentos y enerqiahac;:ia 
é~t.as decrecerás.1 ·los enemigos están ausentes 1 y se incrementará 
cuando Tós organismos estén sujetos al ataque de Sus de.predado­
res. Se conocen algunos compuestosqtóxicos, como lasfitoa1e.xi­
nas, que son sintetizadas en breves períodos de tiempo por .. los 
V}~<letales como respuesta defensiva.ante los patógenos.. Recien­
t¡emE:mte . se .ha descubierto que esta reacción de inducción. de 
d,;efensas es mas <¡eneral e involucra el estímulo para la. produc­
q'ión de'sUbstanc1as como inhibidores de proteínas, alcaloides, 
f:enoles· "':( cianidinas, no sólo en respuesta a la acción de pató­
genos, S1no frente al daño producido por herbivoros (Janzen, 

· .1:979). 

Las plantas no aparentes podrian.incrementar sus. defensas 
cuantitativas ya que las defensas cualitativas· no serían ··efica,ces 
si .el daño fues.e poducido por un herbívoro· especialista.· En 
cambio, en las plantas aparentes,. se. podrían. incrementar.· laS 
dJ~f~n~ascualit;ativas a corto plazo,y las cuantitativasa· largo· 

.plazo.Pór otra· parte,si las defensas tuesen co.tosas, sE! podría 
~s.llerar una disminución. de los·mecanismos de defensa después de 

·tÍn tiempo en el que el ataque ha cesado (Rhoades, 1979) • 
. , 

El postulado ud".proporte que ya. que las. defensas representan 
ti:na desviación de energia ynutrimentos~e se sustraen al total 
éi.isponible .. para los vegetales, la invers1ón. de . energia destinada 

·a, suprod~cción, estará correlacionada negativamente con la.dis­
,~rJbuci6n de estos recursos para ótras funciones. . pe. aquí. se' 
qe~prend~ queem condiciones ambientales extremas para los vege-
~ales .. se .. podría presentar una dJ,smillución" en . s':1~ niveles. de 
qetensaen contra de los depredadores'''',o la ·1nvers1onencompues­
t;os, más baratos para los vegetales. Por ejemplO, . las concE!nt,ra­
q,ipnes de 'smstancias cual i tati vasJ(odrítm incrementarse ,mientras 
q.,.u ... ~.· ..... la8 ... cl:mcent. r. acionesde sustanCl:as cuantitativas diSlilinuyésen 
G~Rhoades, .2l2 _.ci t • ) . ,. . 

A . partir ele la proposici6nde los postú:i¡dos expuestos,. se 
han. realizado .. pruebas experimentales y observaciones de .. campo 
pat;a valorar su veracidad. En· esté punto haremos especial énfasis 
en , .. losestudios .. relacionados con los postulados a y b I . los 

· au~J.es·, .b;aj o· La óptica de la teoría, de la apariencia, nos 11evan· 
a; .relacionarIa . cantidad y tipo de de.fensapresentes .. en las 
g'lanta'$:oen sus· tej idos con sUs características de historia de' 

:v;;ida, fenolQgia,onto,génia, abundancia relativa y diversidaq de 
·J:a pomunida<I ,así cómo con· el . estadio· sucesional donde· Se 
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desarrollan. 

.. Teóricamente estos postulados podrían ponerse a prueba 
observando las preferencias alimenticias de herbívoros generalis­
tas ante una gama de. especies vegetales. Antes de abundar sobre 
es.te particular (Capítulo de Antecedentes) I conviene definir a 
los herbívorosgeneralistas y especialistas. 

Hé.rbivoros generalistas y herbívoros especialistas. 

Elgeneralismo y el especialismo dietario son términos rela­
ti.vos a los extremos opuestos entre monofagia y polifagia 
(lllioades, 1979). Todos los tipos de depredadores pueden ser 
clasificados de acuerdo con su amplitud de dieta como: 

ij monófagos, cuando se alimentan de un solo tipo de presa; 
ii) oligófagos,· cuando su espectro trófico comprende sólo unas 
cl..lantasespecies; y ii1:) polífagos, cuando consumen una amplia 
<}aIna de presas. E~ <:1rc;tdo de especialización pued~ tener .efec~os 
lmportantes .én 1.;1 dlnamlcadepredadqr-presa. Entre. las especles 
monófagas es posible distinguir a los monófagps abSOlutos, los 
cuales se alimentan de una sola especie vegetal, de los ltlonófagos 
funcionales, que aunque ~e alimeI)tan de una so~a es~ecie vegetal 
d.entro de un area determlnada, consumen especles alferentes en 
áreas distintas (Crawley, 1983). . 

. El término especialista generalmente se utiliza .para refe­
rirse a las especies monófagas u oligófagas, las cuales se 
{!ncuentran limitadas a la explotación de un género o familia 
viegetal que posee una característica particu,lar. Entre las espe­
cies polífagas~ no es posible encontrar a ningúngeneralista 
absoluto, en el sentido de que se alimente de los recursos vege­
t;~les en la misma proporción en la que éstos se encuentran en su 
afubiente (parkery Root, 1981). Todos los polífagos muestran un 
grado.de selectividad entre.los recursos disponibles. Entre ellos 
es posible distinguir l.os generalistas moderados, que son oapaces 
de alimentarse de varias familias vegetales químicamente no rela..,. 
c.1:onad.as, mostrando anté ellas ciertas diferencias con respEicto 
a los c¡eneralistasapostáticos, . ,que aunque m1;lestran algun~s pl:'e­
ferenclas, ,conc;:entran su atencl0n, consecutl vamente I en los re­
cursos más abunaantes (Crawley, ,22. cit.). 

Entre las ventajas de la polifagia es posible señ.alar un bajo 
costo de búsqueda, eSCasas propabilidades de muerte por 
inaniclon, una alimentación balanceada por el aprovechamiento de 
diversos recursos y la posibilidad de evitar los ,riesgos de 
intoxicación al utilizar un solo recurso alimenticio':' . La monofa­
gié\t. pqr su parte, . confiere las siguientes ventajas: evita la 
competencia.interespecifica gracias a la explotación de. recursos 
n? . disponibles. para otras es:pecies; . disI?inure e~. costo .de .. ·la 
b:usqueda cuando el recurso Presenta una dlstrl.bucl.on en parches, yª .queal localizar uno. de éstostiel)e ante si una gran cantidad 
d~recursosasu alcance.; y por últirq.o, ofrece la. posibilidad de 

. explotar un compuesto vegetal específico como guía para la 
búsqueda de su alimento, pudiend.o inclusive utilizar dicho 
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compuesto para su propio benefioio, ya sea como feromona o como 
mecanismo de defe.nsa en contra de sus propios dep~edadores 
(Crawley, 1Q83). 

p'referencias alimenticias. 

Las preferencias alimenticias de los animales pueden encon;... 
tsrar su. explicación en dos niveles: ecológico y evolutivo. 

, . . .. 

A· nivei .ecoló<1ico·{eIJfoque proximal), lasexplicac~ones a las 
p:referencl.as all.mentl.cl.as se basan en las caracteristl.cas presen-' 
tles·enel alimento (tales oomo e;abor, valor nutricional, d~felJ.sas 
químicas, dureza, apariencia, etc.) y en las caracteristicas 
actuale.s del herbívoro ( movilidad, experiencias previas. y apren­
q;.:j.zajer. Aniv~levolutivo, la explicación descans~ en las fuer­
ziasselectivas que actuaron .sobre los anCestros de los organismos 
que hoy observamos (Dirzo, 1980a: 1984b). . 

'l;eóriaGeneral de.la Coevolución entrePlantas Y.. Herbívoros . 

. LoS. estudios . sobre la asociación de plantas con herbívoros 
\iéspecialmenté insectos), ·han llevado a la conclusión de que. las 
qef.ensas vegetales, tanto quimicas como mecánicas y morfológicas, 
son mecanismos. que.cumplen un papel dentro de la comunidad con· 
mayor eficiencia.dela que se habíapóstulado con anterioridad. 

rrlales desc'Ubrimient9s han permitido establecer un!conjunto de 
.<¡¡feneréllizaciones tentativas acerca.de la manera en que el tipo·de 
qefensa .contra.losherbívoI:'os y patógenos varia en función.de . la 
ab'Undancia y persistencia de las plantas.1 así como ·la forma en 
e;rue estas .. variaciones pueden afectar laecol0<1ía de. los I:erl?i-

. 'V'\oros (Feeny, 1976; Rhoades y cates, 1976). Es l.mportante dl.stJ.n­
!g¡uir. un conjunto de factores que actúan como variables indepen­
Qiente.s, determin¡3.ndo el marco dentro del cual se desarrollan las 
relaciones coevolutivas o de retroalimentac.ión entre. plantas y 
ne;rhivoros. Entre estas variables se encuen:tran algunos factores 
físicos (como el clima) y bióticos (como la competencia .. vegetal 
interespecifica) que son los responsables de la heterogeneidad 
espacial y temporal del medio en donde se desarrollan las inte-· 
ífacciones planta-herbivoro. 

~ara que exista la coevolución, es necesaria la participación de. 
dosmiembras en los guasl desarrollo de caracteristicas en uno! 
deellos, influya sobre el desarrollo de las. características del 
étro¡, y así sucesivamente. De acuerdocori lo anterior, ·dichas 
~a~acter.isticCls. l>uegen ?<?nsiderars~ comO variables dependientes 
.~u.)etas a retroall.mentacl.on (Rhoades, 1979). 

Eihoad~s (.912.- cit:). señala. de :manera esquemática el tipo de 
~elacl.ones evolutJ.v~s 9ue podrian.presentarse.t0m~ndo en ,cuenta. 
'tanto l~s. caracterlstJ.c~S del. recur¡;,;o.( ~parJ.encl.a .. Y, . t¿po .. de 
qefensa) como las, de los J.nsectos (generallstas y espec¡a11staf;»: 
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'CAR;ACIJ:IERISTlCAS' 
"DEL . IrNSECTO 

.' SÉLECCIONADO 

. Oe¡;,~l)~l;isi$;!ie. la ,f~gura se puede . apr~9blr/Por un lado, que19s 
~~r,J;o~,;poc.o apa+,~:n'tes (l:Jpued:eneSi~apar~n.tiempoYlef?pacfo 

ataqqe .. de los .herb1v(u;o~~ ... pOl'.loqUe·.estaranpoco 90mprometl.."" 
a?:desarrollardef(l!.nsafi costosas: "estofavorece:ráela:'t(ique 

: ....... ·s.h~.rb~\r():rp.~.··9~neralistas ·t2}'~' .. ' sin embargo, .1a.presiQnde 
.... ~;.g~nerali~tas'll¡evar~ªJad~v.ersifJ.caciónde; lOt;'.:co~pu.$st.os 

.;gu,á.lJl:Lé~s· refilent~~en' lOE?ye,9'E1taléS, ' .. dár,¡do"may(,tr ventaja,adaSí 

.. ·;~sp~efefS; .... d~fel;"ent'es ·tdiVe;rgéÓci~ .•. dedeft:msas) l3}".I.alíJ';(ieren­
..•. SéUl'i;diverqe~tespodr1ans~rse9uidás '1(0;' . alquilOs' .. berbivo?;os lQ 
'que llevarla a láselecclÓndeespeclaJ.lstas en las plantas 
,:baja a};)~:r:i~ncta( 4)", ge,n; ot:r;9' :ta.go, las. plantasqonal~a ?tpari~n'" 

qlá:. '. l5}, .'Qep.n ..c(jmprometer .... ~n~,mª7icir .. caritidad , . 'de'énsl:'9ia y 
. i' .. ectQ!1e;OS •.. e~,defepsa~;. ..Y .p,aq~·t.Néconst~tllyen 'unreC1lrs9 'abund~:tl"" 
,Utet.podriari . seTe8s:lona.r ,ª .. ;(b~l.'~i't6r()s,especiaJ.;*.sta!ir .. , (61- ......• $f:o, 
·.;.~m.bargq, .. cOJUo.e.ntre <léiS • ésp$Cles; v~qetalesno"exl.steun¡aventa].a 
.t"~ql ·~er·q-gim;i~alPent.~ n\\lY~5~i$t:rt;1ta . a •. otrá.séf31?e~ie~al?aféntes; 
,~e .pré~ent(,itrl.a ...... entre ellé,\$.'Un pa:r;alel.'lsmo o convergenCl.aen el 
<f:tpo,'(iedefens~:l!;f l7) I lo ~e a su'vez influirá sobre . .berbí­
vores, .' selecci.onanctoa 9el)eralistassobré. plantas .. con alta 

ip,pCiriert(!·ia • Tpmando .. en ou:~nta.?:x.clusiYameIlte ¡a . apa rien.cl a . ". (tal 
p~º\lrsQ, ........ ~~>. $sperariá .', qu~ •. 'lo~r~9ul;lScisno •· .. aparént.es';exI='el:i.·~: 

!~enta;J:"(¡ln. el¡mayQr~;at~qu~·po.:t:'<partie,de géneralistas y ·l()~;récu:t~q't; .. 
,,',~pareJ;ltes, .. poz:especaall.st,as. .'. 

Esnecesarioconsidera1\ además que las ... , 
herp:tVol:¡o .' no ."~s:tá17I.'aisladasÍ' ...sinoque forma~partedel COlm1'Jd . 

. d~,re;¡a:~i.Qnés·d~.lacOllluniqª,a bi.§tic:á. ". Porej4émplo,lqs ·.~.U::;"""'''' .. 
ro~esp~ci.?1,li$1:.a.sen;.re~llrsºs ··¿\~á'.r.E:tntes LC<lllE;tituyén " asu 

.. recu.rso : aparente,; .• para ' ,SUs; .' depredador~s I ... 10 q~e. 'hace 
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pres~on de selección ejercida por los carnívoros favorezca la 
es.trategia generalista en los herbívoros que aprovechan recursos· 
aparentes. 

L~ ·relación entre . especialistas y generalistas en recursos 
aparentes y.no aparEintes, debe entonces tender.a la igualdad·bajo 
la· influencia combinada de factores tales como la apariencia de 
l~s recursos, las defensas desarrolladas.por los vegetales, las 

.características de los herbívoros y la relacion de estos últimos 
cbo sus depredadores, parásitos y patógenos (Rhoades, 1979). 

D11NAMICA DE LA SELVA ALTA PERENNIFOLIA. 

La selva alta perennifolia es una comunidad sumamente diná­
m'ica. Un aspecto sobresaliente de esta dinámica es la apertura de 
cIareis por causas naturales. Este fenómeno es un disturbio. común 
~é· se .presen1;-a en todo til?o de comunidades, ·yase trate de 
bosques ,. . past~zales, arrec~fes de coral o costas rocosas. 
dependiendo del tipo de comunidad de que se trate, su existencia. 
se debe a distintos factores. En los bosques, por ejemplo,' los 
d.laros.sonformados por la caída de los.árboles provocada por la 
acción. de viéntos fuertes, relámpagos, o temblores. ' 

4a formación de estos claros es de gran importancia para las 
~species sésiles o sedentarias, 'las cuales requieren dé espacios 
~biertospara su establecimiento o desarrollo. En algunas coTtmni­
<:la des cQmo las selvas, los claros son colonizados por varias 
especies ~e se suceden en el t.iempo a través de un proceso. f de 
n)ini-sp.cés~ón . más o menos predecible. .En ausencia de otros 
qisturl;>ios .estas zonas de apertura revierten a los estadios 

'maduros típicos de la región mediante la regeneración (Begon, 
&1. I 1986). 

La frecuencia de apertura natural de claros dentro de las 
~elvasdepende de un conjunto de factores bióticos y abióticos. 
l$ttt.re 10sJ¡>rimeros se cuentan laeda9- y tamaño.d~ los árl?oles, el 

. tapa de ra1ces y el sobrepeso prod~c~db porep1f~tas y l1anas, y 
elhtre los. segundos~ el tipo de sueros , la acción de fuertes 
lluvias o vientos (huracanes), los sismos, los deslaves y otros 
~v.entos similares (Martínez-Ramos, 1985; 'Gómez-Pompa y vázquez,... 
Yanes, 1985). 

Illrokaw 
'thuecos 
,altura 
t,1ordes 
desal n • 

(1982)· define los claros presentes en las selvas 
·,verticales por los que el macroclima ,llega ,.hasta 
no mayor dedos metros del suelo, siendo sus límites 
de.. las copas de los árboles que rodean la abertura 

como 
una 
los 
del 

El tamaño de un claro depende del fenómeno que le da origen: . si 
epI agente causal es la caída de ramas, el claro será de escasos 
r¡ltetros .cuadradosi si es producido por la caída de uno o varios 
á,rboles, será de algunos cientos de metros cuadrados ; y, si es . 
ócasionado por la caída múltiple de árboles, pl,lede alcanZar 
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ma¡yoresextensiones(Bazzaz, 1984). 

. . Dentrade la selva, los claros producen una gran hetero~e ... 
neidad, tanto en sentido. vertical como ·horizontal •.. Los ca'xnb1os 
niá¡';sopresalientes·son de índolemicroclimátic8, yagueaumentan 
la ',. inteJ)sidad luBtinica y el tiempo de iluminación, disminuyela 
hUí'nedadrelativa·delaire, se.elevala temperat.ura.ambiental y se 
int::lrementa la, tasa de evaporación del agUa a nivel del suelo 

. (H;artshprn, 1978}_ Aún cuando no hay evidencia clara en lo qUe se 
refiere a la .. cantidad de nutrimentos libres por unidad de 
área, (Ulh, etal.1988), algunos autores consideran que estos se 
incrementan TBaZiaz, . .QR. cl t. ) . 

La manera .en que.lasdiferentes especies responden a la 
. presenqia de los cl8,rosconsti tuyel..m elemento, importante para. la 
cqmpt-ensióp de los procesos desuoesión cíclica que ocurren én . 

. las selvas.. Bartshorn (1980) señala, por ejemplo[ que el 75.% de 
las especiel?,. árb(¡)ré;;tS, dependen de la presencia de claros para 
8.1canzar su completo. desarrollo . 

. H:(STORIA DE VIDA DE LAS ESPECIES ARBOREAS .DE LA SELVA. 

·La presencia de claros ha afectadO los ciclos de vida de las 
é~pecies árboreas de la selva en uno ovarios de SUscoDtPonerites 
d~mogr~ficos (crecimiento, . sol?revivencia . i.reproducción) 
(Martínez-RaBtOSí ,1985). A l¡'art1r. del reconoc1m1ento de esta 
sj:'tp.ación .se han hecho var10S intentos para .agrupétra . las 
e'species de, acuerdo .a la manera como utilizan, el. espacio, . los 
.:r.-~cursosy él tiempo (Whitmore, 1975) • Esto ha provocado el 
surgimiento de<muydiversas clasificaciones de las historias de 
v!,da de. lases~ecies a:t'boreasde' la selva. ,por ejemplo, 
Wijitmore ·(1975) 'd1vide a las especies' de la selva en dos grupos: 
iktole:r.-antes. á lasQmbra, O\lras plántulas pueden desarrollarse 
baj.oel dos.elsombreado, y 1>1. demandan:tesde l,uz, cuyas plán-. 
túlas sólo pueden prosperar' a . iadasá, los claros. Por su 
p<trte, van. Steenis(1956) defincomonómadasa las plantas ,que 
nec.esitan . de .. la. al¡'er:tur.a de claros para sobrevivir i 'encontrapo ... 
'sioión.. a las Itdr1adas",. que pueden desarrollarse en la sompra. 
wli.itmol:e (1975), al referirse a estos grupos les .. denomina 
p~onerasynómadas, respectivamente. Vázquez-Yanes,y Gueval:"a-Sada 
.(1985)· llaman árboles pionero.s a los que se establecen' en claros 
y'.,persisten'enellosdp.rantealgunos años t .. hastq: quemuerensoltl-' 
btfaados.p()rot~os de, ma~ortamaño;, árboles emerge:f!tes a los " que 
r$basal;l· e):. . n1yel medl.9 ,del do.sel "o sea los g1gantes d(a 'la 
sEilvan ; ,.árboles. sedund;;triosno pioneros o especies tardlás .,8 
á9llel~osquep()~eenuna. alta potencialidad de regeneración pobla­
c3:0nal; ... y, árb91~s del dosel madul:'opárbolespr;marios.a. los 
o~r;acter1zadoS. t,1pl.camelltepar la. producción de sem11las grandes,· 
d~' )cO~~ " vlabili.dad,que germinan rápiclament!3 y producen carPetas' 
dé :plant.ulas coetáneas., . 

coll'iopuedéapreciarsé la terminología acuñacta en este campo 
notablemente, diversa y puec;le.J?restarse.fácilmente a confttsib ... 

nes,..y(tque una esp.eciepart1cular·puede,caber en distintaé 
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ca~~9órias, dependiendo de la c;lasificación que se· utilice. En 
vi$'¡taCle 10 anterior , en este 'frabajose ha decidido adoptar la 
c¡a:~ificación ..• propuesta por Martlnez~Ramos.(1985),quién basán­
dO'seen observaciones realizadas en las selvas de,Méxíco con,sid,e­
r;;t.; laeX.istencJa de· tres grandes grqposde es~cies .árbor~as: 

,pl;,qne;as ,NOl11a(ias y Tolerantes . . Las caracteristl.cas que· def1nen 
ca4"auno deestos .. qrupos Se detallan a continuación. 

Pidn~ras. . Las . especies pioneras son áquellas que· únicamente 
completan su . ciclo de vida dentro de los e:1aros;son de viq,a 
co~ta, .prol¡)ablemente menor-de .50 años. Se les divide en pioneras 

.teréil?ranas{longevidadmedia de 30 años) y pioneras tardías (lon­
ge-V1dad máxima probable. de ·50 añ.os). . Las semillas de estas 
eSRecies$onpequeñaSl,« 0.5 cm de diámetro) ,Y necesitan de 
cl~rosgeneralmentemayores de 200 m2 para gern\l.nar. Lasplán­
tulas tamb~énson peq1J.eñasyde germinación eplqea; su estable­
c~Ii1iC3nto .. Y desarrollo. naf¡;ta el. estadio juvenil . representa una' 

. fq$e de i;lH;.o riesgo de ,muerte debido a l.a fuerte cOlnpeténbia r a 
di'fersos factores bióticos (como el herbivorismo) y-abiótl.cos 
(como diveJ;sos traumatismds físicos). fas ta$as fotQsintéticas. y 
de;,respiraci6nde estas especies son altas, al igual quesú. tasa 
nafta·. dea<,::umulaciónde carbono: muestran las más altas tasas de 
¿r~dimhmt:o; . las hpart~s leñosas. son debajoqostoenérgético. yd,e 
ún;ig,ranco~j:eniqo de agua.. El primer evento reproduoti vo ocurre 

..ene:4a~temprana Y en cada uno de estos· .se produce q.na gran 
'_. caJll:tidadd~ $emill~s. 'Lasespecies pioneras aparentemente Cana-
, li~an~~srecursos hacia· e,l crecimiento -r la r~producci6n ;oopi<?7 
sa~ • 'Pl:'opablemente , el costo deeata a$l.gna~ion se refle]aen la 
oo#ta. dUI:"~eión (jesu.ciclode vida, . así como en las altas tasas 

i,de;.herbiVdrismofrecuE.mtementeóbservadas en ellas (Coley, 1982; 
, . liupeZ-Farf.ü,n 'Y. 01r2:o, 1985). 

Nómadas.' Las especies nómadas $onaquéllas que requieren de la 
e:¡c~sténciade· claros para aloanzar. el estado .reproduotivo; 

p pr:!9sentan . ciclos· de vida largos, .' . generalmente mayores. de .100 . 
"l años"ya'lcanzan ,el dosel emergente de la comunidad. Se dividen 

enA .. tressuhgrupos:i) especies con semillas que parecen germinar 
Ún~c<;lmeJ;lte .en losjclaros,!!) especies cuyas .p1ántulas Y jU:ve­
nilEis ... sedistribuyenalllPliamente en. el espacio pero que parecen 
crf!3lqercop .. mayor vigorden1;:rode los olaros f . ~ii)especies 
capaces dé gép'l1nar en ausenCl.a de claros, cuyas plantulas suelen 
-eormar densas carpetas en torno al árbol progeni ter. . 

.. Lassemill:as ,de las plantas nómadas sonde corta viabilidad 
y ;.germ!na,ciónrápida (< 3 meses) . Algunas especies producen 
fr}ij:oscarnosos con semilla.sgrandes y poco numerosas· qUe .. son 
di~pe):'saQ.a$ .. por aves, o mamíferos, aunqu,e gran cantidad de. éstas 
ca~n.debaj9del ,~rbol progenitor ysufren.unadepredación,inteI]Jsa 
q-uf!:se extl.e,?delnclusi!e ala fase de plantula. .otr~ses¡:>ec;t-es'. 
pr~ducense:n1111asp~qllenas que prob~b~ementesond1sem.l.nadas por. 
an:J.:males o por el. v1ento.El CreOl.l'ÍI1ento de las plantas dees.te 
grppo eS.'fav9re9idóPQr clarosa~tI men?res de 150 m2 y se da a 
lln~ltasa xntermed1a entre lasespe01es p10neras y .las tolerantes, 
s,ip;EfilTlbargo,flustasasde. fotosíntesis, respiración y apertura 
es~cnnáticason más· semejante a la de las primeras (Bazza.z· y 
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Pidket, 1980}. Las especies de este g-rupo presentánuna alta 
ta.a de mortalidad. en sU etapa juvenil y g-r.ao' sobrevivencia como 
adultos;, ,su repro<iucciónespolicArpica yse inicia hasta la 
segunda decada. de.v~d~; .la f~<?Undid<!,d ~e incrementa con la edad; 
presentan un patron de fructl.ficacl.ó.n,aupra-!1nua1 en .' dO,nde se 
alternan años semilleros con años de nJilla r.eproducción • 'Esta 
es~rl.\teqia, de aduerdocon lateoria de'la saciedad de lOs depra-
da(iores(Janzen,1974), aSeg-ura la sObr,vivencia de alqunas juve­
ni~es. Aparentemente, la energía se canaliza 'hacia 'el lento 
inQtemento delostéjidos vegetativos y su defensa. El. follaje 

,de:: 19$ árboles j.óvenes. yadul tos de las especies deldbselsupe­
riQr l?areceser'mehos dañado por herbivoros que el de las espe­
Óii?s'pl.onet:as(Coley,. 1982: Dirzo, ,1984b); esto se debe a que 
géij,eralínenteoo:ntienen una amplia variedad de compuestos secunda­
rios t.óxicos" ~ibrasno diqeribles, . resinas y latex,as! como 
dijérsas defensas ,físicas, tales como espinas, espolones, pelos 
siliceos y c1.ltioula:grul!sa, que sirven como defensas anti-herbí-
voto (Coley ,2E. cit.; Dirzo, 1984& y b). 

Son especies que no estAn condicionadas de manerá 
e a, a la presencia de ,claros para completar su ciclo de 

vi ,a. Su ·longev.idad es semejante a la de las nómadas pero, a 
diferencia de éstas, nunca alcanzan el dosel superior. Es un 
qr~po menos diverso que los anteriores,. , con especies que dominan 
lo~ . estratos bajos de la selva. . Sus frutos tienen una o dos 
se1Jti.lla~9randes y sus diásporas son con frecuencia., . dispersadas 

'.' pot . anl.males voladore~.. . Se conoce poco ~obre ~os procesos ~e 
ge:fD;q.;na~ión y estableClml.en1;o de la$ especles de este grupo. '. s~n 
'e~~r90 se sabe q1:1e las seml.lla~ ttrandes· .. f<!,vorecenel estableca­
ml;fjm.tO', de la plantula en. COndl.CiOneS l1ml.tantes·. de luz. . La 
. ge;rminac:!ón es generalmente hipogea y las plántulas. robustas y 
're$.:i,stenteS '~ldañofísico y al ataque de los herbívoros (Ng, 
1975:;Zagorín" 1983). Su crecimiento es lento ~. presentan la.smás 
bajas tasas,; de fotosíntesis, respirac.!ón y fl.jación dé carpóno , 

. en~ ,rela.cióncon las nÓmadas' y pi.oneras. Muestran una. rá~ida 

.aclima~ción fisiológica ante lós cambios.ambientales producl.dos 
'poi' la 'apar,Í'ción y desaparic:ión de Claros a lo largo de su vida. 

AU+9lie1a: tasa de mortalidad de lasplátulas es baja, en, las 
se'111as,; es mUy alta. Aparentemente, la mayoría de los recursos 
de, las plantas tolerantes se canaliza ala elaboración de tejidos 
fot.osínteticps,enrespuesta a las condiciones limitantes dé luz 
catacterísticasc;lel estratobaj ode lasel va "', El reclutamiento 
de~juveniles es, c~:mtinuo yla distribución ae los. adultos· es 
·me.osagr~9a:da que la de las'nómadas y pionecX"as (Ma:rtínez-Ramos, 
19'5). ' . " 
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CARACTERISTICAS F¡SICASDEL FOLLAJE. 

D\1rante la obtención de su ,alimento, los insectos fitófagos 
se',enfr;entari adivérsos pr()blem~s relacionado$ con lascaracte-
ri$ticas ,f,±sicas, de los "tejidos vegetales .. que c(msu~en 
,(squtb,WQOCl! ~g7~l. AC¡U;dese~eñan W? papel importante la forma y 
te~\1ra de la superf1c1e follar" .a119ual que la dureza; fa~tores' 
de~e:rminadds '.', a su vez por el tipo de células y sustancias. 
se$retadaspor éstas. 

Textura. 

La t(i!xtura de.lasuperficie foliar está determinada por el 
tipo, de 'cobertura externa, el tipo de cuticula secretada por las 
células ·delaepidermis, y por la presencia de tricolnas. Estos 
el~Illentos enconjllntoproducens\1PSrficies detext1,lra variable 
9U$representan Obstácult¡)sdlversos para losfitófagoscuando 
J.nt'entanánclarse firmemente y consumir ,el tejJdo veqetal. Existe 
e:v~d.éncia,dequelas superficies lisas de las hojasrep:t:'esentan 
9r~vesproblemas,parael anclaje de algunos herbívoros: tal es el 
caSto de. ciertos,áfidos que resultan desalojados de. sus plantas 
hoa;pederas·d1lrantevientos fuertes o lluvias intensas (Edwards y 
wr~tten, 1980) . 

. Tr';icQmas • 

. Muchas", superficies vegetales no son lisas" sino que están 
re;vestidas deapén.dices ,epidérmicos "o . tricomas (pelos , papilas o 
escamas) (Font Quer, 1977).' La presencia de estas estructurasae 
hairelaqlonadQconfactores físicQs del ambiente y con el balance 
e~~rgét,lco,'9aseoso y/o' hí,drico, de .los órganos .,que 1.os. presentan 
(Venekl.'aas,1985rEhleringer, 1982) _, El .relieve de las superficie 
f~liar " influye s,ob;X'e,el flujo de calor , reduciendo la v,elocidad 
d~ilaire, , lacortdu,ctancia y la perdida de agua sobre la lámina 
fq¡ia;-{Oale y Hiltb.orpe, 1981; Meinzer, y Goldstein, 1985) .' 
Ad,~má~ f., ¡os tri comas . también se han ,<?:onsiderad9 importantes. 
ltléPan:u:uaos " de ,4efensa contra los . herblvoros .(C;;~lbért, 197;1: 
Sa,uthwood, 1~72; Levin, 1973; Rowell-Rahier, 1984). . 

" ", ',' , 

A;$que éxist,e "una gran diversidadmorfólogica en los tricomas' 
(F;bnt-Qu~r~ 19,77; Esau,1960) , los estudios, de la interacóión 
p,:1:anta-herbivoro han, puesto especial atención en los apéndices 
cqnforllla ,de pelo, , lo,scuales ,pueden agru)?arse. en glandulares, Y' 
nq ,glandlllares ", (Levin, 1973),.~s tr~comas' no . glandUlares 
~n;f:L,';lYen en. la . herb;ivoría ,tanto por su~orma ,comoP5'r su 
C1en~.1da.d..(;11bert (1971) . señala quelostr1comas en forma de 
g~chc>" de,Pa$siflora adenopoda <;::onstituyen un peligre)' para" ¡as 
.J..~rvas, de h,.licó~~ªos/ ',ya". ~e p:ue~~n qUedar incrustadas.en 'el+o$ 
y,c,mqrt:r;de ~l1iulic1pn o deshl.dratac1on.En 10. queseref1ere ala. 
,de~sidad delospelos,.Levin ,(1973) cita el casodel.fri~9¡ de 
~qXa:r ,GI¡cine. max,:endonde las variedades con menor dens1dad.Qe t.:r:1 YC>InFs ,resultan.ser las. más . d,predadas. Esta ,depredación 
o,!:lv~.amente.,repel:'cute ,en el CreC1ml.ento de la planta . y en' la 
PIlotluqciena.:e semillas.' 
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Por otro lado, los tricomas 9'l~ndulares son s'i'l1l.amentevariables 
tafltoen .SQ forma· como en.el t1pO de sustanc1as que secretan 
(t~rp:eno.s,fenoles, alcaloides. y tanin()s); muchas de esta.s ~ecre';;"~ 
ci(bpe,s sOn·· de sabo:res u olores repelentes por lo c¡Ueconstituyen 

. importantesmec~nismosdisuasivos (Levin, ~ cit.). otros trico- . 
mapglandulares pr()ducen gomas en lascuah,ts pueden quedar atra­
pa1dos>pequeños insectos (Edwards y Wratten, .1980). Los pelos 
ur;lt;icantes, característicos dealgunasfa.;milias vegetales entre 
la.s c:}llesecuentan las Urticaqeae,Euphorbiaceae, Hid.rophylaceae 
y lLoasaóeae, ejercen una importante. acción . ahtiherbivora . aun. 
frlente animales de.g';ran tamCiño, como los mamiferos (Levin~ l:973¡ 
Cl'l/ilpman y Blaney,1979). 

Dureza .. 

La dureza de las hójas está determinada por: a) lascaracte­
rtstic.as de la epidermis ..-número de capas que la conforman,. tipo 
d«iC!utícula~ presencia de células especializadas que pueden·con­
tSiner . fibras, gránulos de silice u otras sales (Esau, 1960; 
squthwood¡ 1972)-: b) las características del mesófilo -el arre-:­
g~() de las oélulasqueforman el parénquima de empalizada y el 
p~~énquima ·esponjoso y la presencia de·sustancias como latex.y 
rE!sinas acumuladas .en los. canales. lactiferos o resiniferos 
<:ijdwards y Wratten, 19ao: Esau, Q2.cit.} -: c) las características 
d~l, ... sistema '[ascular . -tipo de venación y grosor de. las . venas· 
(qr;onquist, 1972)-: y ·d) la,edad de la hoja-incremento progre­
s~vo en, el grosor de la hoja (Veneklaas¡ 1985), Y en.ladeposita­
c.i¡oncie fib~8.:s, celulosa, hemicelulosa y pectinas (Feény, 1.970 i 
CQley, 1980: Scriber y Slansky,1981) -. . 

EL· . qr()sor de la hoja está en función de ciertas . características 
ar+bientales éomó la insolac;ipn, la temperatura'\'~",elviénto(Esáu, 
l~f:?O) •.. paley Milthorpe. (1981) encontraronc¡¡ue'lk las hojas de 
alg'llna,s,especies desar;;olladasen sitios con Vl.entos . fuertes eran 
máI¡¡l9l:Zuesas,presentaban cuticulasmás desarrolladas y modifica­
c.l Qt1e s .en el,. tama.ño y número. de estomas • Por su parte Vene.klaas 
(J¡;985ltrapajando óonplantas tropicales, encontró,que en' un 
lJl.tsmo individuo f e19r080r de las "hoj as de sol ti era mayor que el 
d~las'fhojasdesombraJt lo que parecia.estar relacionado con la 
eyápotra l1spiraciórt. . 

La. .t,fureza ,parece ser, una defensa impo~ante que evita el .. dano 
P:r:9ducidopor los he rl> 1yóros en 'el follaJe (Feeny, 1970¡Edwa.rds 
y)wratten, .1980). Ehrlich y Raven .(1965) documentaron laincapa­
c.td,:ad(ielas larvas de.lepidópt.erosde la.familiaLY9aenid~para 
al,l.lll,:n~arse. de. fqllale.s dur.o~;; Noobe;tante" los .l.nsect~s·han 
aJ)J;end1do.. aevl.tar estos obstáculos;. como eJemplos I Edwards ..y 
wta,tte,n{.Q2.'cit.l señalan que los fitófaqoschupadores·eyitanla 
c,tícul~ 9'%1J;esaYla.epidermis·introduciendo su .a)?aratochu,pa.(ior 
atraves.délolS estomas y Feeny (1970) encontro .que. algunas 
l~lfVa.s(iélep~d?T?teross~Jlcronizan $U ciclo de ~ida con;a,apari­
clQngefollaJe)oven¡ mas suave y de mayor call.dad nutrlol.onal .• 
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CONTENIDO DE AGUA. . z: 

, Un 'problema adicional al que se enfrentan los insectos 
fit,ófagos es. el de la obtención de agua en, cantidad'suficiente 
pa'Ifacontrarrestar la deshidratación (Soq.thwood, 1972) ~ 

Dado que 'el, agua cOQst·ituye entre el 50 y el 90% del peso fresco 
de;' lostej idos vegetales, pOdria pensarse que su adquisición no 
re'P,xesej:1t;a un ,serio problema para los herbívoros (Hodkinsony " 
lIU~11~Si1982). Sin embargo, los extremos en este intervalo de 
vaI1iia.ción pueden ser criticospára algunos" insectos' (Edw<;lrds y 
Wra.~ten, 1980), por 10 queestosha:a:desarrollado diyersas adap­
taql.ones,paraloqrarun balance hidrl.co,adecuado (Scrl.ber, 1.97T) .. 
c~o.ej ~llnplo de ,estas adapta9ion~~, Edwards yWt"atte,n (2eó cit.) 
menC::Lcman la conducta cie estl. vaCl.on que se presenta: en las orugas 
de i;lh~ lepidópteros, del género Chilo cuando disminuye el conte .... 
ni de+ él.9ua en la planta de la cuál se alimentan., Por su parte, , 
Sé "er.(1977 } documentó lósefectos de la variación en el conte­
ni4Qde agua delfollajeJsobre el desarrollo. de ,larvas de 
le~~dóp.terosl' ,encoptrando una relación dirécta entre el contenido 
de: ,agua . del vegetal y las tasas de crecimiento delqs' animales, 
aSÍ; como un mejor aprovecbamiento del, alimento ingerido. ' 

Las, hojas jóvenes suelen presentar un mayor contenido de 
agqa, slnembargo, conforme aumenta la edad foliar, ocurren¡ , 
vat;Los cambios. En terminosgenerales, las hojas jóvenes son mas' 

'ricas en nitr:ógeno I "fósforo y potasio, pero más pobres en calcio, 
que las ñojasmadur<;\s (Feeny, 1,976¡ McKey, 1979~ 'Scriper y'. 
Sli;!l.Rsky, 1981¡Raupp.y Denno, 1983). 

contenido aeagua de las hojas también se ha relacionado, con 
formas de crecimiento y la ap~riencia '. de los, vegetales, 

tntrándose . que las plantas ~rb,óreas (éiparente~)suelen tener 
,s,aqua que las hEarbáceas.o arbustivas (no aparentes). , En, es.te 

contexto., el contenidocleagua se concibe" como una defensa cuan";' 
ti~ativa ," :cuya concentración, 'alcontrario de lo que sucede ,con' 
otras defensas se,mejantes, tales, como la d,ureza, yel, contenidO 
dets:ilice, tan1nos" lignlna y' resinas, disminuye en láSplantas, 
api¡lrentes (Feeny, 1976). " , 

}' 

'; 

CO.PUESTOS SECUNDARIOS. 
\. 

! ,L~,compuestos secundarios, también llamados metabolitps 
se<?updarios, \ son sustancias químicas presentes en los,' ,vegetales' 
quf¡! no e$tán relacionadas con su metabolismo básico -fotosínt.e~ 
si$,' ",respiración,' .crecimiento-(Edwards y ,Wratten¡ ,,1980: 
ar(iil:t:tsten,1979). ", Alqunos de estosc(:ntlpuestos tambiense han 
dei'-ectado en animaleS (Brover y v~ Zandt,,' 1964: Brower,' 1967; 
Erlicb:yRaven, 1965: Brower y Corvino, 1967). ' 

Eljestudio del papel de los compuestos secundarios en la vida de 
la~plantas es muy reciente. Stahl (1888), fue eiprimero 'et'l 
suteril:( que esto\spudieron haber evolucionado como mecanismo de 
pr~tecció:d contra los herbívoros. Sin embargo, el estudio forntal 
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de*tro'deeste campo.de .interacción,comenzó hasta 1959 con los 
tr~bajos de' F.ranke1 (Rhoades, 1979). 

Toq.a'Vi~ .. no seC9nocebiEm la funci,on demudhos deestoscoml(ue~­
tO$(iDl.r.zo ,198 5b ).Aunque algun()s estánaparent~menterelacl.ona­
d:o~.cqn las d~fensasvegetale$contra la~epredación (Rosenthal y 
.Janz~n, 1979), otro.s par$cen' desell\peñar . varias '. funciones 
s i.ul tánea s , . como es el caso de la 1.ignina,que al mismo t1eInPO 
qU$,da flmn~zaalostejido,s vegetales, los' protege de lasrádia­
ciónf!s ultravioleta (Swain, 1979). ' 

Dade:> que la lista decompuest:ossecundarios es inmensa 
ha:¡,;t::.a 1977 se .conoc:ian 30,000 compuestos secundarios cqn diversas 
est:r::ucturas(Harborne, 1977)":",, aqui sólo nos referiremos a 
algunos'. grupos 'dé los qué se tiene c1ára evidencia de su papel 
d:é~E!nsivo: heterósicios, aloaloides, saponinas,flavonoides, ter .... 

'pepoldes y ,ersteroides .. 

. He'terós!dos. 

l. ·.Los heterósidos o gl icósidos son compuestos ,orgánicos en los 
cualesunauniónhemiaéétal liga un carbón anomérico de un azücar 
<:9·}i90na) .. con un alcohol ounfenol de una ,segunda molécula 
diiStinta del azúcar (ag1ic<:ma) o. Esté tipo de unión da origen. a 
10$ llamados O-heterósipos (por ejemplo lásalicina) I que son los 

'más'eom'unes.. sin embargo, se encuentran variaciones en este tipo 
d~uniónque dan origen a los S-het:erósidosi cu¡indo el carbón 

'. ario:rn"ricOde laglicona. se. une al carbón de 1aaglicona a traves 
d~l,~zUf:t"e(p.ej •. sinigri .... a); él los N-heterósidos, cuando en la 
'unióriseftNolucra un grUpoalllina delaaqlicona(p.ej. '. vicina), 
o i'~lo~ C:"'het$rósidos, quando .1a unión 'aglicona-glicona es 
mE1tdia{l~eu.n>carbono .... carbono •. E~istén gran numero de azucares que 
s~qQ1tIbinan Con uI,lnumerO igualmente grande deagliconas. . . 

Ed: ~~ mayoriade~os ca~t?~ r la activ~dad biológic~ del< i?-etérósido 
.sEtd~be a.la CQnfl.guracl.onde la. agll.cona y el azucar.solo deter­
'm:tna, su. rlivél de eficiencia (Farnsworth, 1966) •. 

; " . 

S. e.·~ .•.. · •....... pu ... e.' .~.e ... , ... n... '.' encontr. ar. d. i ve. rs .. os c. ~.:ínp ... ues.tos ... c com .. o . an .. tro. qu. inon .. as,. f1ayonoldes I .·compuestQs .cianogenicos, . l.SotlOCl.natos ,grupos 
c~r4,iaco~,.~ntrtaotroª) unidos a un azúcar, formando así heteró-
s~dos CJglieÓsidos(Farnsworth,.Q.E..cit.)" ' . ' . ' 

Alcaloides • 

. '. '. Los alcáloides son un grupo de oompuestos secundarios de 
gzr;ap' diversidad estructural. A excepción de 10sprotOalcaloides . 
(4Qtderi~na, mezcalina y c.olchicina,e:otr~" otros) t todos los alca~ 
lc:d .. dfia$ oontiellenni trógeno como parte de. un anillo heterocicl ieo. . 

• L~ .'. gran mayC?ria de losalcaloidessederJ" yande aminoáoi'd.os . a 
'tJlrayesd~tran.sformaciones que son evidentes en (algunosc,asos, 
a~n~e:~n ¡ otros .. laestructura original es dificil:mentereconoci­
blfe:(Wh1tt¡;tkery.Feeny.,. 1911) •. Aunque se conocé" poco del catabo.­
l~s~b .. dé los alcaloides, se les ha calculado una vida media .. de 
cttat'ro horas a seis dia~. El destino. del al~alOide degradado es 
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poco conocido, aunque existen evidencias de conversiones a meta­
boltitosbásicos, bióxido de carbono y otros alcaloides. 

La. ~:li.st:tibución . de los alcaloides no es uniforme en el reino 
vegeta(; 'mientras que algunas familias secaracterizanpbr ,la 
p:résendia de estos cOlllpuestos,. en otras nunca se han reportado • 

. Seban ·.hecho varias estimaciones sobre el porcentaj.e de: las 
pl~ntas que contienenalcaloides.Wall y sus colaboradores (1954) 
:t"egistl;(a,ron la presencia· de alcaloides en el 10% de un total de 4, 
mil,ieSp~cies examinadas¡ Hegnauer (196§) estimó que ~ntre el 15 y. 
20~délas.1?lantas vasculares contienen estos.compuestos;por su 
parte, ROD1nsbn (1979), sugiere su presencia en un tercio de las 
;t'aliJilias de angiospermas. Los alcaloides,suelen encontrarse en 
los; tejidos,· vegetales en desarrollo y son más comunes en las 
cél;\,üas maduras que en ,lás jóvenes (Rob1nson, Q2. cit.). 

un~correlación taxónomica, en sentido muy amplio, indica que los, 
alcaloides'qcurrenm~s frecuentemente en plantas herbáceas ,que en 
ar}¡)óreas.l' 'y que, su peso molecular en las úl,timasesmenor~e en 
lasrprimeras(McNair ,1935, citado en Robinson, 1979). Tarnlaén, se 
sane que . son· más· comunes, en la,s' plantas anuales ~que en las 
petennes (l.Jevin, 1976). Levin (Q2., cit.) encontró que la propor­
ción . de especies que presentan alcaloides es .mayor en fOs . 

:. t:r9picosy en las altitudes bajas (v. gr .. en los ambientes más 
pr<pductivos) I lo que a su juicio representa una respuesta a la 
.pr~~üón ,de; selección ejercida por los herbívoros. Dadoque los 
haJ:jitats más .fávorables para el crecimiento de, los vegetales 
'suelen ser también los óptimos1?ara el' desarrollo de los berbí-

'vords, la acumulación de alcal01des yla presencia ,de formaslt1ás 
tó~i.ca,s delósmismos, puede confer'ira las plantas algunas· 
ve!;ltajás selectivás en eSOS ambientes (Levin.y York, 1978). 

La gran importancia médica e industrial de los alcaloides ha 
promovido el estudio de sus efectos sobre la conducta .. y lafisio":,, 

.log1a dé losanilnales. Los resultados obtenidos hasta la fecha 
mUéstr.a.n, qu.' e. la. acción fis. iológica de e, stas peque. ñas. mol.écula ... s 
es\túi involucrada en los siguientesprócesos: 1J replicación , d.e1, 
'DN~I . tra,nscJ;"ipqió.ndel RNA Y síntesis de proteínas I 2)mecanis .... 
mC)s<. de transporte. de membrana (activos y pasivosl,3) inhibición 
yractiva,cion enzimática, 4 ) bloqueo de ,sitios de recepciótlpara' 
tr~nsinisores qu:fmicos endógenos y, ,5) copformación de macromolé-, 
cuJás(Robinson,l¡979l. El área fisio 'icasobre, laque se 
retIlej:aelmayór número de efecto.ses la urotrarismisión eh . el 
te'Ó'i,de>,.. nervio,so autónoma ;en este caso s ,bien .c:onoqid9S.· las 
alpaloides bomóla nicotina,' cocaína,: pilocarina yaredolina. ,No 

',.obs:t:anteestds •• éfectosgenerales, '. existen casos ,en que los ' 
al,paloides félvorecen relaciones dé ciertaespecifiqidad entre ¡os 

've:9'~ta~es que los poseen y los ,herl:>ívoros ., adi;Jptadps . a : ellos 
'(R101H~son,2E • cit. ). Por ej amplo la planta Coccul.ustrilobUs,., 
.·qu.e~ .. pos.ee un alcaloide del tipoeritrinina, ·es particularmente 
a5{1:ca~ai;loruI1a especie de palomilla, Oraesia excaV<lta (Wada,' y 
M~nakata ,1967>. . 
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,SA,ONINAS. 

Las saponinas ,son un grupo de compuestos secundarios de los 
ve$'~:talés~prmados por una'aglicona, llamada,genérica~ente sapo­
<]'epina, unida a ,:,n carbohidrato (Dominquez{ 1979) • Aleer disuel-
1::a$ en agua disml.,nuyen su tensionsuperficl.al, de tal manera que ' 
a1 2 agitarlásolucion se fO:t::'llla> una espuma abundante y relativé,lmeq 

,~:,ti;!.estable. Su nombre se deriva del latín sapon, que significa 
japón., 

Muchas de las propiedades características de las saponinas se 
deben a suasimetria hidrofóbica-hidrofilica, y su consecuente 
hq¡bil,idadparadisminuir la tensión superficial. 

t.as.saponina:shan,sido utilizadas desde hacemucl',totiempo por ,los 
,nátivosded.iversaspartes ¡del mundo para envenenar, ':( atrapar 
, pepeS .,'Mucbas tienen, un sabor aIlla:rgo y . esta '. característl.capareqe 
evltarquealgunos . animales comc¡ln de las plantas que la,s contie­
nen~ Su amplia distribución en el reino vegetal ha llevado a 

,s-u,ger'ir qu;epueden intervenir como mecanismos de defensaqul.ml.ca, 
ddtal'ldo., alas plantas, de resistencia contra algunos depredádores 
(~pp.lebaum y Biltk, 1979). 

Las saponinas· han sido de,tectadas en más de . 500 especies 
vegetales pertenecientes a más de 80 fqmilias.(Basu y Rastogi, 
19,'67). Se.' enc:uentranenleguminosal3forraj eras como la alfalfa 
(Medic(i90 .,s(itiva) y, el trébol (Trifolium repens); en núme:ros¡as 
semillas de la misma familia, y en diversas plantas medicinales. 

Aqnquese 'han aislado de todos los órganos vegetales! susconcen­
traciones.·, y formas :especiricas pueden variar d.e un órgano a otro 
en la mis111aplantá • ,Además, se ha demostrado la existencia de una 
g~anvariélbilidad il1traespecífica en la concentración de algunas 
séfpqninas, qU~ .·aparenteniente se debe a las diferi:!ncdas en la 
~JCipresióf,1 :fenotí~ica 'delascaracte~ísticas genéticas bajo .. la 
U'l. fluencl. a de dl:versosfactores amb1entales(Applebaum y BJ,.rk, 
.Q1!.cit.) . . 

En .,10' que respecta a la acaión de las saponinas sobre los 
insectos, se han reali~ado varios estudios enlabQratorio utili­
zandq., principalmente, diferentes espepies de ort.Ópterosa los 
~e; se ofre.cen distintas cqncentraciOÍ\esde . sapcminas . en . su 
d~e.t:~ ... De ·es.tosex~erimentos ,se désprena~ que léls.altas congen­
trªc;¡.ones: .. de. · ... sapol)l:nas: a) l.ncrementan la tasa .' de mortall:dad 
(4~1:lÍdoa un efecto de:antibiosis, inapetenaia o deshidratación), 
ilJ. ... ,re~él~dan el t~empo de désarrollo larval;'ioy ~rovocan. cambios 
mqr;foloq1c<.)s en .. los a.dultos . emergentes, .. y el al 1nterferl.r.con ~la 
absor<:ión. del. aquaen'laporci.ón teX1l\inal del tracto diqestivo, 
r~ducen .~lv<?lumen de'hemolirifa (Applebáum y . Klein, 1975, en 
Applebaull\'Y B1rk, 1979)~ 

·Gz..a~iasa sus propjedades relacionadas con la interferencia de la 
aijsorción nt?J?11a~ d~l agua en el tr~cto dic¡estivo de losinsec.t<?'s, 
y; .a. su.. acc.l.ionl.nhl.bidora de la a~.lméntaCl.ón ofltancamente tóxlca 
sQb:,re . otros. inse.ctosalgunas saponinas podrían servir como 
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insecticidas eficientes (Applebauln y B1rk, 1979). ' 

"'lgunos·v~rtebradOs pueden evitar el daño de. las saponinas inge­
ii.dascon . los alimentos secretando altas concentraciones de 
cQ~esterol en ,el intestino, • que al formar complejos con las 
sapqnlnas neutralizan su acción tóxica. Ya . que los insectos no 
po~een. l~caJ(acidad'désintetlzar colesterol, su mecanlsmomás 

. ust:iétl de '. des1ntoxicaciónse basa en lahidrolización parcial . o 
completa' de'· los 'oli<Josácar-idos de las saponinas I que depende del 
ti¡>ode. enzimas dl.gestivas presentes enoada organismo. Esta 
desintoxicación sólo resulta eficiente si la acción tóxica de la 
sápon"ina está en' función' de ·Su integridad estructural (Applebaum 
y $lrk, 1979). . . 

" 

Flavonoides. 

". Los flavonoides son un grupo de compuestos aromáticos que 
muestran uná fuerte absorción en la región ultravioleta y muchos 
otros . picos de absorción en la .. región visible del espectro de 
ra~i.ación·· solar, . }:lroduciendo colores brillantes (pigmentos vege-
ta.te's).. (Harborne, 1979). . . . 

'Lo$., flavonoides son polifenoles que pueden interactuar a tráves 
déiunlones por puentes de hidrógeno para formar complejos moleQu';" 
laftes, . laxos .. (v. gr.. . antocianina cOr:t flavonas), o. bien . unirse a 
ot~os 'tipos, de .. ·constituyentes 'de 'los vegetales, como, a las pro­
te;l,t'las (Harborne,1979). Se conocen 1,200 compuestos en este 
9r~po (Swaitl,¡1977). Los.flavonoides están ampliamente distribuí-

'd()~ en, todas las plantas superiores, tanto angiospermas como 
qi)nnosperma$ .. Tatn.biénse encuentran en algunos helechos, musgos y 
liqu~r:tes,'rrero es rara su presencia entre las a19as, los hongos y 
laisbadte:rlas (Harbórne, 1979). Existen diferencias impo:r;ta nt es. 

• ; en 10$ '. ti:POSi deflavonoides wesentes en las' distintas Cla$éS de 
ve9~ta.les..Esta.característica ha sido utilizada como- criterio 

• am::iliéi,r .•.. ep,la dete:rmin~ción de la posición sistemática de nume­
.ro~as especies de plantas ( Domínguez , 1979) . 

. Lo~' .flavonoides se encuentran . en-todos los órganos vegetales I 
ta;nto ,en fOrma de agliconas como de "heterósidos,sinetn.bargo/las 
aé}¡icqnassonmás abundantes en los tejidos leñosos, mientras gue 
1,~ 'hete~qsidos son más freouentes en flores I frutos y hOJ as 
'< F'arnsworth:, '·1966). 

. . 

'.. El. efeqto~s notable que los flavonoides ejercen. sobre los 
an\imale$es,tamediadQ por el color que confieren a cfertos órga ..... 

. nd:s veqetales. El color. que las antocianinas producen -en"· las 
i:I;ores actua cODlQun.estimulo atrayente de lospolinlzadores. 
~l;gu;nos otros ..flavoo9idestatn.bié.n contribuyen al color ,de "los 
fWtos . (e150t<ie . los frutos de lasangiosp~rmas los contj;enenl t 
c~la);)brapdoasi et;llaatracción de losan~males que actúan dolÍ\O 
dl;~persores de sem~llas (Farnsworth, 212- clt.). 

influehdiade losflavonoides en la conducta alimenticia de 
, herbíV'orosIlo ,ha sido bien estuc;Uado, ,.s1n, eIpbargo 1 se, sabe 
pued~n ,de.termInar las preferenc~as all.mentl.G1as de algunas 
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especies, o bien actuar como agentes disuasivos de fitófagos 
poti:mcia1es (Harborne, 1979 J • 

U1l'qrupode compu,estos isof1avonoides, los rotenoides, sonbien 
conocid<?s )?or,su.acción insecticida. Los rotenoides.están presen ... · 
te!; ,1.'l:'1n01palnlentee:g las . ra1ce~ 'Y las partes .aereas. de las' 
. leg'llnll.nOSa s de H los.qeneros ,Derr1s,Lonchocarpus, MUndelea y 
Te~h:rosia. Las .ra1ces·<:\e e$tas.~lantashan .sido €radicionalmente 
ut,a.l,l.z'adas por los nat1vos amer1canos COlDO veneno Para la pesca, 
y \q.eSde.l911se aprovechan en lOE? paises oc:;cidentales.como 
materia prima Para la elaboración de insectj,cidas(Harborne, 
197!}). " Como insecticida, la rotenonaes efectiva contra. una gran 
variedad, de insectos, tales como escarabajos, orugas delepidóp­
tet.-o~ :y >áfidos ,sinemJ;>argo, su uso continuo puede p,rovocar la 
ap¡arl.c:nón deformas res1stentes. . . 

A1\iqual que ocurre con otros compuestos,' existen algunosfitó­
faqc>S '." especializados que' han logra.do adapt.arse al ,consumo de 
ciertos flavonoides; tal eS'elcaso delgusa.no de seda (Bombix 
mo~ilel cual requiere de 10sf1avonoides presentes en el "follaje 
d~é*orus,alba (morina e isoquercitiIla) como e$timulantespara su 
aljixneijEación ¡, o el, de ciertos escarabaj Os que ,son atraídos por 
1$ flavonoIlas presentes en Prunus rosaceae. (Harborne,1979) . 

'-" ' , " ., ' 

Práctioamente' nada se conoce sobre el metabolismo de' 10$ flavo­
nqides en los. insectos. Un estudio realizado por Ford (1941) 
lnqst;,r() que sólo un 10% de un qrangrupó de lepidópteros ex,amina­
ddsacumulabanflav()tI,oidesen su cuerpo o en sus alas,,/De· aquí 
·s~r9'e. el "C\lest,ionamiento sobre por que el resto de l()s . animales 
nqlos contenían. Ya que las probabilidades de que las larvas dé 
ési.t~ 90% .. nunca S,ehubiesen puesto en contacto con ,flavonoides 

. CctJno ... parte de.su dieta' son escasas, resulta más probable, .que 

. l?os~anunsistema de2?intoxicante.eficiente, con el «;Na rompen.el 
'e~qtleletode lo~ flavonoidesenpequeños fragmentos. A pesar . de 
qUé aún no se conoce ,el proceso especifico de degradación; se'ha 
d~tectado en. las~li'Vadela mayoría de los insecto$ fitófagos 
u~aen~imadegradadorapotencial: la fenolasa (Harborhe, 1979). 

T~fPenoides. 

Los terpenoides exhiben una considerable diversidad es-
. tj¡'Ue:tural y., f'Qnc;lonal Y" representan uno de los grupos de pro­
.dt¡¡c,tosnaturalesmás· grandes y biológicamente más importantes. 

sé '.cierivande una. cadel1.a linear de unidades de isopreno 'Y a sú 
ye~las cadeIlas ,lineares de terpenos pueden cic1izarse.,. ,dando 
ol\';igena una amplia .variedead de terpenoidescíclicos . (Whittá.ker 
'Yfeell'Y, 1971).· ~wain(·1977) I ,señala que ·se conocen 1100 e$~ 
tructul:'as .de, terpenosen . los vegetales e~cluyendo los . ·carote ... 
~óidesy asteroides. . 

Estos . compuestos pueden presentarse en forma libreo conju­
gados 0'011 . otros . c.omo ácidos . grasos, azúcares,. clorofilas, 
Plioteinas . 'Y otros'. consti tuyentes .J?rimarios .. Lo~ terpenoldes están 
g~neralmente concentrados·ente]l.dos especl.all.zados tales como 
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ciEilrtas. glándulas y canales resiníferos, . sin embargo pueden 
etlcontr8,J:'se también, aunql,1een bajasconcentraciones,·en el inte­
rIor.· de· las células. 

En una misma plantá coexisten generalmente una gran variedad 
d,;terp~nos. ~uchos de estos compuestos están involucrados en el 
ltl~~abplJ.1;m~primali~o, comoprecurs()res.de hormonas.vec,Jetaleso de 
pJ.gmt¡!ntoséarotenoldes(~etzler, 1981)" . Al9WloS t'erpenoidesque 

. n~, participan enlosproceso.s del metabolismo primario parecen 
jugar. unpap~limp()rtanteen la interacción de los veqetalescon 
ptrosorganisl\1oS.Algunas de estas substancias son importantes en 
la .·.at~acción .delos polinizadores ha.oialas . flores Y, de los 
cfispersores hac.ialosfrutos, ya que son,ell parte, responsables 
d$l color y olor de estos órganos. otras sUbstanciasaparentemen­
t.;.~j ercenun efecto disuasivo contra depredadores potenciales y 
. p~ras .. ltl~sJ?arecf!1!n ~teryenir en el metabol ismo. del.os herbívoros 

. que· las ID<11.e.ren,. ImpidIendO su desarrollo adecuado o provocando 
Fta'atornosfisiológicos (Mabry y Gill, 1979). . 

El efecto de los.terpenoides sobre los animales. es muy' 
8lltplio Y, depende en gran medida· d.e· su estructura. .La mayoría de 
lqsmonoterpenosson volátiles y a ellos se debe en buena parte 
el. . (llor de los vegetales. Muchas plantas acumulan m.ezclas de 
mqnpterpenos en conductos dé resina y en glándulas . especiales 
de:!ascuales pUédenser exudados a través détricomas localiza~ 
dqs.sobrE!' la superficie de hoj as y de: flores .. Del'ltro del grupo de 
losmonQterpenos destaoan los compuestos del género Chrysanthemus 
po.r..su . alta toxicidad para los' insectos, al' igual··· qué los 
l1leínQte:tpenosque se acullJulan en los conductos resiníferos de 
a:t9~nas coníferas Clótal:Jry y Gill, 1979). 

j ..• D.e,:ntro delqrupo de lassesquiterpenlactonas, se hanidenti­
. f:i¡.oado .cerca de 9PO c()l1lpUestós y aunc¡¡ue .la mayoría. se han a.i;slado 
de:·J¡!llantasperten.c~entes a la .. famil.ta CbmpOSl.tae., también. seban 
're;p(.?rt~d~t en las JamillasMagnoliaceae, Lauraceae, y Umbelíferae. 
Son: tÓXICOS oont.rainseotos y mamíferos, ,en los que producen 
ef~ºtos.citotóxi:C9S, .' alérgicos (~ntibióticos y antitumorales ~en 
lO~,seres humanos causan derntat1tIs. .. 

, En.trelos diterpenos, se. encuentran co~puestosque confieren 
:iist~ia,a los vegetales contra los herbívoros, tanto insectos 
• mamtferos. Url ejemplo bienestlJ.diado . lo . constituye el 

go~j¡pol, que sepres.enta en glándulas especi~les d.8. láS plantas 
' .. deil.:. }.:1éJ).e. rQ .. GOSS!RiUl1li· c.onf. :trién<i.oles resistet¡lp'ia. co .. nt.r .. a el ataque 
de.DtalÍll.,feros y .. arvas de 1nsectos (Mabry y G.I1l ,1979) • . 

. . ... .. Lf.)s . trlte~nos! son compuestos importantes por sus propie­
da~es cQnt;ra los h~bívoros. Sonl,"esponsables de sabores amargos 
. qt1,~,¡,puéclen . actuarcQ:mo d~súasivo~ del ataque de algunos mami:t:erolS 
YJ.ljeJ;Cen; una fuerteacC1ónpUrgante. y de enven,na11liento tanto en 
insectos com.o en malltiferos.Son·b1en e ODOC 1. do s los 'efectos 
puljg~J'lt:~s. ..de las cucurbi tacinassobre el ganado Y·' ,el 
emr4!pefli~lIll.erito . que . producen las lantadonas de Lantana Cámara 
(M~:PIT:Y Gill; 1979) •. ' 
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Los juvtanoides son un grupo de compues~os sesquiterpenoi .... 
da.1ésque·. interfieren en la actividad de la hOrmona juvenil' de 

. 1.0. insectos ~. Esta hormona, .' sec1-"etadá" por el, .corpora allata ele 
"lc(É> insectos,' ~uega un papel importante en S\l oreci~ie.ntoy 

.' deisarroll() I .,inhibiendo selectivamente . los procesos ". de)tlorfogéne­
s±:s ~ra perm1ti:r el orecimiento somático. Los jt1venoides se .. han 
aif~laclo. ele varias especies de al?,tos,.pinos y cl!!dros. Lo~ ~.uve­
nQ'l.des.;Lnf1uyen sobre la formacl.on.de la cuticula,' laecdl.Sl.s y 
la']::'eproducción de los insectos, quienes al .parecer son espa­
Ci~l.mell~e sensibles a.estoscompQestos durante. los p~riodosde 

,rel'l,.}cación del DNAde las céluláS de los tegpm.entos (Menn'Y 
Be,frQza, 1972). ' 

E$teroides. , r ~ 
Los esteroides están presentes tanto en los organismos vege­

téile.s . oomo en los animales. En los vegetales se encuentran en 
fdrma'de glucósidos, saponinas, alcaloides esteroida1es u hormo­
mi's vegetales¡ .(fitoecdisonas) I y en los animales como'. constitu­
yéntes de ácidos biliares, hormonas corticales, sexuales y estro .... 
g~iqas, yCOInO precursores de otros compuestos (vitamina D) 
fM:etzler¡ 1981)~, Además, se sabe qtle de algunos compuestos este­
rqidalesf?u!del'i, deriva:rse" ciertos alcaloides ; . tal ~s el caso de 
l.él!;: sOlanldl.napresentle en losrenllevos y. en la cubl.erta '. de' la 
pi!ltata, . que.' muestra' una'poderosa acción tóxica contra ciertos 
helr1oivoros (Slama,1979) • 

.$wain (1979) señala que se conocen 600 estructuras diferentes de 
ee¡tascompuestos. 

, Las esterpides'están ampliamente distribuidos en el reino 
v~geta1. Como.compuestos secundarios son especialmente abundan .... 
t~s:en .1asf~lllilias Asclepiadaceae, Apocynaceae". Scrophl,llariaceae 
y ~",. yerbenac:eae, en dond.e se encuentran en forma· de .glicó81dos 
c~rgiacc?s.: JFarnswortJ:l, 19~6): Por Su partE!l,., las. fitóecdisonás 
e~tan .•. ampl~J.cunentedl.str~bul.das en las famlllas Amaranthaceae y 
v,~enadeae,(s.lama,9R. ill.). 

Aqui nos referiremos a los glicósidos cardiacos y a las 
f;itoeédisouas, debid,o a la importancia de estos compuestos en la 
i~teracción planta-herbívoro.' . 

OS; 

Lc)s. glicósidos cardiacas han sido reportados en 39qeneros dé 14 
. f~milia~ ~ntre lasque destacan .las Apocynaceae , Moraceae , 
A~clepiadaqéae y PeriJ?locaceae (Farnsworth,.2l2. m.l. Elprinei­
p<Jil. e~e,ctodelos gll.cÓsidos cardiacos sobre los animales. es la 
itthibiciónde la enzima ATPasa-(Na+K+), responsable del transpoi;:'­
t.~df!.los iones~lcalia travé~de las membranas (bomba de sodio) 
(l¡\ra't.';tsen, .' 1979), perotambl.én producen trastornos. sobré 'el 
mlis'culocarldiaco de los vertebrados, causando. palpitaciones .. dé-
b*les, y rápidas , seguidas de otras inte~sas.y lentas ( Brower .. y 
vi,lnZéi,ndt 1 " 1964). Además de estos efectos puedenproducirottos 
c4l)1aterales; uno· deell.oses la activación del centro nervioso 
~e:' cQntrola el vómito en los.vertebrados, que se prOdUGéCOn 
d4ie:is menores a las necesarias -para producir la muerte. del' 

t, 
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arji1'llal .. 

ti¡s'. plantas que contienen glic6sidos cardiacos son genera¡mente 
~vitadaSPQr los her}::>Ívoros~. Existen sin embargo, algunos inseC!~ 
t~s especiali~ados . qUe pueden alimentarse de plantas ricaset\ 
eSl.toscompuestos .. Es bien conooi.do el caso de lamaz:iposa lllonarca 
c.Llannaus Ele¡iSPUs),c¡uese alimenta.de Ascleli?ias curassavica sin 
s\ff,rirningun año (O~rzo" . 1986). Esto. $s posibleiractas a que 
sqhemolinfa I?r,sentaa~tas concentraciones de potasl.o{ ,que blo­
quean 1.0$ SJ.t~os actJ.vo$ de la ATPasa;"(Na+K+) imp~dJ.endo el 
éc::mtacto de ésta con.los glic6dos cardiacos, aClemás,el epitelio 
déltracto digestivo (cloaca y recto) y loS' tubos de ma1pigio 
pqs~en un sistema.de transporte de iones diferentes al de la 
A'l'Pé.S8, y e.! tejido nervioso, susceptible a: estos compúestos, se 

.ericuentra protegido por una. cubierta neural impermeable a los 
c¡Jraen61idos (Brattsen, 1979). La interacción·de las. mariposas: 
mQnarca ... con ··10$ compuestos cardenól.idos va más lej os I ya .. qu~ ,han· 
desarrollado la capacidad deal~cenarlos en su cuerpo, . adqui­
riendo así un sabor desagradable y la capacidad ele. producir 

'efectos . heméticos al ser ingeridas. Esto les brinda Pt'otecc19n 
.. cQn¡tra sus.depredadores los que a través de un proceso de apren­
d1z~aje logran asociar la forma y color de l~s mariposas con su 
sabor desagraclabl~(Brower, 1961). 

otros compuestosesteroidalespresentes.en las plantas son 
lasfitoec;::dison~s,que por su estructura y actividad biológica 
sqn. muy. semejantes. ~ una hormonasecret~da por. las glándulas 
pt'ot.orácl,.cas de los J.nsectos llamada ecd~sona· uhornona de la 
nltlda..Estahormona, junto con otras como 1a.s neurohorll\ona;s y la· 
h:6rmona juvEmil, COntrola el crecimiento y la r$produoción de los 
insectos, siendo ,especialmente importante su acci6n estimulante 
del inicio del proceso de muda (Schneiderman,1912). 

Le) s fitoecdisollasfueron aisaldas por primera vez en 1966. A 
~I:itir de .. .lSudescubrimiento se ha . revelado que presentan·· Una 

·'aihplia distribuciónen.el reino vegetaL, especialmente entre las 
pterido~itás y las Gimnospermas. Actualmente se han aislado . va­
ri~s docenas de estos compuestos en más dé 80 familias, princi­
pá~mente en . plantas perennes '.( leñosas y en. todos los órganos 
vi:¡¡!getales, aunqUe en concentrac~ones variables (Slama, 1979); 

s~iconoc~n qerca de 40 compuestos vegetales con.actividad an~lo9a 
a¡lJaecd~sona, algunos de.loscualespueden llegar aconstl.tul.r 
h~~taell% del peso seco de ciertos tejidOS vegetales (Menn y 
Bel!oza., HJ12) .. 

Las fi.toecdisonas parecen estar relacionadas con algunos procesos 
r~producti'Vos .de las plantas ... Su ingestión por insectos y·artr6-. 
l)~doS:.· (aráC:nidos ycru$tác~os), produce malformaciones duranté 
el :proceso de,muda tsch~neidermal!t. 1972). Por su acciión,pareoen 
siF"X:: !substanc~as potencl.:almeríte utl.les para el control dealqunas 
p(¡placione.s . de insectos. . 
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A}lTECEDENTES .. 

En seguida se describen una serie de antecedentes que cons­
t~tuyen un marco. de referEn~ciaoonceptua1' de interés más directo 
al tema de la presentetesl.s. 

Cates yOrians (1975)propusieron9Ue el tipo de defensas 
qUímicas de las plantas podría.correlao10narse con el estadio 
s-q.cesional de las c:om~nidades don<;te.se.des~rrollan~ Postulan 9Ue 
la's plantas de 10s.prJ.meros estad~os su.cesl.onales oon estrateg1as 
de. historias .de vida "r".1 gracias a su capacidad de escape en 
tliempoyespacio. de los depredadores, invertirían menor c(intidad. 
d~ enE¡!rgía y recursoaen su defensa CJUe las plantas de losúlti­
mRa estadossé:rales.De acuerdo COn lo anterior, ellosesperapan 
gliE;.¡ las primeras fueran más acep:tablesa herbívoros gen(\i\ralista's. 
Pilra probar tal hipótesis, realizaron pruebas experimentales de 
apept.abilidad ("palat.ability") del follaje de lOOespeciesvege­
tilles, .. utilizal}do . como. herbívoros a dos especies de'. babosas 
9~tieralistas.Losresultados confirmaron la hipótesis original. 

A partir de estos· estudios se esperaba una amplia.distribu­
Cl.on . de . este fenómeno, tanto en comunidades terrestres como 
apuáticas •. posteriormente,' .Futuynia (1976) señala . los :riesqos.de 
e$tal:Hecer este til?o de generalizaciones •. Menciona cOmO 'ej,emplo., 
b~.~adQ·en evidenc;1a bibliográfica, que los- hábitos alimenticios 
de .. m~riposas generalistas sónmas restringidos· en las •. especies 
ql1e .. exPlotanrecurs.ospocopredecibleaque en aquellas . que .. se 
a'limentan de recursos ... más.predecibles,es decir,· lasmaripQsas 
qUe:sealimental'l de planta$herbáOeas tienden a, ser mas especia­
li f:¡t{i s (tomando en cuenta el númerodefamiliasve<¡etales)' que 
l~s .·qu.esé al,imentande plantas de' los últimos estadl.os sucesio­
nCl;lés •.. Tamb!~n cit:a, confirmando su: punto de vista, .los resulta­
dos' obtenidos porotte. (1975), quién ... trabajando con tres espe'­
cies.deartóptetosC;Jeneralistas, llegó ,a la conclusión de que 
~~tos:mQstraban una preferencia por las'plantas de los últimos 
E!,'stados serilles. ... 

Maiarana (1977). señala que los resultados obtenidos hasta 
entqnces,· no. necesariamente son contradictorios y critica\el 
trabajr,:) de Futuyma(1976), indicando que es incQrrecto tomaren' 

.oUentaelnÚl\\erc:> de familias de plan,tas de las qúe.se alimenta un 
QFganismo .cqmo - criterio de. amplitud de ,nicho tróf1:,co, ya' qUe 

,pu~9-e. ,exis,tir mayor diversidad q,e compuestos q;u.ímicosentre ~nas 
:eal1ll,;)ll.~sCJUe' entre otras: En 10 que se~efl.erea _lOS Ciatos,cle . 

. Qtt~ (1915) y Gat,el;l y Or~ans ~1~75), ·M~.l,.orana senalaq;uelas. 
'. ~t:uebas de. preferencl,as all.mentl.cl.as. reall.zadas . en condicl.o~sde 
~ab<?ra~oriQuti!izal1do herl;);í:voros~e:t;teralistas, no~o:t;tsiempre 
ltndl.lcadores conf,tables de la estrategL.a. de defensa utl.ll.zada· . por '.' 
las ...• plantas. • Esto se· debe a que pueden existir otros .. factores 
~áslmpo:rt:8ntes que influyan' ep' estas pr~fe:rencias, . como son loa 
~~la:c.ipnados.con el estrato donde se mueve el animal ( copa de'los 
qrboles., estratQraS811te_etc.)~ y ta disponibilidad relativa del 
z;ec.ursQ, . por 10 qu.e resul ta probable que el principal :factor 
qé::t:ertó?nqntE! de las preferencias alimenticias de los herbivoros 
'1eneralistas" sea ladisporiibilidad relativa del recurso, ynola 
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h~sto):'ia de vida de la planta oel estado.sucesional ele la 
cbmun.idad donde se ~resenta. De acuerdo con lo anterior I Maiorana 
cbnc'luye .que la.s b~storias de vida de las plantas y su estado 
s~qé~iC?Jl.al .. ' no tienen llor gue ser ,los . ~a'?tores principales para· 
d~teIll1nar la$preterenc1as alllllent~c~as <de los herblvóros 
gen~i;'alistás .. 

. '. Oi):'zo< (1980) . r.ealizó pruebas de aceptabilidad del follaje de 
3p · .... e$p~ciesde ve9:eta.1es, utilizando como herb~voro una b~llo~a 
g~lleral1sta , ... re:tacl.ona.ndo sus· re.su1 tados con. varl.as caracter1st.1";' 

. c~$de .. 1osye<;retales (~extu~a,· pre~enciade.pelos oesj)in~s, 
fcn:;ma deqreCll1ll.entO, :hrstor~as de vl.da yhabl.tat). El enqontró 
que lasplantas.ianualeseran preferidas a las bianualeso.peren-: 
n~s,resulta~os que ". concordaban con los trabajos previos de Cates 
1;Or1ans(1979) .; :A,démás, los animales mostraron preferencia por 
l¡¡i\'splanta~. que formaban parte de su alnhiente naturalc, .. lo que 
tambiénconcuerda.con1as proposiciones de Kaiorana(1917). 

~ 

. .aeader Y S outhwood (1981)., realizaron pruebas de aceptabi:li';" 
dad delfo11éij~de.13fi!specie~ de vegetalesconcincQesp~ci~Sde 
·h~;r:bívoros·.(\U1Qrb)ptero, un 'áfido,' .unl~pJdoptero, .·unmolUsdoy .. , 
un: . .n0ll'tt?P'tero}~, L9s al'Í'iiltales pre fir taraR: a ",los yegétatesde' 1 os .' 
p*,~meros,·. e$t"d::iO$s.uce;s,l:ort~l$s ~ ... $\1$ .... r~stil:ta~~¡:f'uer,ol.'l.similares. a" 
lc?s: .. ooteIlici9s"~:P~:r).·Féeñ~¡('l'9.16) . y .,éat~S:';' y,;Qrta~sfli975)~ 
$~198~',Wllti!lan;eal:i;za pruebas 'de aceptabilj,;<JlaQ ·d~1,'f911aje .. de 
pl..antas .. enGal.esú ut.~l-izanaq ·dosespeciesd~.,babosas:general fs:" 
. tª,s •.. ~u .c:>bjetiyo .. fuacomparar¡ la~toleranC!ia:$,¡dé .los Jletbivoros 
9~n~r¡al~star¡; ',., áf~S . eSJ?epia~Qe. v~getales901ll/g'ReS .yaj;eni.l~a·, .slls 

·babl.t;"at.srespeqtl.'{os. :.' .. su. h:J..potes1S .. cen1;:ralprq;poneque.las,p.lan'" 
t~e;._Iio ••.. ~cept;abl~s; . serían en general. nm"s .. ayép!:ab1e$.para 19s 
h~rb:rVQros' generalist~s, Cllyaspoblac1pnes fl()rll\almente .es.tan 
e~pp.estas.a.su en.puentro •. Sus resultados r~ch;azantalhipótesis.Y 

. c~nfirmé\,n qúela.,exp~r.iencia previa del herbivoroes un'.' faotor 
. uportante ell.las~lección ,de'lalimento •. Enstts. resulta,dQase 
.' :m~,rtitie~t~',.,la iítlP9rt:apc}a.del·Pto~eso a'e .. apr'Jtdiz~.j~(experiel'l­

C:1as' ..pré'V 1ftS) , y;ta/ manera 'en 'que este puede.1nflul.ren .. las . res'" , 
pqefit:ªSdeuna~specie'deherbívoro ante una especie vegetal. 

> . R~tbék~(1.9~~)/ .. realizóenNuevaYork una serie deexperi-
1tl~ntos . de a,ceptabilidadut.ilizando· tresespecfesde babosas. gene­
r~Uis:tas,ciídauÍ1aaeellas c~racterística deunestildo sllc.esio­
na!..'. A cada < un. ,<de las babosas 1$5 fueron otrecidas¡pla.ntas .·de 
1: QS tres .efiJtaCl ~()~. '. sup~s ional~s yse . det4arminarQn . sus; ..• ' . pret:ereh"': 
c~aE;,.Süsresult~~Os, ·lle:>· mU$st:\t'an .que exl~tall1}a 'prefer;énéia . por 

'" las ~lan:tas ...•. Q,e. lO'$,p'r:iméros' e.st;"adio~. sucesdon~]¡es,;l'li~éencuep:­
tr::a una·tue~e,irl~etac~iótaentré t,asl;>abqsas'~de. ilrrJllicroháld.~at:y. 
lara:' p;tanta$,de:1.. ,mis~q,:.· por ,lo' .q,uC!,;CondlÜ;ye;qu:e:~,,;~n'<e$tecaso,·. ~o 
ell;si st..e;.evi~~neiª,p~lde"sarroJ,10 ,deproqéso$ .de.; .lCoeyolucj;ótiJ . ':en 
g~fler~~ I.la:~· ba:l?Q~as:pr;~firi.er()rl.·'la~,é$pe~·~:e$:de p~aritas, ;' xn4s ' 
p,~dec.1l.>les /.~S'q:eFlcr,.aquE!l,las <;ue"porcréoer;'en ,el DJ.Vel 1:"ª$é1'~~ 
té'¡, ....e;l5tán'~ásd:i$p(mi1)les a e~tos herbiv()ró.s~p()rotr9 .. Jadq, 
to~al'ld~ .anf?~entª~l·· ti~mt>ode.~vipade' l.ash.(),Jas <iel~s:h.iEitbas 
cOpiQuna ·med.ilqa de la p'ers 1. stencia del . recurso í en,eontróque 10s\ 
re:¡;:tlr$~Sménos. p~rsist~ntes (long-evidad media. ,de tres:tPésesL"son 
loS m.a$ .. aceptadós j ni1entras . 'qu'e los' máspersistentl9.s· ClJ.oja.s 

':,' , - . " .' 
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pel!!ennes) ,sonlos:menos aceptados, •. Estos. últimos resultados se 
cont:raponen con .. la .. teoría de laadaptaci6n . del herbívoro al 
rec~r~Cl" más .. (iisponible. .• A partir . de sus observaciones de . campo, 
~~1?chke '.' ,comprobó . que las plantas impredeciblesIlo escapan al 
h(ii:rbívoris_o, ,tEr que sufren lamismjit~sa ~ daño que J,.asespe ... 
ci~spersistentesf parlo que .los postulados de la teoría de la 
apariEmeiason puestos. en entredicho • , 

"' .. Coley: (1980~ 1~,8:3)ha llegado a resultados similares •. En su 
trabajo oe1980, . analizó ¡a tasa de remoción de follaje por 

. herbivo;i$mo .. en inQ.lyiduos jóvenes de plantas árbo re as tropicales 
a, lap<wesepar6~e acuerdo a' sus caracteri.gticasd,e histoliia de 
V.tdi1en.dósgrupos: ' Pioneras {colonizadoras ·;de claros)yper$is- . 
tén1:~s(ti.picasdel.~osquemaduro).Ell~propone que las.e~pecies· 
p~rsl.st~nt~~ S9n :hn.recurso mas.predeql.J:;>le para 'los 'llerb1voros, 
pgrlofi.anlto, se esperaría que desarrolléIrán'defensasantiherbí­
Y9:romá~c?stosasr.::tectiva'sque lasespec~es pioneras, ya,que 
estas tll t'l.ma s .poClrl.an escaparae la herbl.Voría en el tJ.empo 
. (.9;t:a(;da~ ,a, .su " rápido crecimiento J, y en el espacio . ' (por . su 
oa;urren~J.al.rre9ul~r éJ,'llosclaros) •. ". ' .' .... 
Sü,$' re$Ultadoslll.ues1::ran que 'las especies persistentes sufren una 
In~~ortasa c;ieremo(¡:ióndel . :follaje. que las. eefpeciespioneras"10 ' 
@.e . Sl.l~ieré qu~lasprimeras están m~j.or defendidas concordando 
c(i)n. lateor:í;a g~neral de la apariencia. Sin embargÓ, el '. haber 
en,C'ontrado . altas tasas deherbivorismo en las espeoiespione);iiS, 
la,lleva.a,cUéstioniirlaefectividádde¡escape espacio-tempo.ral 
d~" est.e· qr,upo.. . Con . base en esos resul ti;\dos Coley( 19 t3:3 )prppone 
q~mouna al,te;nativa lau,!,eoria de. l~ calida~ del habita~'~. segÚn 
es~a, .+aoal1d~dclél .habJ.tat determl.na el tl.pO yextensJ.on de la 
i~vE?rsionen .. cie!et,tsacontra herbivoros .. Los habitatsge alta.' 
cfllJ.dad,son, d~f1n'J.dos .. como aquellos en los qUe . es. posJ.bleel 
ot:écimiento. vegetal rápido ,en oposición a losháhitatsde bajá 
c?l:i~ad, ' .. !~n\dopde~el,o~ecimient9 ve9éta! _está !li!'itado:p0r.alg~n 
·f?otor.abJ.ot~cO(ConQlCl.OneS de 1.1umJ.nacJ.on, edafJ.caso.denutrl.­
m~ntos.l. .!O~ . acu.erdocon lo anterior,.' .la calidad del. ambiente· 
d~terltl;í;nará ..• la. tasa de crecimiento de .lf,lsplantas,· y .la ventaja 
Qptenida por lal i.nversión en defensa.scontra herbivoross~ tnere":' 
m~ntai~:e.n ' .. la.medida en. que la tasa de crecimiento. disminuya. 

'. D~flo~l aparenté conflicto entre crecimiento y defensai las 
éSPéCiE!scon, escasas defensas severian favorecidas. cuando la 

.. q~lidad·. d~l háp:i.tat"y el pot.encial de crecimientoifuesen ..... altos." 
~~() ést;;a~,cc;m(l¡i,iopes( las espec;'7s no defén4idétsJ(o~rían,sqpor- . 
t~urelllérbJ.vorx:s:mosl.la reduccl.on en lila. p;roductl.vl.dadu . ¡uese 
menorcWé el'cqstQ,'dela defensa •. Por otro lado, . en áreas qonde 
etl,~a5Jtia/la luz Q,losnutrimentossean . limit~ntes, nabráUna 
fue17te;!;f!lecci!Ón cOl1tra las plantas pocodefendida.s (v~r J~nZ~~1 
1,1:174; ,McKey,. et,al'. 1 .1979 ; Gartlan , eta!. ,,' 1980 l .. Cole,y tamJ,lJ.en 
sef;lala., :qtl:e las ~iferencias (lela cal iiJad dE;Ü hábitat. 'pueden 
di[stin9ul.r$e inplus'ive .. en un mismo ambiente/en , donde' pueden 
e,~contra;rsem~9rohábitatsde altaode baja calidad. • Por' lo 
t~nto/lasc:a¡:r;ac.teristidas . defensivas .de. 1;as espécie$oe,una, 
c:omúnüi~d :e,st~rándeterminadas por las diferencias de la calidad 
de E!usmicrohabltat:s preferidos.' " .... . 

Recieptem.ente,coley (1987) señala que los hábitatsde baja 
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cálidad selecciQné:l:rán una mayor inversión en defensas por pa.:rte 
dé lfls,plant;as. Esto se basa. en dOe; razones: 1 ) dado que· 10.5 
h~rbivo:rosconS'l,1men qantidades absolutas debiomasaveq~tal(y no.' 

. p<;f:t':oentaj.s) '1 .el '. daño producido. por unanimal·.que·tomaciertos 
g~amos.de . fpllajérepr$s,:mt.ará \lna porciónma:y:or .. de la . energía 
. d~s¡>Onib.le en.· una. planta. de ~ecimiento lento.' que' en una .' planta 
dE! rápido cret;:imiento; .. '2) el costo relati vade las defensas será 
mc¡.~o:r· .par~ ;Upae$Péciede rápido. c:tecimi~nto ...• ClU~ para otl:'a de 
l~l1to er~c~m~ento •. ' Esto· se debeaqt,te la d.Lferencl.aen la tasa de 
c~ecimiento entre .. lOS individuos que inviértenen alqUntipo de 
detfen:sae$l1layorentre los organismos con .rápidocrecinl.Íentoque 

'entrelQs. de lento cre~imiento. . . . 

pqrotro 1.do, cuandocoley' (1987) se refiere al tipo de defensa 
.. e~el que debiera invertir un veqetal,señala que es . necesario 
tqmare;n cuenta no sólo el tipo de compuesto y su concentración, 
s$no. ta:mbién la ~asa de recambio del mismo y la vid.a media. del' 
t~jidodondeselocaliza. De. acuerdo éon lo anterior, agrupa· a 
lélls .. defensas ,en dos tipos:. móviles y no móviles . Las .. primeras se 
c~racter;i.zanpor Qna alta tasa de recambio (horas o días) y entre' 
ei,lafi se. ~ncuentranlos alcaloio.es, losc¡lucósidos y los,monoter-

(lS (eorresPQnden'a las toxinas) . Las segundas pr~senta:n.'tasas . 
. recambio extrémadamentebajas;. aquí qUedana\{rupados 10stani7"' 

n<>$ .yla$fibras.(C9rres~onden a 16~reductor(ilsde, ladigestibi"'; 
litdadl.Aunqué elc,ostoini:cialen ).as defensas móvile.ses bajo, 
el co~1?o de mt,int.énili.~~t:tto de'concE'mtraqJones qo.nstantes a ,.través 
d~l t~empQ ep 1.o:¡;';te];Ldosve949,ta1.ea. es alto I.ra~ónporla cual 
·e.' ... ·-t:.· .... e ..... t ..•. l..·.p ....• 0 .... · ...... d~e ... · .. d ...•. e.,.f ...•. e.·.Jl .... s ... a.s .•. §ie ...•. r., ... ~ ........... m .•... a.·.··et. q.o ... m.'.·.~ .. n ...... · ...... e ...... rl ..... :· ........ t ..• , .....•. ~.· .. 'l.· .....•... l..~? .... ,O.'.s ... : ... d.,e ......... l .... ··.o .. n. g.e.vi.d ... a .. <1 .• b'ilJa ~Por ~~r0' .• :t~40, .~~a!!' 'd~f~nsa~no.l1:\~v~J~::; •. que l[eBresentan 
aftas ·.costp~l.n~a~a:l~s,tie!len< Un b~~¡A:costó,. }l~lIJanten,l.lRl.f7nt.9: po:t· 
1<li>.. 9ue ' sera!1 ,. m?l~ '90 ll\une,sen,,19s .... t,.eJlidos, de,<~yor .. 10ngevldad.,. ·A 
p~t'tl.r. de ·~s~as:consltt~racl,.ones. seeSpel:'a . que. las' plant.a~ con 
~c¡>tas de.~.lón9$vidadcp:t"ta·'~sténde:ff;mdid~s.con . compuestos: . mó:- . 
vl1.es,mlf#nt:ras>qll~ lélShOJasconlongi!vlzda(t¿l,arg~/' concontpues~ 
tQS no movilecs. .'~E?tot\ieoomprdbadQpoJ;:' . ·l.a" autpra, . al.encqntrar 
.<;t~.~él ddrrt;,~U\iclofenó1:l;co .y:defibpt:i del, follaje de,47 .'. eSp'écies 
Q$ plantas: Qe .~e+vaise l.ncrementaba el1.re];~~l.on dl.recta con el 
i~crementoert'la 10ngeviClad me!ila:deiltejidofollar. 

,.'1; ,_.,' \": .. '. ,', .,' '.' ,'" - - ' . . " " 
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'OBJETIVOS. 

Los experimentos que aquí se presentan están ,diseñados de 
tal f.arma que permiten ha,cer, una evaluación de algunas de las 
p:rredfcoiones sugeridas en l<?stérminos.d~ las hipótesis'Y,t~orías 
mencionadas. Dado que baJo lascond1c10nes de ·un experimento 
cQntrolado . ',es. posible eliminar. diferencias ambientales (p. '. ej .. 
eqtre 'condiciónes de .claro y bosque, madur<?), 'los. resul taQo~ 
0llltenidospueden C;onstituir una prueba empírica crítica de la~ 
e~pectativaE;; teóricas, sobre tqdo en lo referente a la discusiórf 

'del.herbivorismoen plantas con diferentes ,historias de vida .. 

El estudio que aquí se presenta tiene como objetivos los, 
siguientes: 

l,,-.D.eterminar la aceptabilidad relativa del follaje de algunas 
es;pecies ,de plantas tropicales, a través de experimentos de 
a):imentación en laboratorio, utilizando un herbívoro generalista. 

2. -Evaluar '. las d.iferencias en la aceptabilidad relativa'. del 
/f91lajeentre dos estadios distintos de desarrollo (plántula y 
ad~lto)deplanta~ de la ' misma especie . 

. ":, t ; . 

3~ r Comparar ',' la aceptabilidad, relativa' del. follaje de las 
d~terentes e~peciE:!:s aonbase en sus histori~s de vida y, formas de 
creaimie·nto. 

4 .. - Determinar la relación existente entre la aceptabilidad del 
f(,11aje. de las" plántulas y algunas de sus caractér1sticas -f # .. l c_ 

,;¡.Slcas~ 

5'.-Determinar la relación que existe entre la aceptabilidad 
r~l;ativa ,'del fOllaje de plántulas y algunas de sus ca.racteris­
tWcas, 'químicas, evaluadas a través de un análisis fitQquímico, 
Ptelil,'ttina~ •. .. .. 
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JM;TER I ALE S y MErO DOS 

AREA DE ESTUDIO 

Este trabajo se desarrolló en la Estación de Biolog,ia Tropi­
oál ,"LOs Tuxtlas lt 

I de la Universidad Nacional, Aútónomade Méxi<;::o. 
~ " 

L4 Estación es una ;reserva ,de bosque tropical de 700 hectáreas 
localizada en la porción sureste del estad9 dé Veracruz,en la. 
'v~rtiente oriental dé la Sierra de san Martin Tuxtlq., entre los 
9~o 04' Y ,,95 o 09,' de longitud oeste, y los 180 34' Y 18<> ,36 t de 
lliltituQ,norte. 'SU altitudes variable y oscila entre ISO, y ,650 

, msnm(Estrada" et al., 1985). ' 

El clima de la zona corresponde al cálido húmedo, {sistel1la de 
K8pen modificado por Garcia, 1981)" con una precipitación media, ' 
aflual ,de 4~00 mm y una temperatura media 'anual, de 27° C., Existe 
unáépoca d'e11uV'ias que vade junio a febrer,o (x= 486.25 + ,87.0 
m~ll!le$t, con las, mayores precipitaciones comprendidas de julio a 
nOPÍ/1e:mbre,,' y otra de "'secas" de marzo amayo(x= 111- 7mm/mes). 
,Oe;septieíitl;>rea febrero ,el área es afectada por desplazamientos 
d';masa.s de aire , frio y húmedo que pueden alcanzar velocidades de 
b~sta80 I{m/h ;estosfEmómenos atmosféricos i conocidos localmente 
como "nortes", son resJ(onsables del 15% de la precipitación anual 
(Estradaet a,l., QE. C1t.). 

! La Ij:stacióndescansa sobre un macizo de origen, volcánico que 
dptta del Terciarió Superior I cuyo sustrato geológico está consti-:­
t:~idobásicamentepor rOCi;\S ba.sálticas y andesiticas, mezcladas 
CPrl cenizas vOlcánicaSt{R!()s-MacBeth, 1952).,Los suelos son lato­
spleSde<mi9a~ónardilloso ( de cOfor pardo roj izo, con un pH 
1;1gera:m:ente ,acudO y pr<?fund:ldadvarJ.able {:f;stradaet.al., ,,2E. 
c:lt.).;Est~snohan s1do completam~ntE¡! eSltudiados i , pero datos 
p~eliminares,' ,indican que existe una gran heterogeneidad, , siendo 
ppbres $n algunas areas,' con escasa materia ,orgánica, mientras 
q),le , ot:ras ,ZOl1i;lS presentan ,ricos suelos ácidos con un EÜ to porcen-
t¡aje de materia orgál1ica' (Dirzo, 1987). ' 

'" La, Vegeta<:ión tipicade la, Estación y sus áreas vecinas es 
3~lvaAltaiPerennifolia ,(sensuMiranday Hernán(iez-X., 1963,);' los 
e.J.émentos .,arbóreos dominantes alcanzanalturas de 30a 40 metros 
'1;. en su ma:yoria' secaracteriza,n por la p~~sencia d~ con,trafuer­
t;es ~ Est{:is,elva" es,notáble por la 9ran abundancia . de , palmas I 
,entre "las que ,destaca, .AstrocaryummeXJ.canum',' y depeJucos, ' ,pues 
u'n'o dscada, trestrqncos leñosos (d.a.p. >1. O cm), corresponde a 
u,ha liana, (Martínez-Ramos, / 1985). ,Entre las especies de' árboles 
'''pioneros "m,ás ,abun,dantes, 'derápid(jcrecimientc.. y colonizadores 
d:s ,la "sf!lva,pertúrbada~ sE!enc~entran Cecropi'á¡, Qbtusifolia, 
'T;1"~mamicrant;ha/9chroma pyramidale, 'Heli.oc~rpusal?pEmdicUlatus y 
T,rJ.cbospePlummel(;l.canullt~. "y entre las espeCJ.e.s dom,1.nantes de ere-
c9,mien,to l~htr.0ymader~ .dur?!, ,Nectandr,?- ambigens, , Cordia 
m;egalantba,., ,Guarea 'Irand1folJ.a,. Poul$enl.a' armata" ,Dussta 
!ff~xicana'~Bros;imúrn " .a~icastr~lln y,PterocarBus rohrii(Martinez- ' 
Ri?tMOS.,. ,'¡~..cit. ~ • ElpisQ,~,de la sel 'f.~ se encuEfntra. cubierto por 
"tegetacü5fillerbagea ,ademas de plantulas y J uvenl.les de los 
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$lementosarbóreas de los doseles medio y superior. 

Fl:inalmente, escooveniente destacar que la comunidad vegetal del 
área en, cuestión. se caray ter iza por su 9randiversidad:I:-asta la 
fechase ,', han ,1nvéntar1ado .818 ,espec1es (Ibarra-Man, r1quez y 
Sinaca.,1987), ,de las cuales 250 son arbóreas (Ibatra":'Manríquez,' 
doro .pers • ) . ' 

. La selva que crece en la Estación parece ser particularmente 
dinámica en su tasa de renovación natural. En un trayecto lineal 
de ,;aoo ,m es cOlllÚn atravesar por fases de' sucesión temprana, 
~ntermedia ytardí,a (Martínez-Ramos, 1985). 

¡\¡af¡; áreascolirtdant,es con la, Estación ,sumamente perturbadas I son 
~mplead(is como" potreros. E,)Cisten además algunos ,parches "de 
'-tegetación s~cundaria endlferentes estadios sucesionales que son 
c;:onocidoslogalmente coino acahuales. ' 

Aunque el,inventariobiológico de la fauna de la 'Estación 
aün,noestáterminado,la ,información disponible múestra una alta 
rique~aqe espegles. seh~~et¡istrad<?la presencia demás de " 40 
espec1es deortopterostet1gon1dos (Marquez y Ramos 1968), más de 
toO~species gecoleóI?teros lamelicornios {Moron,1979)~,' ,250 
(i!speC1es de mar1posas d1urnas, 122 de odonatos" 48 deanf1b10s, 
102 dereptlles, 315 de aves y 90 de mamíferos '(Dirzo, 1987). Los 
ínfi;.ectosparecen ser especialmente importantes en la ,dinámica , de 
l,as ,poblaciones' de un gran número de plantas,' (Núñez-Farfán y 
Birzo, 1985). ' 
i,' . 

Estrada y colaboradores (1985), señalan una amplia lista de 
mamifeItos de la zona. Sin eltlbargo, ,muchas de estas especies están 
desapareoiendo a causa de la reducción del, hábitat, ,de, los 
;recursos, y por la .ca.za i,nmoderada. Esto es particularmente cierto 
~nelcaso de loS felinos, el oso hormiguero arboricola (Tal\landua. 
mexicana) y el venado cola blanca (Odoéoileus virginianus). 

Áunque~elsulta dificil evaluar las consecuencias eCOlógicas de la 
des'éipari;ción de estas esp,ecies,estudios detallados (Miranda y 
Di:tzo, 1987), señalari efUeel consumo de follaje de plantaS en 
ésta zona ,por parte de mamíferos herbívoros es casi nulo en 
comparac:ión con ot.raszonas mejor conservadas (p. ej. Chiapas), 
por lo que'estosautores concluyen que el fenómeno de defaunación 
contemporánea"a+ecta' drásticamente no. sólo a la fauna .. , sino 
~ambién'alaestru.ctura y dinámica de' los vegetales de la zona. 
,., .' , 

METODOLOGIA. 

Colect(ide herbivoros. 

,.Dé julio a octubre de 1982, se, realizaron colectas de varios, 
¡insectos, (ortópteros y fásmidos) cuyas abundancias relativas, 
aunadas, a. "su 'comportamiento en condiciones de,' laboratorio, 
pudi,er~n hacer de ellOS ca,ndidatos idóneos para, actuarconlo 
rfmecan1smo" evaluaaorde la aceptabilidad del:(olla:j e (te diversas' 
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é.species vegetales. Con estos animales se realiza.ron pruebas 
p't;eliminares de aceptabilidad y se observó su sobrevivencia en 
cpndicionesde laboratorio. Después de poner él prueba a los 
otqanismos . inicialmente. seleccionados, se optó por. utilizar al 
o;t"tóptero' Melano1'1otusgloboS\ls . ,(Tettiqonidae) ya. que 
'mp$tróser ,unaespecié' relativamente ab.undante" re~istente a la 
nt'9:nipulac;iónyde alta supervivencia en cautiverio~ 'Este. tetigó­
ni.do es de; hábitos nQcturnospero casi náda se sabe sob.re. su 
p'io10qía. Lás obserVaciones realizadas durante este estudio nqs,. 
p:'ermi ten dé'Qirque son bastante abundantes durante los meses 
li:luviosos y aunque en la epoca del'secas" son mucho mas dificiles 
d~ lócalizar" .su presencia es constante a través del año. Dentró 

',de la selva, se les enCuentra principalmente en claros, de dimen­
s~ones:mode::t:adéls, posados sobre distintas especies vegetaleS, 
aunque también fueron cplectados en trampas de hojarasca . coloca,­
d:(1s en dif~rentes sitios dentro de la selva madura, y con, mucha 
~recuencia Se lesencl1entra resguardados en la infrutescencia , ;'o.e 
AlstJ:'ocarfull'tmexicanum, tanto en la selva madura como en zonas de 
~laros: . In'lividuQs ,~e ª. 910bosu$ han sido v~stos.'posados y 
éonsum.lendo él :follaJe de por lo menos 12 especl.es dl.ferentesde 
plantas ,(R. Dirzo,comunicación personal). Su colecta en las 
erampasde hojarasca durante el día, cuando no eraposiblel,oca-, i 
liza;¡rlos soJ:¡rela" vegetación, , nos sugiere la posibilidad de, ,qüe 

'e,ste ortóptero utilice precisamente la hojarasca .como refugio 
dd.u,r'no., La colecta de ortópteros se efectuó principalmente por 
las nQches. yla capturafuémanual, ya que no resUltaron ser 
atraídos p014ningúntipo de trampa, cebada o no. 

Aunque.en el,campoc fueron 'colectados individuos de distinto.s 
estadios. d.e ,c;iesarrollo, en las pruebas de Hl.boratorio solamente 

,s;.e utilizar;onadultos cuyo peso en promedio fué 'le 4.17g (+ 0 . .7 
q). Los anitílales .fueron mantenidos dentro de recipientes d,e 
plástico de 20 cm de diámetro y 10 cm de altura, cerrados por 
IYel'lio de, una malla plástica de mosquitero sujeta por bandas de 
llule.Durante , su cautiverio fueron alimentados diariamente con 
~ojá:s frescas,de lechuga. 

Colecta de ,follaje. 

Desde 'octUbre de 19'82 hasta enero de 1985 se sometió a 
pruebas de acept.abilidad el follaje de 63 especies de' plantas 
pertenecientes a 38 familias. El material foliar suminIstrado en 
cada uno de los experimentos, provenía al menos de, dos individuos, 
G{iferentes ,de cada especie probada. De, cada una de las 'plantas 
$e.leccionad,s se puso aprueba tanto el follaje de la faseadult(i 

"como" ,el 'de la,pl'ántula. Para los, propósitos ,de este estudio. ,'se 
.90nsideraron'plántulasaaquellos individuos cuy? altura no fuese 
~ayora los 30 . c:m(sobre todo en el', caso '(ie las especies 
pioneras).,lSiempre seprocuró,qlle las ,hojas colectadas; 'fuesen 
lI1:a~uras,i con la lámina foliar completamente desarrollada ys111 
daño¡alguno~E.stas,hojas eran mantenidas en ,refrigeración dentro. 
de bolsas depoli:E!tileno, por no más de 24hrs, hasta su utiliz,a­
c;,~6n.Ent;,re .:J.;as'es,peciespUestas a prueba se encuentranrep:resen- , 
1;;.adéts ,', ~lantas ,~oll,di~erentes formas de crecÍlllÍento:,. á.rbolet;, 
l)ejucos" :epífitas y h,ierbas; y entre los árboles, especies bon 
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diversaS historias de vida: pioneras, nómadas y tolerantes ~ . 

E*pe~imentos·de aceptabilidad. 
, .> , : " - . - - -. ~ 

c~nel propósito de conocer las preferencias rE!l.ativasen la 
ac;eptabilida.ddelfollajé de las distintasplantéts de prueba, se 
r~a,l:izarÓlfe:x:perilnél'ltos de aceptabilidad similares. a .. losdiseña~ 
d9,e¡ ,por ,otros autores (Grime! '~~al~ I ,1968: Oirz9, 1980.; Whe1an, 
1?82, "eptre otros).,' , El .ob]etl. vo de estosexperl.mentos es el, de 
e$tabl~cér la " ,posición part.icular de un vegetal, o parte ,.o.e1 
mlr~xno, .en una jerarquía deprefe;rencias manifestada por un he,rbl-

.vqro COirzo, 1980). Estos experimentos requieren el uso, de una 
especiedeplatlta aceptable que es.empleada, como. control, contra 
lEleual'., Se compara la aceptabilidad de las .otras ,especies vegeta- '. 
liE!s.(espe9iesde prúeba), y consisten en ofrecer áreas conocidas 
de!.materialfoliar (prueba y ~ontrol) durante un tiempo detérmi-. 
niadQa los herbivorosseleccionados, al termino del, cu.alse 
e)tidúael~reél foliarponsuml,da.por cada in~iv~duo. ,Losresu;;ti!\­
<:lQs obtenIdos' pUeden ser transformados en 1nd1ces deaceptab111-
d~,r, " con los que es posible realizar comparaciones entre las' 
eijpécies. ' "\ 

. ,Enes.te trabajo se utilizó como planta control ala lechuga 
("tactucasativa), en sus dosva:J:'iedades, "orejona" y nromanita", 
pu.e$lllo~t;ró ser sumamente aceptada por Melanonotus globosus. 
, i ':'. . , -' , . - , 

cPn el propósito de controlar el ,área foliar ofrecida en cada uno 
,d,e, ", losexperimerttos , 'se util iz.ó un sacabocados de .1.8 cm . de 
t:i,1.álnet;ro .,,(:;:260~m2 de superficie) .En pruebasprelim:i,nares se 
d~t~rtnil'1óquecadaindividuo de M.glObosus podía. consumir más de 
11 dé estos discos de lechugaenmenosde'4 boras. Tomando en 
.-¡juenta 1o anterior ,en los experimentos de. aceptabilidad fueron 
Oiolocados cuatro discos aelfollaje de la planta contro¡, inter~ 
G;álaops con ptros cuatro de la 'planta de, prueba , permitiendo a 
~.Qso~ópteros . alimentarf3epor espacio de cuatro horas.' 'Los 
,~=i<p~:rimentos fueron realizados durante la noche, dentro de los 
mis;mosrec,ipientes donde se mantenían cautivos los insectos. 
O~hel ,fin depr~venir ladeshictratación de las 'discos foliares, 
en' ,cada, uno de los recipientEÍssecolocaba una tela de, algodón 
hu~eda.,Antes de cada, experimento, los ortópteros eran mal'ltenidbs 
~nayuQ()poiun período no men9i d~ 18 horas. Al ,terminare1 
~~perime]lto" '~ilalimentono consumido era retirado en su totali-
;G1~qy, ;CCln la ayuda de unmedtdor de áreas foli,áres (Li-Cor, Li 
:l¡tqO)í , ,s.e ,determinaba Su superficie. A partir .de este. gato "se 
Q'ía!culáb,a él ~rea con~umida,tanto, del controlcolllo ,de la especie" 
ge 'prueba, por cada uno de los ortópteros {Le., réplicas}. ' . 

,En cada uno de los exp,erimentosseprocur6 contar con Un 
lI1.inimo ,de seis. réplicas. ' S.ínelllbargo I en algunas, casos ,(cuando~la, 
4iráponibili<1ad "deort9P1ferosera limitada) I sólo fué 'posibie . 
qpt:l:tarcon cuatr.o repétl.Caones. ' , 

. QjJando un individuo consum,ía menos de 250mm2 de alimento én 
,i:gd.'t;.ál (pru~bi1 + control) no era tomado encuénta en los resulta­
dos delaprue1:?a correspondiente ya que este comportamiento se 

34 



cbp.$id~ro . ?lnorlnal .(durante el~estudio se p~docomprobar q\le 
.a:(Uma~es que maniféstabanestaconducta generalmente morían 
t"J:empodespUés) • . 

. . 

~l.~uebasS!!aceptabilidad utilizando extractos defO.llaje 

l(¡)s 
poco 

. . . . 

, En un intento por separarlas características físicas>de las 
~aracteríst;.icas qu1micas€lel . follaje, se ,el,abora,ronalimentos a 
p;~rtir'c:1e extractos foliares sobre distint.os excipientes. 
: :: 

c'incO gramos .de. folláje'recié,n colectado eran molidos en un 
Iñ0rtero j unto con 15 mI de agua destilada;. este machacado era 
~)llpleado para saturar (list1ntos materiales que actua)).an· como 
'li:éhículo. Los materiales usados como vehículos en las evaluacio­
nes' preliminares fueron: papel filtro, servilletas de papel, 
PCipeldefibra de vidrio, pan de trigo eJl obleas y 89ar. 

~; . " . . " . 

El agar se utilizo sólo y preparado de dos maneras: 

PtgarI 

250 mI rde agua destilada 
....•. 1 9 de alginato de sodio 
.0.5 9 dé leche en polvo 
0.3 g' (le harina de trigo 
0.2 gde harina de arroz 

'Agar 11 

100 mI. de ag'lla destilada 
. 2 9 de algirtato de sodio 

0.5 9 de leche en polvo 
0.3 9 de harina de tri90 
0.2 9 de harina de arroz 

Los p+eparado$ .de a9ar eran vertidos en una charola. para 
f~rmarunacapa éielgaéla que,una vez .sol~dificada, era fraccic>na·­
·t!ia con la ayuda a~Unsacabocados en discos iguales a los emplea~ 
gQS el1.1Qsexperimentos con follaje. 

< -), 

€;ontodds estos vehículos se realizaron pruebas preliminares 
\lrtilizando e~t:ractos de plantas que previamente habían mostrado 
9ier,. muy aceptables (lechuga, Cecropia. obtusifolia, Oohr()ma' 
B ... ' .... yramidale, .. y '.~ aeliocagus appendioulatus,.. entre., .. ot.ras) •. 'Si .. n 
emba~rgo I ~en .nl.nquriQ···. e los caso!? seobtuv.l.eron los resultados 
~es~adÓs ya que ,el material ofrecido a los animales apenas .. era 
probado. Elprihcipalproblema radicaba aparentemente en la difi-
P1l1taddelos.an.1males~para manipular estos alimentos. 

'i' ' .. 

para. '.' ~oltipatillr .la aceptabilidad del follaje de las distintas 
/SIspecies en prue}:)a,l~e utilizó el índice de aceptabilidad (I.Ad~ 
propue$to por Whelan ·(1982) .en donde: 

'litA .. = .Areaconsumida de~.!a.planta de prueba Imm2) 
Area total consu~ida (prueba + C.ontrol) (mm2) 

Este indicevaría entre ce:t"o y uno, cero cuando la planta prueba 
no es consumida y uno .cuando .só10,la planta controles consumida. 
Para las .. comparaciones deaceptabilidad entre.. las distiI).ta~f 
.$speci~st se tpmó el'louentael promedio de los indices de acept:a~' 
pilidad,', de lasrepetioiones efectuadas. . . 
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}," . 

cal':'acterísticasfísicasyguímicas ~ follaje de plántulas .. 

Oeseptiembre .. de 1983 a diciembre de 1984 Se realizaron 
colectas del f()llaje. qe 'plántulasde las especies con lasq\l.a se 
tr.abajó.previaínenteen los experimentos '. de aceptabilidad. Lá.can­
tildad.total· de follaje colectado varió según .la abund,ancia' rela ... 
til\1a dalasplántulas decaQ.a especie, por loqúenofue posible 
en todos los casos contar con material suficiente <para.las prue-' 
ha.s químicas. El material colectado fué d~vidido en'tressubmues-

·tr:a.s . destinadas . respectivamente a: 1) la descripción de . las 
cal,racterísticas físicas de la lámina foliar 1 2) la. determinación 
del,. conteJ:litio de agua y 3) la realización, de análisis fito­
qUiJnico~ preliminares. 

º~racteristicasfísicasde .la lámina foliar. 

, COn. el . fin .de determi;nar sua principales.. características 
t:tslcas¡ la;S' hojas de las plántulas fueron Qbservadasbajo el, 
mIcroscopio óptico.l 'anotando .la . presen,cia . bausenqia de '. pelos t 
espinas,. glándulas y tipo" A~'márgen; tomand\) cqltlo,base: la~claves 
de l,iaw renc e (l951),.;s~;r~~is:trar;on tambiéi1;'latextura (sensación' 
il.~< tac tq)y,J.i;1, dureza. '~,.,;, ".' ,.... ' 

La. dureza del fotlaje se evaluó '. emp:i.ti.c~e:ll:te t,omandoen 
cUenta lares iatencia de lÍ\lámina fQl faralamánipulá'ción .. ' De 
aqU,~C)C()n,~st6,&é. e~t.al:>1s'9ifi!rpn tres ... cate9Qria~ 'de dureza: 
~ra.' .. 9.~,!l.l .. ' ','. < .. c\l.· .. ~n,.d.··.Cl.·.··ti;1l'.. la.' ... :lQinél ····+o.liar ...... res~l1;:aba ,·ta.-c .. é~.·lJ.neI1t .. e dañada}, 
l.ntérmedl.a, yreslsténte (cuando la lam1na foI1.~rt01eraba. Sl.n 
p~9blema$ la··miUli~u:taciQn). . , . . . .. 
Agnqqeestaclasl.:ficaC;iones subjetiva y agrupa .. una g.ran vári,e- . 
d~dde. 'teslsten9ias .' de.manera muy burda en sólo trescategorias,' 
Sé¡ .opt.ó . por : sIta .. alnocontar<;:on un Iftexturómet~ot~. ad~cuado 
(feenYt . 1970: .. pu:-zo¡··· .et.al •. 198'2) ,ya que· la lánui1a 7 fi::>l,l.ar .de . 
muchas plántulaseirasumanuentefrágil y . resultaba , imposible.' 
.d~terminarel ,pesó nEi~e~~rio. pª-raperforarlas . (propi,edad~n la' 
qt,:1~sebasaelaparatoantes l1lencianadq). .. Tomando en cuenta . lo 
ai:l;terior se. diséñoqtrdtexturometrp más ·lige;ro . con el . .:¡ue 

" tQl1\POCO se lQgraron .medidas.·confiables.\ 

conteriidodeagua. 

. l?eica4aUn~¡d~l~SeSPE!cieE.;COlectadas .seelü~~eron ala~(ir . 
'lfJ hOJt;ls;e~~assema:rcaroti'e h1dratarona saturac~on 'Dlant~n1en­

doJas durante. 1.2 'hOr:i¡is¡'illterQáll:\d(lsconp~l'pel ª~estrasa .. húmedo ~ 
PbsterioI:ll\ellt;e!s7 ;~sócqda . ho:i~lenllna .palan~a . d.i.gital depreci'"" . 

. StOP .. paradet4!rmin¡a:l:"1i!upe~Ó'~lscrtU:rSlCióh y·sE!se~.l:'On~íléstufa 
:d~ .temp~rat~f:~;,fo~st.an,,'t1~ .. (1~0~tGt .. ~pré1ntf?;!2 hr~y 'alJt~s ··o.e de~er:: 

. m#nqrsu pef;;q:secp~. Fl'l"cont.eul,:do:'(ie a9uad:Ie .1aSil:lQ] as se . calculq 

.a:partirde.l.a diferel'l:9iáE!rit~e'el peso húmedo,:! el .. peso .s.eco, 
expreSáridp,lO contoporps.ntilje,delpeso total de la hoja satUrada. 

An'áiisis,fitQguiznicos demetabolitos secundarios. 

El material foliar co.1ectado fue secado en estufa' de 
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tel:!lperatura ,controlada (40"C por 3 días) hasta obtener un peso 
cotlstanté. ,',', UnavaZ. s~co ,elma~érial fue p~sado'f posteriormente 

,tritu.rado en un,mol~noeléctrlco,:" Lasholastr~turadas, fueron 
sometidas' a" , un p,roces,ode extracción utilizando ,'el método de" 
S~blet 'y metanol como,dlso1vente, pet:mitiEmdo el ~fl.ujo" por, 
es,paciode 8 horas y repitiendo el proceso connuevodis.olvente. ' 
E¡',ex:tt'actofue llevitaoa sequedad bajo preslón redUcida ye! 
re¡g.id,upobtenidofue pesado y almacenado en z:-ecipientesadecua­
dó:spara supost;.erior a.náli,sis. Para realizarlas ,pruebas se 
pr~pararoll ',50 ' mlde SOlución patrón del extract;.o Inetan(Slico ,al 
O.~% (250:tngdel extracto en 50 mI de metanol) • Esta SO,luciónfué 
de~olorada>concarbón a~ivado (2% del peso de la muestra) " calen­
b~:ndq en bCl,ñorle vapd'r durante 10 minutos. Posteriormente se 
fiiltró y se' aQ\lstóel nivel de la solución para "mantenerla 
cpncentr.ación Qr~qimll. De esta sOluciónpat,rón se tomÓ un mili-
1 iltropara" cada prueba, , colocándc)Ios en tubos de ensaYe pequeñps .. 
y'llevándolos asequeélad • Estos extractos fueron nUevámente, 
disueltos en los solventes para realizar cada una de lasp:ruebas 
correSpOndientes. ,"S:1guiendo, ,este procedimiento, cada muestra 
r~p+esent.a 5 m9 del extracto seco. Cadél deterl1linación s,e corrió 

, c~litra testig-o y se hizp por triplicado. 
.' . ' 

, " ' Las' deterIninacionesreal izadas y los reactivos empleac;ios 
,fueron los siguientes: 

Gl;uc9Sidos 
Alcaloides 
$~ponil'1as 
Fla:vonoides 
T~rI1enos y esteroides 

Reactivo de MOlisch 
Reactivo de Dragendorff 
Prueba dé espuma 
Acido clorhidricoy limadura deMg 
Réactivo de Liebermann y Burchard 

,Las técnicas utilizadas en los análisis de metabolitos se­
cttndariosse describen en el Apéndl.ce 1. 

Ahálisis'estadisticos. 
I 

. , , 'DebidO, a que los datos de aceptabilidad mostraron una dis­
tribución no normal, las diversas comparaciones entre los grupos 
para de,terminarla e:xistencia de diferencias si9nificativas, se 
lt~cierdn mediante la aplicación de pruebas no paralhetricas, las 
,dpalesno requlerehdening-una asunción especial sobre la distri­
bpción d:e datos en las muestras, por laque también" s,e les conoce 
como Pruéba:s de libre distribución. (Zar, 1974; Infante, 198.0) . 
Las pruél:>asutilizadas fueron: 

a) Prueba de Mann-Whitney (de dos colas) I para el caso de compa­
r:aciones;entredosmuestras., Esta prueba es análoga a la prueba 
de .. tft." dé la ,estaqistica paramétrica. No emplea los datos reales, 
s;ino que usa los rangos'de talas datos., Pa):'el la obtención de'los 
r~ngos, los ,. d,atos son ordenados de mayor a menor (aunqqe puede 
hacerse demane,ra inversa·). " "Asignándó.l.eel ,número 1 ,al dato' 
m~yprl ",~' al inl!'-ediato infer;i9r,,~ asi sucesivamente hasta el 
n¡..utleromas ,,~equeno ... alque~e~e:afu9n~ el raJ:?go N(N = tamaño de 
lf! ' muestra) ,. Cuanqo do.s o mas observac10nes t~enen exactamente el 
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mi,SIllo valor se dice que estan en empate y el rango asignado a 
cada uno de estos valores es la mecUa de los rangos que se les 
húbiese asignado si estos valores no fueran idénticos. Estos 
rángQs deben,anq~rseéntreJ?aré:ritesis (zar,oP .• cit .. l. Cuando 
uno d~los qruposcontaba,conmás de20obs.ervacl:onE!syel,'otro 
con más de 40, se utilizó esta misma prueba' con aproximaci6n 
normal. 

b) P~eba de Kruskall-Wallis, también'llamadaanálisisde varian­
, za por rangos, ,'seap.1icó para reonooer diferencias entre más de 
dos muestras. E$ta prueba sólo ,indica si ,existen'o nO,diferencias 
significativas entre, lQsgrupos comparados { per0Jtarade~erminar 
eJltrecuales ,de los grupos comparadosexl.sten ,éh.ferenclas, es 
nl5lpesario utilizar ,otros estadisticos. (Zar, 22. cit~). 

cJ, Colll.Jlafación múltiple de Tukey.modifi9ada P9rl?u~n. ~sta prueba, 
s~ utl.ll.l.za para detectarlas dl.ferencl.as sl.gnl.fl.catl.vas 'entre 
mu,~stras,de diferentes.tamañQ, 'una vez que la prueba de Kru~kall­
Wallisresultapositivél •. Sébasa en la.comparctción de las medias 
die losr(ing()s asignados a los grupos comparadosel'l la piueba de 
KÍ'uskal1-wallis. (Zar, 1984)., ' 

d~CompClración multi:rrle de proporciones. Se utilizó para encon­
trar diferepciassignl.ficativas entre los porcentajes de especies 
cqn determinadas características que se encontraban en cada muas­
b::a.:rss 'una,modif':i,cación de, la prueba de Fisher 'en dond.e se 
utilizan proporciones para grupos de distintos támaños "(Zar, 
op .. citl. l. ' , 

Las'pruebas se consideraroIbpositivas con un nivel de O.()S'% 
de confiabilidad. . 

En los cuadros generales de resultados donde se . anota la 
m~diay el errOr estandar de los grupos co:mparados, se anotó 

't'itmbiénelcoeficiente de variación. Este ül'bimo es una l11edida de 
,ctis~,.rsipl1. de los datos y expresa la variabilidad del·a ,muestra 
s,Il,relaciónalá media muestral, por ellotainbiénse le , ¡l(ima 
d:e$viao:t6'n estand,arr~lativa. o 
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PRUEBAS DE·ACEPTÁBrLIDAD 
• I "'. ',' '- .' 'i 

Ac~ptab!liclad'relativadel follaje. 

. . .' Eh·· .el .. emidro l' se mUestra la . lista de especies puestas a 
prr'uebá (en. orden alfábético), acompañadas de las abreviaturas con 
liílsque se hará re ferenc:!i a a ellas en los cuad.ros supsecuentes, 
así . como la familia y la forma de crecimiento. (árbol, bejuco, 
épi:fi~á ·.0. l\ierba) y para el·caso d.e las especies .. arbóreas se 
indi.ca 'teünbién.suhistoria. de vida (pionera, nómada o tolerante: 
s~n$UMartinez"':Ramosi 1985) • 

Lbs re$ultadosde las pruebas individuales de aceptabilidad (1. e:. 
dla caCla.réplicalpara cada una de las especies y sus fases de 
d~~ar~ollose!J:lcluyen en el Al?én<;1~ce 2 ylos promedios de cada 
es.pecae, acol\l]?anad<;,s de su desv~ac~Qnestá.ndarysu rango u ord~n . ¡ 
d~ p.referenc1ao Jerarquía (de mayor a menor) en el Cuadro 2. 
("rer explicación enmetodo;logia). 

Se r~allzaron en total 735 experimentos individuales de 
aqeptabilidad. Lo.s résulta~os de 46 de éstos no fueroncons~dera"': 
dbsenlos aná.l isis posteriores,·. ya que correspondieron a pbser­
vac:iones :t~alizadas con animales cuyo comportamiento secon,side-
ri6.anoOllal(ve:rla e>eplicaciónen la sección de métodos) . . 
~ungq.e .; la ínayoria'· de los experimentos fueron (Jesarrollados . con 
$:e1s re,plioas, en ocasiones este número varió entre 5 y 7,depen­
diendo: de los. animales disponibles.. El 70.% de los. experimentos 
o;uenta . con seis o .mas repeticiones; el r~sto/. al menos con '. 4. 
:i::'~peticiones. válidas,· a excepción del adulto de. Cecropia 
dbtusifolia, y. la.s.· plántulas d.e cynometra retusa y StrichnCls 
t atl'asca na. , . que únicamenteduetltan con tres. Los valores indfvi...: 

. dtuf.lesde aceptabilidad óbtenidos, fueron transformados a índices 
ele. .. aceptaftjilidad (l.A.). siguiendo el criterio prapues~o 1291" 
Whelan f19lJ2) ... Estos valores fluctuaron entre o. O . (que~mpllca 
qnrechazo.absolutodela ¡planta prueba) y (). 6 í para el casa de 
los .adultos, y entre. O. O y O .4813 ,para el .. caso de las plántulas. 

l!ln genet;al,el 1.A. de las especies estudiadas fue menor a 0.5, 
lo .. qJ.1e Significa que la planta . cont'tOl. es más' aceptada que las 
planta¡; puestas a prueba, . eXdeptuándd~ los valores obtenidos para 
las. hojas de .10s adultos de Cariea p,apaya .' (1 .A. =. 0.5248) y 
!t:t:e:tocafEus ·fohrii. (l.A ...... = O.6)gue muestran' que ambas plantas 
fueron preferldas·al· control. . 

~s valores prpmedio de cada especie y su respectivo erro];' estári­
qarsepresentan en el Cuadro Z.Los valor~de aceptabilidad más 
~l~oscorresponden aCarica papaya (l.A.= 0.4813), en el. caso de 
~lántulas, ya l?terocarpus_rhorii (l.A. = 0~6) en ~lcasod.e 

.. ~tiultqs;7ncontr~ste_, lo~ valor~s más ba.joscorres~fll}den aAPu~a 
~.annamen$lS IAmph~tecnatuxt:lens~s, Astrocaryum mex~c uro, .Clus.1a: 
§E1/ .. CQllriárusschulttesil,LonOñOcari?Us'9uatema. . s, .Nectandra 

. á:mbl:ge'lls, .Ompnalea oleifera, . Oreopanax aff. obtúsifolla . y' 
" ~ 
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tuadro 1. I.l!ita.dl las Hplel" tonlasQtI~ ge reallZiran orUMI • 
• 1.'Ia:Kf!Otltdl1daddfl fo11"I. Se .inda:a 1ah_Hla a la (JUe.llel't .... 
nlK~n, su fprftl!1.dlcr.c:ilifl'ltoyptral.s ~DKlll arbcl1'eas. su' 
l'IíltClrí a de. vl aa. 

'FAI'11UA 

. . .. 
DanilllÍensis ABUTA Plenispernaceae 

11c~ lyPtlaSkutchil .' ACAL V Eupoorlnac.eae 
:AJl:;ho"'rI~ latHolia ALCHO . Etitlh.orb1 aceae 
. Al!OO)él\:1~cal1\Oostit"ys ALLOP Sapincj'aceae 

¡ .~~roce!;',hottlé~. . AlfEl UÚrliceae 
. !AlííPtlltK~atti):t1er¡sIS AMPHI. Bigncnl.ac:eaE 
" . ~re¡lahtlri aur¡riti¡¡ca APHEL Acantha¡:eae 

. ~pi.dtilp~"'Aiá aegaloc¡¡rponASFID Apocynaceae 
. , AS¡trocarYualmexkanulI ASTRO Palmae 

,91"O!:lllU«! alita¡trl.illlB~OSl Mora~eaE! 
". :ca¡latóla.Ja~v¡9aY CALAl . kacinaceae 
lf;i!!ltiPhvlhlmb

J;:á411fense '. CALOP Sutti ferae 
i'Carlca:Mlla'ra' ,... CAIUC Cadcaceae 
< : < :.,", ____ ',; :,':. 1, "," , 

í • ~!itt:rotl:ta,qbtu!úrohá . tECf«J.'·, Mor<.af:e~¡ 
fláh~ia·.QÚ1'ora,.<A\exit~a 'Q.ÁRl .. l'Iof;ate:at: . 

. ,. ", . CÚ.lSt r ·GUtt.i~Erae: 
CóOnarü~ ~tn,.llt~iü . ',." 'tm$4t~~~~é~ 

, b,ír(Ha",(¡afantha¡~k' . '11i'áceaf 
:Co~tU$sc.:> tQSfu': . . 'ac~~' 
',t~ér.il'Cf;!\lvantfra' ,¡CW· '.UhrYSC!ba~~n'át~aE 
• tutianiadentÍit~ '. . ' ... ~.·AN ... :.:;. ',"áádihlRit.:eat>;' . 
C~!fIbtífletalÚl\\ nailltmii . ~"w\I.·Aílnof¡~t:~~; 
t~noníe~t~r~tÚ$!( . <CT'Nlt.,l.:Í:!Qlijln~~ae 
lJio.!5P' ro !:i' ti a DlOSf . . ib. ' ..... ~na.·.'tea. e. . .' 

.;llion~L/tI\l~ürxtlPrafJ1~ ~i$tltace~ . 
nv~sia lÍe}fÍtan! :' nussí l~¡nosa, . 
!Sü9énia ~p¡ .t:~: t1)'r:t~e~. 
F<lr_aQ¡:;ttóentiHf$FMA~: . R~t:eaéc' 
;é~irhl:ltafío i toH~~' . '~lti'it:f!le 
~1¡pCI~;.pu$ápqetldÚ:uiát~ . ,HalO '.' 'Úrfaceaé 
'HIÜaa tet{'atldra'< ,. 'HILh' " Rubl~c~~':' 
.lf¡g,a¡¡$.ihdmdes'j~~,l~Ui~~e 
Li::a~'ta'; sp. l¡~'laftl"ateaEi , 
L~~ocll~wsou¡f_lénsf5' ü:tor '. ·¡,..~~~o~e, 
~h~iUl\lt1;rí~>' H~ " ", ," 
~l~l eo:Íl~a IIQÓ¿lnEs ' . "~YRl~::;é " G~r:!::l:: 
·~ct~dri,,19~s:lEétA;\'L~r,'~~,. 

. ,Dtht'O«Ia;pyfal\.íée~1!, . '. "oc$U<" .~.t:e.e'. 
'ólst fér)l' .' " ..., , "';~" .·.IlJOtl6~,tiíittfiae 

' ... '. . '.. . v" . .. a. f. f ..• ,00.. t,tí.s. t,·. fon u!5"'.m .. ·.· , .. f .... ¡ ",' ' " A~"!i:6¿e~g •. , . 
,O~tli)Ol1o~lil1'1CéolatíJII .' ,'tltrffi!~ii~~~é " ' 
p~unir,1~: t:laVl'9p.ra: ." 'PAlie ,$aiii'nd~teae 
,.', " ",' ' ''-'-

FORI"A '. DE 

CREClt1IENtO 

bejUCO 

arbol 
arboi 

. arbol 
arbol 

. artlOl 
hH"'ba 
arllol 
'~rbol 

arool 
¡¡rbol 
arool 
¡rool 
aronl ' 
arboi ' 

. " '.' . . 
epfi.ta 

.. b~~uco 
¡,'boÍ 
tnertla' 
,¡h!Ol 
árbol 
at'bpl 

'aro01 
iil.~bQl 

" arbol 
'artml . 
'. at'b'ol 

¡¡r!.'¡¡;Ü 

" amol' 
. ¡"bol , 

eoíflt~ 
ii¡'bOi 

. atool 
~lrüol ~ 

be,lUCtl: ' 

~rbQl 

arbol 
a·~bol· ; '=.,' 

·.arbOl 
'~if1t~;' 

arboí 
be,i~C:o 

ESTRATE&lA 
DE VIDA 

pionera 
nOl!',ada 
tóIet'anté 
nomada . 
tolerante 

nrillíada 
. tolerante 
nomaoa 
nOllaCla . 

tolerante 
'. ¡1ionera 
'piQl1era, 
no'tíada 

·rioa!o~ 
:n~liadji' 
~ 

.noalidi 
n_tia' 

'llOJliada 
itdUda 
. ttilerante 
,foH!rante 
.' nOll~a 
~r~erá 

'nOltlal:lil 

11D1iil!:la 

'í{D~a'" 
""1' ' 

( ./-

, pionera, 
OOrlaC¡¡< 
pl.,t,a, 
. ~., ~~ ~~. 

~u,~ •• 



t'oulserHi lu'mata POULS 
F'outena campectriana PDUTE 
f'seudóJmet!ia o¡:yD~yllarta PSEU!) 
Psyc:hotd.at a>: lucens f'SVC{J 
F'terocartrus. rohri 1 PTERú 
ijuarai'it:lI?ii tunean!? QUARA 
FlheeóJ.i! ~u¡.li:!, RHEED 
Hoblnsonella miranda., .. ROBIN 
Salada .1Ilé9J!itO¡:my tla SALAC 
Sauraula ;'il.si.cae SAuRA 
Si¡:;ar!:lna andIna SlPAR 

. Sp°9d1as rattlkofel'1 SPOND 
a tetallladet11a dOMe-'sm l.tth i STatt 
$trjc:hnoe¡'táb~$cana STRle 
Syn90ni IJIl\ SVNSIJ 
1 a¡:)¡irx ra .ücana TAPtF' 
i I~ema mkr~tha TREMA 
Trrdülia' moschata TRIel 
Ú H:ho~o~~'jI!Uln lIle;~ icanum TRICD 
Tro:j8i stná~ 1I::..m~ TROPrl 

URERA 

FAMILIA 

.l'Ioraceae 
SatJotaceae 
Moriceae 
Rubaceae 
Legum lrttlSae 
Bombacaceae 
Guttiferae 
Malva¡:e¡¡¡;¡ 

. Hiopocratéaceae 
Saurar lar: eae 
l'I.onimiac:eae 
ÁnacaNhaceae 
Ao.¡xYr:1f1ceae 
l.:oyaniateae 

¡:¡nac:ardlate¡:le 
U1Íflaceae 

taceae 
Hlíaceae 
Moraceae 
Urttcacéae 

FORMA DE 
Cfi'EW'liENlO 

arbol 
¡lIi tO) 

arDol· 
arbol 
al'bpl 
arbo! 
arboi 
arDQl 
b.ElUCO 

arhól 
,wbol 
al'bol 
ilt'tJol 

be~uco 

11lerba 

arbnl 
.;wbGl 

. a¡;bol 

al'bo.l 
iit'bcl 

.. IU8ll0T A 
"11'1.f'fO DE ECOLOGiA 

UN4M 

ESTAATEEIA 
DE VIl:)¡:¡· 

'nolada 
tolerante 
no~¡¡óa 

tolfrante 
no~ada 

to.lel'nate 
tplerante 
npuda 

tolet'arite 
pumera 
nOlliada 
tolerante 

n04\!aila 
pionera 
tolerarte 
l:Hooe!:€! 
tolerante 
pionera 



ADULTO 
l. LE. I.,t JÉRAF<Q. 

O~·O::.oo 
.:;¡ O.OOO~ 59 
5 0.0540 11 

1b O,(.ifjr)7 0.06E10 28 
0.000(\ (},oooo 59 

52 Q;0345 O~o.3lífj 

10 O~(,.446 38 
O.tlOO~ 

17 
O,OOl".! 

26 41:1 
0.4813 O~053Q 1 :2 

0,0930 2 0.2486 él 
29 a 

1 
O, OÓC'.{l. O.(!5g 

14 (1.1003 
11 
4 t' 

15 lb 
28 

0.6000 
43 4'1 
21 
49 0,0918 .,'" t...r 
30 O~O703 0.0220 30 
41 Q.OO2~') 

(1.0290· 
b. (l,14Sb 0.0630 .17 

O.\:l500 T! 
·0,0230 
Q.iJ2B!J 
0.032') 4:::' 

4 
r;., r~O~(' 59 
O.1Bé{¡ 

'3 0.41'17 O,,--tr..íjf) 
:;8~5, O,Q00i.l 

(l·,OClOO 5S~5 O,OIQO 
0.0070 2(1 O.O2~O .46. 
0.0400 3E! 0.19.19 O.Ios(¡ 10 



L.A", 1 ~ A. 

36 0.1228 0.%90 22 
18 0.1179 0.(:1,80 'l~ 

L~\ 

0.0650 (},1417 0.0490 la 
O.OfJ19 0.0020 52 O.O/JOü .. 0.0000 59 
0.0046 0.0(130 48 O.6ClO(I .0.0700 1 
O, (:.0080 46 0,0253 .\). ('¡(í20 <15 
o; 1537 o. (Il~50 19 0.0019 0.0020 54 

0.0170 ú.Ob93 0.0460 31 
O~ 05',)0 O. rr420 C.ú200 
0,0540 12 0,3070 O.O49(¡ .C" 

...:J 

0,0970 11 O.CNOO 0.0:'00 
8 O.03(t{l 

OJOt.74 "1"7 
.,J,) O. ()73(J 

(1,0020 t;'"l 
'U .. 0.0000 (l.O!)JO 

0.0(1)0 59.5 o~ ü.O(l20 
0.0390 ""1 O. C·.OS8{1 j,.; 

7 (í 1.1"17' 
-~ ~ ¡ ¿,,, 

t'":: 
-,o.,.) ,,. '-':~ ¡.., iM.',j, 

O.ü4ge ~- 0.1234 f..:.. 

(l,0350 'H O.(¡514 {:.O310 v" 
O. {lOBO Re: 0.1682 c .. 0370 ":h.' 
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Sl1o'n~onium~. , entre las plántulas (todas con 1.A.= O) ¡ Y 
Aoa~yPba,., skutéhii, Amphitecna tuxtlei'lsilS, Astrocamm .mexicsnum, 
€Ynometra/re€'uss1 .,Myr19catpa lon¡4pest .' omé1ia~ ·.olelfera, 
Jt~c.hotr¡¡~.·. . faxlucens,. ~ 1 paruna 8n> l.nayStr.l.chnos tabCl s cana , 
flmre.· íos aduítos (I.A .. - O). . 

Los, errores estánda,r de los "indices d$ aceptabilidad . obser­
Vados en las, distintas fases de desarrollo de lasespec.ies, 
~lllctúan entre 0.0 .y 0.09 Y sólamente en dos casos son mayores a 
éste' . último valor. Dichosc8Sós corresponden, al adulto ... Qé 
páullinla¡ c18'ligerél (l.A. = 0.1919: E.S. == 0.108) ya la'plántula 
(Jecoue:eia pdlyandra (l.A. == 0.3415; E.S. == 0.118). 'Los altos 
valoresael error estándar se deben en gran medida a la variabi­
lidad individual mostrada por los ortópteros ,en la aceptabilidad, 
del fo:t.1aje, sin embargo, dado que esta variabilidad s'e pre~enta 
gamo UI) (:tontinuo dentro de cada pr~eba, no .e¡s .l;>os1ble considerar. 
alguno .de estos resultados comoanomalo. Por 1i!1 emplo , 'en .el caso 
.de 'Paulliniapinnata (ver Apendice 2), los resultadas indiviqua.;... 
le,sde lasprueoas de. aceptabilidad son .0 .. .0', .0.0344, O~0909, 
O.0l:3ó,.Ó,,2JJOy ()~6560: " y paraCoueeia polyandra:O .. O, O~16,6.o, 
.o .'2347, .o. 3504, 'e. 6078 y .0.69.01.' ' 

; oritpgénicas ' en ".~' .;;;..;;¡;.;;;;.¡.;;:;..;::...¡;;:::;;:..:::;¡..;::;;;=;=.~ 

Ladistrib1,lc.i.ón . de '. fr,ecuencias .d.e I~svalores delI.A. 
promedio • poréspecie; .... tantO deplál1tulascP1tl9 . de . adUltos, se 

'lnuestraenla, FÍg.u-ra 1,. Estos valores ·tieneh-l.l,rta distrib"\lción 
J(l!laralllentesesgadahacia ladere'cha, 'dent;ro:.':,de.un intervalo de 9.0 a 0.4813 para las. plántulas, y/de 0.,0 (h'6p~ra los adultos. 

" ,-
u 

'" .. 
" '",t.> 

' . ... 
ti. 

úl 

24 

20 

16 

/2 

8 

<4 

o 

FirJura 1. Úistribuc.ión de frecuenc.iá.s"de los ,¡ndices ,de 
ACi¡!ptabtlidad (~ .. A.) para plántuJ.as (a) y adultos eb)., 
de; las 63 espec1es 1ncluídas en este estudio. . . 
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La mayoría de las especies (91%) mues'tran un I.A. promedio infe­
rior a 0.30. En general, en los histogramas de ambos grupos. se 
aprecia una tendencia similar, si bien losmálCim,os v.¡'üores de. los 
1.}L .fueri;:m. alcanzados por los follajesdead1l1tos y los datos 

'col"respondiéntes a. esta .fase de desarrolloJJluestran una mayor 
disperEli~n •. ' . LOs valores promedio obtenidOilpai:'a cada una de; las 
fases' de desarrollo se múestran en el Cuadro.3. 

cu~dro3 .. Valores promedio de los I.A. obtenidos a nivel global 
. para las fiases de desarrollo de plántula yadúlto ... 

Ñült!erQde especies 

I.A. 
. . 

Desviación estandar 

Coef. de variación 

PLANTULA . 

63 

0 .. 1094 

0.1197 

1. 0944 

ADULTO 

63 

.0.1051 

.0.1252 

1.1913 ... 

Aur~que el valor más alto d~l I.A. corresponde a .. las planta.s 
ad;¡¡ltas, a nivel glObal no existen .. diferencias significativas 
elf't:re las dos fals;es de desarrqllo.(~rUeba de U, ~ > 0.05). '. Un. 
1:l;J.stograma . general' de laaceptab11J.daddelfol1a)eque . <:lgrupa .. 

'togas' l:asmuestras (follaje de ainbos' estadios de desarrollo) Se 
. of¡réce en la Figura 2. ' . . , . 

60 

figura :2 •. Distribllción defrecuencia.sdelO$ Indicas de 
Aceptabilidad (1 ~A.) ".glób~les (p;J¡ánttÍl.a + adul~Q) .. 

41. 



A partir del análisis de esta'figura, ·es posible apreciar 
.; que el 15% de las muestras fue totalmente inaceptable (LA. = 
.0.01 ;la clase modal" que incluyó el 20% de los casos fue l.A. = 

· O.º5 f el 76% de las JDlleptras tuvo una aceptabilic1~d mayor a 0.0,y . 
menor a¡Q.30, y sólo el 9% mostró una aceptabilidad mayor a esta 
últ'.i¡qacifra. :' 
'.: . " 

cón';lpropÓsito de determinar si las preferencias en la acepta-· 
qi~ i~ad! ,(le . 1 a fl. ,plélntas de .~:rlleba· se ~aI!tienen o~n~t<:,ntes 'a través' 
de.jsu de,sarrollo ontogenétl.c.o,se real.l.zó unana11.sls de correüa--
c:L~m entre los .l.A. obtenidos en los estadios de plántulay 
8qplto ¡(Figura 3), que manifestó una tendencia. p,ositiva (r:;'O.36.; 
pj=O.o!Ol).Noobstante,.hubo a191lnos casos que se apartan nota-

· bl;ement,e de esta tendencia I .encontrándose especies que se, ubic(in 
~a'iA,tó~r arriba como por abajo de la linea ideal, de pendiente 
19\1a1 auno (LA. deplántula = l.A. de adulto). 

'F,tgura 3. Indices de 
· Ac:epta:r,ili<iad . (l. A. ) 
. df;i!plán:i:,ulas vs. adul­
t0S .de las 63 espe­
cie~~ Los puntos por 
ellCl.ll:ta . de la línea' de . 

. 4~" ·inQicanunaprefe- . 
rancia por los adultos . 

• 
.. ,. 
• 
.. 

o .• 

0.4 

0.3 

0.1 

.0 

o 

" 

.. 
0 .. 1 O.t 0.3 o ... 0.6 

. Al realizar las. comparaciones de los valores de los l.A.·· 
e~t:,re ;las plántUla,s y los adultos ge cada',,"especiea nivel indivi­
d1ílal, .,en . diez ,de los cáso.s{16%del total. de las especies) se 

'. apreciJ:indiferencias significativas (prueba de U, dos (::olas, p= 
n (05} .• ' Estos valores se mUE!i!stranenel Cuadro 4, d911deno se 

. dfsti:r:que un patrón general deprefe~enciashacia alguno. de "los . 
. esté:ldl.C?s¡ ya r..¡ue encl!atro de los dl.ez casos fueron preferidas' 
lCispl~ntulas, .·yen. sel.S, los adultos. En la gran . mayoría de los 

, casos, .{53:;::84%) I las diferencias entre elLA. de plántulas y 
adultos no fueron' .estadísticamente siqnif icativas( P>O ~ 05) . 
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'cuadl.·o 4.~ Especies que muestran diferencias significativas entre 
los lndipes de'Aceptabilidad (l.A.) de sus fases de plántula y 
adl,.ü tó (prueba de Mann...,Whitney , dos colas; P < 0.05) • 

E.&PEClE PLANTULA 
, l.A. 

0.4520 
0.3049 
0.1196 
O.Oi05 
0.0000 
0.00,46 
0.1537 
0.0000 
0.0532 
0.0000 

ADULTO' 
l.A. 

0.2486 
0.1486 
0.0000 

,0.1624 
0.1860 
0.6000 
0.0019 
0.0479 
0.3936 
0.2459 

C~bese,ñalar que, salvo una excepc~on (Rheedia 'edulis), los 
CaSos en que la aceptabilidad de las pláptulas 'fue mayor a la de 
los adultos correspondieron a especies típicamente pioneras. 

Aqeptabi1idad del follaje vs. historias de vida o formas _ ~. 
gacimÍ'ento. 

Para trata;r de descubrir, la probable existencia de patrones 
é¡;\la a.ceptapilidad del follaje, relacionados con la,shistoriasde 
vida~e)¡as plantas, las especies arbóreas fueron divididas,' de 
,actierdocbn la clasificación de Martinez-Ramos (1985)" en tres 

. gtupos: pioneras, nómadas y tolerantes. Las especies ,restantes 
<90 arbQreas) fueronagrupada.s, de acuerdo con susfomas , de 
crecimiento, baj,Q las categorías de bejucos, epifitas y hierbas. 
Cªda una ",de est,as categorías' se analizan ,por separado y 
pl.j:lst;.:erioimenteserealizan comparaciones de los valores o:btenidos 
dé 'cadag,rupo .. 

Especies • llÍémeras 

Dentro de este grupo ,se qontó con diez especi~s representan-
tes de un igual numero defamilias;ést.as seenlistanen' el 
C¡ladro5, donde-tambiénse. muestran los valores Q.el'I .A. obten.1-' 
des para cada especie en sus .distintas ,fases de desarrollo.'" 
;E;~tos valoresmuestrán.unatendenciahacia la preferencia de lil$ 
piántulas.TolIlandQ en cuenta los pasos en que la diferencia entre 
l~sestadios de plántulayadultoes significativa, , Se tiene qUe 
en, :3 de 10s4 casos(= 75%), el valor más alto correspondio 'el la" 
pi ál,ltu lq. . AdE;lmás, '" la correlación entre los l. A. de la fase de 
Ptántl.1~~ :¡ loS ,de lafasé,dé adUlto (Figura. 4) es positiva y 
s¡gnl:f¡c.;:¡t1:va (r =0.73; P <0.01) • 
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,cuadro 5. Aeeptablidaa del folla~e (I.A.) de las plántulas y los 
aclÍl:ltos de las especies pioneras .l.ncluidas en este" estudio. 

ESPECiE 'PiAÑTULA ADULTO 
l.A. rango I.A. rango 

.- ¡ . , 

AC~t"y' 0.0455 9 o (9) 
CeflllO 0.4520 2 0 .. 2486 3 * CARIe 0.4813 1 0.5248 1 
MELlO 0.3049 4 0.1486 6 .. 
MYR!O 0.119.6 8 o (9) '. úd;r~o. 0 .• 3727 3 0.4197 2 
S:r~AR 0 .• 2488 6 o (9) 
,TRE~ 0.2864 5 0 •. 1726 4 
T~:rCO 0.1295 7 0.1234 7 
URERA 0.0105 10 0.1624 5 * 

* ¡p." < ."0 .. 05; · .. Prueba de u. 
irango=' oJ;'de.ri dé preferencias de mayor. a menor I entre paréntesis .. 
. los rangos cuyos valores s'ol1 idénticas" 

o., 

o 

0.1 0.1 . 0,1 0.4 u , 0., 

1, A, ",.,111, 

Figura4.IJldicesde Aceptabilidad (±~A.) de plántulas 
.vsadult'.os de las especies pioneras~ Los valores sob.re 
la linea éle45 indican preferencias por los adultos. 
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A1p<irtirde 10$ I.A. individuales que se muestran en el Cuadro 5, 
'se;dbtuvj.eron los . valores promediopará el gruJ?o de las especies 
pXPl1eras (Cuadro 6). ,En forma global, los indl.ces.de ac~ptábili-

. dad, no muestran, diferencias significativas ent;r:e las plántulasy 
los. adultos .. (P> 0.05: prueba de U) , Y el promedio general' 
ú:¡lántula + adulto) es de 0~213. ' 

Cuadr.o ,6. Valores' promedio del 'índ'1ce ,de aceptabilidad del 
fOLlaje de plántulas y. adultos de las espe.cies. pioneras incluidas 
en il!sté estudio. . 

Número de especies 

I.A. 

D~sviaciónestandar 

. de variación 

Especies nómadas 

P~N'l'ULA 

10 

0.2451 

0.1563 

0.6.375 

ADULTO PLANTULA+ADULTO 

10 10 

0.1859 0.2126 

.0.1681 0.1655 

0.9309 0.7785 

Este grupo estuvo constituido . por 2.6 especie.s, 
representantes de 15 familias. Estas se enlistan en el Cuadro 7 
acompañadas de sus respectivos I.A. Aquise apreciac¡rue solamente 
en dos casos la diferencia entre los. I.A.. fuesl.gnificativa., 
.p~ef iriél1dose 'en ambos a lc;t. fase adul ta.' No obstante I en 15 de 
lbs .26qasos el follaje de las plántulas fue más aceptable que el 
d~ los adultos, y, .' debecho, ,en algunas' especies estas 
d:~.ferenciasfueron considerables. Sin embargo, la gran variacion 
. Utt.raespeqífica (Apéndice 2 ) impide 'la detección de diferencias 
s'1.gnificativa.q •. A diferencia del grupo anterior I no existe' una 
qorrelaqión significativa.entre los valores de 10sI.A .. de 
t;):J.ántulás y adultos (r=O.022; P>0.05). 

En, el Cuadro·8sepresentan los valores promedio para el 
g,~upo deesp~cies nómadas, en donde se evidencia que, en el 
análisis global, . no . hay diferencias significativas entre . las 
g.istintas fases de desarrollo ,(prueba de .. V: 'p < , 0.05).·' 
'A'91utinaondo.t9das las muestras, el pro:ínediogeneral del l.A.del 
f 1pllaje' de las especiesrión4tdas (r.A. = 0.102) es ligeramente 

·ménora.la mitad del I.A.promedio de las especies pioneras. 
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Cuadro 7.; Aceptabl idad del follaj e (I. A. ) de las plántulas y los 
ad9ltos de las e$Pécies nómadas incluidas en este estudio. 

PLANTULA ADULTO 
LA. rango l.A. ralJ,go 

liutnO 0.3158 2 0.1897 :3 
,AMitr>EL 0.1630 7 0.0808 13 
AS;WID 0.2490 4 0.0446 18 
BROSI 0.1595 8 ·0.·0678 16 
CAll.AT 0~OO23 23 0.00.33 24 
CLARI 0.0856 13 0 •. 1988 .2 
cd~DI 0.2026 5 .0.1083 10 
Cdl~EP 0.3415 1 0.1269 7 
tUPAN 0.1671 6 0.1582 5 
CY'MBO . 0.0903 12 0.0116 22 
CynÓM 0.0.052 20 O (25.5) 
DIÓSp· 0.0205 19 0.0045 23 
DtPHO 0~1397 9 0.0777 14 
UUSSI 0.0033 22 0.0917 11 
Gt?AAE 0.0523 15 0.0264 21 
Itfi.GAS 0.0712 14 0.0445. 19 
L1CAR 0.1181 10 0.0634 17 
LONCH O (25) 0.0290 20 
NECTA O (25) 0.1860' 4 * O:f::IPHA O (25) O (25.5) 
POVLS 0.0475 16 0.1228 9 
P$~IJD 0.0393 17 0.1417 6 
PT;ERO 0.0046 21 0.600.0 1 '/1: 

. RO¡BIN 0.0238 18 0.0693 15 
SPOND 0.2545 3 0.0865 12 
TÁiPIR 0.0942 11 0.1253 g 

< 0.05 ; Prueba de U • 
. - Orden. de preferencia de mayor a menor; se colocan entre 

paréntesis los rangos con valores idénticos. 

,C#adro 8. Valores medios del l.A. de plántulas y adultos de las· 
;e~pecies . nómadas. 

PLANTtlLA ADULTO PLANTULA+ADULTO' 

Nú'mero. de especies 26 26 26 

'I.;.A. 0.1020 0.1023 0.1021 

Desviación estandar' 0.1008 . 0.1159 0.1086 

. de variación 0.9889 1.1337 1.0640 
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Especie~·tQlera)1t.es 
I 

.. Se contó con 15 especies representantes de 13 familias.. Los 
• obtenIdo;:; para. sus distintas fases de desarrollo se muestran 

·el Cuadro 9. 

CUadl'."o 9. ¡ndices de aceptabilidad 'I.A.) del follaje de. 
lflspl-a.ntulasy lo~. adultos de lasespecl.és tolerantes incluidas 
eh este estudio .. 

· A¡¡t¡LOP 
A1~PHI 
ASTRO I 

dALOl? 
RUGEN 
FARAM 
dRr.rfJI 
I~OUTE . 
ijSYCH 
GUARA 
RlR1U!O· 

·S:AURA 
· ·SIfEf.D1. 
·TRICI 
. 'l'RPOH 

PLANTULA 
l.A. rango 

0.0396 
O 
O 
0.1058 
0.0811 
0.0261 
0.1485 
0.1551 
0~0019 
0 •. 0075 
0.1537 
0.2122 
0.0674 
0.2069 
0.0766 

10 
(14 ~ 5) 
(14.5) 
. 6 . 

1 
11 

5 
3 

13 
12 

4 
1 
9 
2 
8· 

'f'= P< 0.05 ; Pi;'ueba de U. 

ADULTO 
l.A. rango 

0.0552 
O 
O 
0.0182 
0.0703 
0.0028 
0.0429 
0.1119 
O 
0.0253 
0.0019 
0.3070 
0.1925 
0.0029 
0.0514 

5 
(14) 
(14) 

9 
4 

11 
7 
3 

(14) . 
8 

12 * 
1 
2 

10 
6 

~u;nque los indices de aceptabilidad son generalmente may.orespara 
lasplántulas,~olamente en uno de los casos (Rheedia edulia) la 
di.ferencia fue significativa t . manifestándose una preferencia por 
1,a . ~ase de·plántllla. Aquí tampoco . existe una. corre~a'ción signi:fi­
~atl.va entre los valores obtenl.dos para las plantulas y los 
9dul,tos (r:: O~'Í8; ... P>O. 05)... En el Cuadl','o lOse presentan. los 
talores promedio para el grupo de las; especies tolerantes. Se 
~'Drecía~uela~nqueelp~0l!1edioes ma~or para las plántUlas, las 
glferenc1a$tdelaaceptablll.dad entre estas y los· adultos no son 
s,ignlficativa.s .(,P. > O. 05.;pt;U~ba; de OJyelpromedio slobal 
(p¡ántulas + .·adultos} es de 0.0724, por lot.()\ntomenor al de las 

· ~species pioneras y. nómadas. . .. 
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Cl¡lad:ro 10 .ValQrespromedio del indice deaceptab.ilidad (1 •. A.) de 
l~splántulas ylos.adultos de las especies tolerantes. 

-~--------------------------------------------~------~----~--~----
. Nil.:mero de especies 

I.A. 

Désviación estandar 

Chef.. de variación 

Bejucos 

Se cantó en este grupo con 6 especies de distintas familias. 
Ell <?l Cuadro 11 se presentan los valores de los l.A. obtenido$ 
p¿;¡.racadilespeoie en. sus .dos. fases de.d.esarrollo. Solamente. en 
uoseasas. se encQptraron difere.ncias significativas en la acepta;... 
bilidad, siendo preferiaa la fase a(:Íulta~ 

Cuadro 11. Aceptabilidad del follaje (LA.) de las plántulas y 
losaduÍtas dé las especies de bejucos incluidos en el análisis. 

ESPECIE ·PLANTULA 

1'!!BUTA 
GONNA 
MACHA 
E'AULL· 
SALAC 
STRl.C 

I.A. 

o 
O.ooop 
0.0532 
0.0434 
0.1379 
0.0019 

~ :::: P < 0.05 r Prueba de U. 

rango 

(5.5) 
(5.5) 

2 
3 
1 
4 

ADULTO 
I.A. rango 

0.04.79 4 '* 0.0514 :3 
0.3936 1 * 0.1919 2 
0.04:20 5 
0.0000 6 

En el Clladr9.12 se presentan los valores promedio obtenidos 
para el grupo de las especies de bejucos. Aún cuando el promedio 
.d"8.. l.os adultos. as mayor, la variación dentro de los grUpos es 
Sí.r'ande y . no se encontl:'arondif.arencias significativas entre . la 
~ceptahil idad delasplántu1asy los adultos .. (prueba de .u: 
P::'O.05). 
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Clládro 12. ValoresprolUedio del indicedeat?eptabilidaq de las. 
~lántulas y los. adultos de las especies de k,eJucOs. . 

NáíJaero de especies. 

A:. 

Desviación, estanqar· 

caef. de variación 

. i 

~pifitasl 

PLANTULA 

6 

0.0390 

0.0490 

1.2440 

ADULTO PLANTULA+1\,DULTO 

6 6 

0.1211 0.0803 

0.1356 0.1099 

1..1199 _1. 3686 

líaeepifitae¡ estuvieron escasamente represehtadasen . este 
e¡f;tudio. . Solamente Se con.tó con tres. especies, . representantes de . 

. ·3i~amilias I '. ~e á9~í que resulte avent';lrat'to tratar de \ hacer?üal"';; 
qu1erge~era1~2ac:J.on. LQsvalores reg1stradQs para las dist1ntas 
~'ases dedesarrollQ de las.epif;itassemuestran en el Cuadro 13. 

lO.una de lasel¡ilpecies (Clus$iasp .. ). manifiesta .. diferencias 
~ nit:ióátivas éntre la aceptabIlidad de sus· distintas fases . de . 

d.eearrollo.,conuna préferenciapor la forma adulta~ 

. Cuadro 13 • Diferencias de la aceptabilidad del follaje .. entre las 
p,lárttulas y los adultos de las especies de epifitas. . 

.; , 

. ESPECIE· i 

dLl:1SS' 
HILLI 
OREOP 

·PLANTULA 
l.A. rango 

0 .. 0000 
0.0127 
0.0000 

2.5 
1 

·2.5 

*> =:= P < 0.05 :' Prueba .qe U. 

ADULTO 
I.A. rango' 

0.2459 
0.0835 
0.0085 

1 * 
2 
3' 

En el Cuadro 14 se presentan los valores promedio Obtenidos; 
p~ra el grupo de .las. espec~es epifitas. 
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CUadro •• 14. ValoresmediQs del1ndice de ageptabllidad (l .A.) de . 
las plán1:-u¡~sy los 1I4u1 tos ele las especies de epifitas., 

1. 

. N14mero<q..e es~clE!s ... 

X.A. 

Desvia~ión·es~nd~t1 . '! ,..' ~.' " :-." . . . . 

. cbef. deva.ri~cló~· 

uilérbas , . 

PIJ\NTULA 

3 

"()~Ob4:2! 

0.007~· 

1 .. 7.lál 

ADULTO 

j. 

'0.1121· 

0.1213' 
..'. ,:' . 

'. 1.~763 

. PLANTULA+ADU)::JTO.· 

" i ' 

0.0;72 

,1;.6644' 

. . . " .' 

". .E: 1 grupo. de. l.qshierbas también contó .ur¡,icamente . con. tres 
e~peci~s " . por. lo que: las 1im1 télciones. r~+.eridas para las plantas 
e
p .. í.fJ~as ........ , .... SOIl ... ig .. U~ .• lm .. e .... n. te ....... aPlicc.ab ... les .. ".' .•......... LO .. S,ltld ..... i, .. ·.oe .. s.· ...... de .a ..... ce.p.: .. :ta .. bil.l..·d, .. <:d. obtEm1.4ossemuest~nenel cuadr9 15 y,los·valores. ·.promed.l.o 

g~l\er~les, '~me~;ctuadt:Ol~ ,,' Nósti! enc()ntta~Qn;diferen9ia~,signi­
fj;tCat1va:. enlaaQePt$.bflldaclentre .las·p,~ántulas y los ''''~duJtos 
dje ést~s esp~c:;~es. ' . ,'. ". .' 

:." . 

Quad;r;o>15. :Aqept~bilidád del follaje (1 .A.) de 'la.s plántulas y 
1¡bs ad1.l1 t.os . . de. . >_las .' ~spécies herbáceas. 

E,spEC!E·· , . PLANWU ADUL~O, 
¡' . "'> 1 ",,:, . . r~Jl9P l. ~. rango 

t, 

·O.().019, 
0.2533 
O.OOpO 

2 
1 
3 

0.0344 
0.1676 
'O~0025 

2 
1· 

'3 

quad:ro J6" Valores. pro)nedfo del ,indice de aceptapilidad (l.A.) de 
'. J?a$ plán~ulas y los adu1t()s· de las. especies herbáceas. .' 

·1. 
. i· 

t;~ú.mefO de esp(icies 

:LA. 
, { . 

{¡)e¡¡;viació" estandar 

C:óef. de variación 

P~NTULA 

3 

0.0850 

0.1457 

1. 7140 

50 

ADULTO 

3 

0.0682 

0.0816 

1.2845 

P'LANTULA+ADUL'J;'O 

3 

0.0766. 

0.1079 

1.4086 
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'ep'i f itas 
. rel~~ivament:f! ' 

comparaclon con el 

. ~ - , 

. los indices de a.ceptal:?il idadobtel'lidos'par~ ." ' 
""'l""TC¡"',n de especies árbórea$ ·,.~e encontr,arondifere:ncias 

< 0.05; K):'uskall-Wal1isl anivel,9~bbal (plán"';' 
preferencias. eh ac~pt.api:l.idádsi9uen ". .o:tden 

> tolerantes. Estos resul tadosse liruestrari 5. ' .. ' . , , 

o.~ 

~ 0.2 

0.1 

o 

Figura 5. Prom~dio yerror'estandarde los Indide.s .de 
Acept.abilidaddel follaj e '(I.A.)a nivel. <¡lobal . (plan.;. 
tl,lla + adulto) de . los grupos de espec~esarpóreas 

. ,Jl? pione.ras, N ',: n'9mada!\j .T =: toleralltes) o, . 

,- <. ' . 

.! Q.2 

" • 
! . .. 
Q. 0.1 

o 

Figura6.l?romedio y error, estandar de los Indicas 
A:q~ptabilidad '(T.A·.) del' foIl ajé de ,las ,plántulasde. 
1.os grtlposde especies arbóreas f}?=Plol'leras I 'N=n6ma-
das ,T=tolerantes) . '., . 
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ACEPTABILIDAD COMPARADA ., 

Al·1:"ealizar una comparaciÓn ,múltiple no' ·pa(amétrica\PAt'a 
Ittliiestras de diferente tamaño·(qomparación múltiple de Tukey 
m~ificada por. Dunn, •. (Zar" 1914», . se, aprecia 'qUeexi!?ten 
diferencias sj,gnificativas (P< 0.05) entre pioneras y nómadas ·v 
ef;ltrepiqneras' y tolerantes, no así entre nómadas y tol eranbe s , 
( eiladro 11),. . 

CUé!,Q:ro17. COll\l'aración múltiple·de Tukey de,los rangos de Tos 
i~dices deacepta:bilidad entre las especies arbóreas (N=102). 

PIONERAS 
.', vs. 

T9LERAN'l'ES 

. PIONERAS 
. 'va.· 

MOHAOAS 

N9MADAS 
vs. 

TbLERANTES 

R - R 
B A 

26.48 

17.53 

8.95 

1, 

E.E. P 

8.52 '3.108 O.005>P>O.002 

6.74 2.001 0.05 >P>O.02 

7.76 1.153 P>O.OS· 

R= media de, los rangos asignados en la Prueba de Kruskall-Wa1l1s, 
q"= (R ~ R ) I E.E. 

B A 

·Al comparar .10&" promedios de los índices de·aceJ¡>tabilidad de 
1.as .plántulas de los. dü;tintos grupos de espec~es. arbóreas 
. (.Eigura 6) " encontra:mos queexistend,iferencias significativas 
~lritt"e lapré~e:rencia. depioner~s, nómadas,· ";( .t9lerantes 
t!(ruskall-Wall~s; P<0.05), conservando se la,tendenc~a eX1stente a 
nivel . global (pioner~$"> nómadas. > tolerantes). Comparando •. 1as 
l1l(e~ias ,de los rangos de estos grupos {prueba de, Tukey I segun 
Qunn), 'se detectaron diferenciassignificativé.l;s entre pioneras 
vs. to~erantés, y pioneras VS. ., nómadas ,pero no entre nómadas 
vs.tolerantes (Cuadro 18). 
:' o {' " 

Al1compara:t;' los valoreS de aceptabilidad obtenidos para. los 
individuos adultos'de los grupos de especies arbóreas (Fiqura 7}, 
no se encontraron diferencias s·igniticativas . (Krus)¡;:all-WaIlis: 
p > 0:.05). Sin embargo, el orden depréferenciasse conserva 
(pioneras >nómadas >tolerantes). 

Las qomparac'iories de los valores promedio deacepfabilid~d, tanto 
para.' l~fase de plántula oomo de ,adulto, entre: las ", espepies " 
qrbóreas, bejÜcos, . epifitas y hierbas se muestran en la Figura 8. 
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posible real izar com1(araciones estad1sticas c(m los • 
e .las, epifitas y. las h~erbasdebid~(ll rédu,cidotalnano de 
grupos. . . 

, ,. 18. t?0mparación .·múl~iJ?leqeTu~eyd~losra.n90s promedio 
;,de. lQs Ind1t::es deAceJ?t?b~ll:dad del f<?l~áJ~ (I .A.l. ~nt~elas 
.plantulas de' las especl:es arbóreas· con d:lst1ntashl:s·tor1as d~ 

. ) ,,,1da. . 

PIONERAS. 
va. 

TOLERANTES 

R - R 
B A 

15 

13.7 

.1.29 

E.E. Q 

6.07 2.39 

5.52· 2.49 

4.80 0.27 

de los rangos asignados en la Prueba de· 
- R) L E.E •. 

·A,· 

0,3 

1) 
0.2 .., 

• lE 
<> 
~ 

.; 0,1 

...: 

o 

p 

p= 0.05· 

0.OOS>P>O.002 

figura 7. promedio y error e,standarde lbsrndices de 
A,cept.abilidad (l. A.) . del follaje de los adultos de .' . 

. lasesl'ecies arbóreas (P=pioneri;\s, N::;:nómadas I .T;í:i:tóle-< 
·rantes) • 
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• 0.20 
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0.10 ..: 
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Figura 8. Comparación de los Indices de Aceptabilidad 
(I~A.) del follaje de las e~pecies agrupadas por his­
torias de vida.. (a) Plántulas; eb} Adultos. ( A=árbo­
les, B=bejucos, E=epítitas, H=hierbas). 

C1UU\CTERISTICASFISICAS DE LA. LAMINA FOLIAR 

B 

En el apéndice 3, . se describen las características de. la 
lá::mina foliar (le las plántulas sometidas'a pruebas deaceptabili.:.. 
dad. Se anotó la presencia y tipo de pelos. (Lawrence, 1951) 
encontrados tanto en el haz como en el envés, además de la 
t~xtllra q~neral, ·la dureza (al tacto), el tipo de'margen, 'y la 
presencia. o ausencia de espinas y glándulas. 

De ' estas caracter1sticass.ólose consideraron la' pubescencia y. 
la dureza para realizar análisis posteriores, ya que la textura 
es un atributo subjetivo, y el tipo de margen, ,aunque puede-
,influir sobre la herbivoria, fue unifonnizado al utilizar discos 
de Jámirias foliares cortados con sacaboc+dOS . 

. PfJ$ESCENCIA. 

Se detectaron pelos, ya sea en el haz o en, el envés I en .. 38 de 
1(.\.s 63 especies analizadas (60%). En la mayoría de las especies 
pub~scentes los pelos se encontraron tanto en·el haz como en el 
envés; en un sólo caso (Alchornea latifolia) estos se concentrQ.­
rol'} exclusivamente en el haz y en S"casos unicamente sobre. el 
envE§s. Los pelos fueron generalmente más densos en elenvésquer · 

en el haz y en una.misma cara son mas grandes y abundantes . cerca: 
. de la. bas~ de la ·hoj a y sobre las nervaduras principalésque en 
el ·.resto de la lamina fol iar • . 
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C1¿ladro 19 .' comparación ," de la aceptabilidad promedio' dé. las 
e!!species glélb:r:as y PUbescentes.' . 

Número de especies. 

D~sviación estandar 

Coef. de variación 

GLABRAS 

25 

0.1031 

O~1258 

1~2202 

PUB~SCENTES • 

38 

0.1130 

0.117,1 .' 

1.0360 

La aceptabilidad promedio de las especies glabras es marg.i,;.. , I 
natlmente lQ~mor,', que la mostrada, por el grupo "de especies' oon 
pelos;~Sin embargo,es:ta.diferencia'l1o es estadistipamentesigni,,:" 
f.tcativa{.Z > O .. 05)¡Prueba ,de U de Mann-Whitney normaJizada 
(Cuadro 19}. ' 

CUadro 20; va.lores promedio de los Indices'de aceptabilidad para. 
l.aSéspéeies glabras y pubescentes de los distintos grupos consi~ 
dera(i~seneste estudio.. ' , , . 

PIONERAS, 
Número de especie.s 
l.A. ' 
Qesv~aGiórtestandar ' 
Coefo. de variaoión: 

NOMADAS 
~úmerQ de espeoies 
l.~A., ," ,. 
Desviación estandar 
Coef • de variación ' 

TOLERANTES 
p¡umeJ:"Q de especies 
:t.A. 
~sviación estand:ar 
Coet'~' de v«;lriáción 

BEJUCOS . 
. NÚmerode e~pécies' 
:r·.A. . 
Oesviación 6standar 
dQ'ef.de variación,' 

. ,'GLABRAS 

2 
0.4270* 

,0.0768 
0.1799 

10 
0.0981 
0.0986 
1.0051 

,8 
0.0629 
0.0660 
1.0493 

5 
0.0197 

,0 .. 0263 
"1.3350 

de u. 

,55 

PTJBESéENTJfs 

8, , ' 
0.1996* 
0.<1490 
0 •• 1465 

16 . 
0.,0977 . 
0.1108 
1.1341 

.., 
0 •. 1114 
0.0809. 
0.7262 

1 
, 0.1379. 



ti) 

El porcentaje de especies con pelos .dentro de cada grupo es 
variable, asitenemos.que el 80% de las especiespiolleras ana1i­

. .zadas poseen. pelos, . 'mi.entras que el '1,.'-% cie las .nómadas y tan sólo 
e14.7% de las tolerantes fueron ,pubescentes. Estos porcentaje.sre­
sq,ltaron s.er. siqnificatival11ente diferentes entre pioneras vs. 
tcjlerantes ypionéras vs. nQltl;adas,peronoasi entre Ílómadasvs. 
toTe't'antes . (<;omparacdónmúl tiple . dé.... pro~orciones de. Tuk~y. 
(P>o.OS) (Zar, 1914) ..... Lqs valores de aceptabl.lidad obtenidos para 

'latS . especies; glabras ypubéscentes de cada uno de leagrupes '. se 
pr.sentan en el Cuadro. 20. . 

.. ', . Sólo en el grupo de las pioneras se presentaron diferencias 
s.fqniflcativéls.entré;lasplántas glabras y las pubescentes 

. (l7'<0.00.1), s!endopreferidas las plantas glabras. 

DUREZA. 
lO ji " 

·De las 63 especies de plantulas .estudiadas, 23 presental;:'on . 
. . f~llajefrágill 21 follaje duro y 18 especies quedaron agrupadas 

eQmo intermedi,as. (Apéndice 3). . 

. La aceptabilidad promedio· de las plántulas con follaj e duro . ' 
fue menor (I.A. = O~078) que la observada entrelasJ¡>lántulasdé' 
fqllaje·f,rágil (1 .A~ . =;0.1509), sin embargo, esta d.1ferencia. na 
eS ~i9nif!icativa. (1' >U.05;prueba deU normalizada) (Cuadro 21). 

Cuadro 2;1. Aceptabilidad prome4io (l. A.) del follaje de las 
ptánt-ulas en relaQlón con su dureza. 

FOLLAJE FRAGIL FOLLA~E DURO· 

Número de especies 23 2.1 
I 
). 

L,A .. 0.15d~,. O~O781 

Desvae ión éstandar 0.1556 0.0781 
~ 

Caef. de variación 1.03.12 1.1562 

. " ' . 
I . . . 

El, número de especies Qentro de las. categorías extremas (frágil y 
du;tó} no es.eq';litativoentxe los grupos{así.tenemosque el 109% . 
deL las espeC1es . J¡>ioneras y de las h1erbas presentan falTa] e 
f:rlágil . en .compara,c1ón con' el 44 % de. las nómé\das í el .. 33% de' los· 
bejucos, .. ' el 17% de las tolerantes y el 0% .de las epífitas,exis .... 
ti~nqo diferenci~s .. sign!f icativa~ . entre 'las pioneras. y los otros. 
grupos de e$pecles arboreas '(Ch;L-cuadrada¡ p<O .• 005),. pero· no 

.. entre las. nómadas' y tolerantes (Figura. 9)~ . No se realizaron 
COI¡tli?araciones.· con los grupos de bejucos,. hierbas' y epifitas, 

. del¡lldoal pequeño tamaño de las muestras. . . 
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Figura 9. porcentaje de especies con follaje frágil en 
les dist~ntos·9rüpos~studia4os (P=pioneras, N=nómadás.,. 
T=tolerantes, B=bejuco$., E~epifitas yH=hier'Pas)~, .' . 

~Q~TENIDO DE AGUA 

Se! evaluó el centenido. deaqua del .f6llaj.e de 59 de la.s 63 
eapec:ies de plántulas semetidas a pruebas de aceptabilidad. Para 
ont.enar el valer p,bell\ediodel contenido de agua se proourócontar 
9Qn, 1.0 repeticiones por especie (Le.lO hojas); aunque en 7 'casos 
e.~te númerefuelt'lenor, siem:pJ;e se contó con más de cinco 'répli­
céis. Los valores: .;individualesde la.s hojas y lo.s promediosobt,::e-
ntaospara cada especie .se inoluyen en el Apéndice 4. . 

-i ' i "' , . ~ , 

cuadro 22. Correlaciones obtenidas entre EÜ contenidO de agua '(%) 
y .•.. ' ~a .,aceptabilid.adc\el follaj ede cada grupo dé plál1tülas' es­
t\;ld~adas. 

Núm •. de especies " 10 

C6ef. de correlación 0 • .0244. 

slgnif~ estadística. 1»0.05 

57 

45 

0.0832 

P>0.05. 

'l'OLERANTE'S' . BEJUCOS -'-

-0.3496 

P>O.05 

6 

0.0.676 

P>0.05 

.1 

.1. 

1 

;, 

:; 



distribuci6n.defrecuenciasde los contenidos de agua 
de .. plárl'tul'as ;S~ .u~straen la ... Figura 10. El valor 

correspondiente >"á>Costus !l!., .. '. ascendia a 91.23% y 
registrada en Pseu o.mea. omhyllaria, fue de 62 ~.32 , 

una media e 7 .99 . !,. == . 0.99) •. > 

intentar explorar el efecto del contenido de agua sobre 
. ,ao~pt.abilidad no se encontraron correlaciones significativas nía 
:hhiel. qen~ral(r·:;= 0.2156; P > 0.05) (Fi9'1ra .11) nI dentro' de 

glremios (Cuadro 22). ' 

1I 

19 
.. 9 

" 8 
'", 1 
• 
'" e' 
: 5 

;'" 4 
3 

t 

P 

Figura 10. Distribución de frecuencias del contenido 
de a9'1a(%) en la lámina foliar de las plantulas. 

100 

l. A. 

Figura 11.. CO.rrelación entre los· Indices de Aceptabi­
lidaq del ·f()J.Taje' (l.A.) de plántqlas y' su cohten.ido 
.deaqua(%). > ." 
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segregando a las especies por grupos (CUadro 23) se aprecian 
v.ariaciones considera.bles entre éstos. Los valores .más altos 
correspondieron" en, cuanto a, las historias de vida, alaspione­
ras, ',y 'en, cuanto 'a la$. formas de crecimiento, alás hierbas y. 
e¡pifitás. 

Ouadro 23 •. Valores promedio del contenido de agua del follaje de 
l;as plántula$de 10,s distintos grupos: (a) historias de vida; (b) 
formas de crecimiento. . ; 

(:a) 
. PIONERAS TOLERANTES NOMA DAS 

N;úm. d,e especies 10 25 13 

d,ontenido de agua(%) 84.00 75.52 74.20 

Desviación estandar ' 3.50 5.99 5.81 

Céef. de variación 0.041& 0.0793 0.0783 

(b) 
BEJUCOS EPIFITAS HIERBAS 

--
Núin. de especies 6 2 3 

Contenido de agua (%) 67.90' 86.72 89.Q6 

Qesviación estandar 4.08 0.55 1. 38 

Coef. de 'vartación 0.0601 0.0064 0.0153 

Para determinar si existen diferencias significativas en el 
promedio del contenido, de agua entre los grupps de especies' 
arbóreas¡ . se realizó una prueba de Kruskall-Wallís, la cual re-', 
sultópositiva (P = 0.0(07). Posteriormente se realizó la prueba 
de Tukeymodificada por Dunn (Zar, 1974), encontrándose' solamente' 
glferenciassignificativas entre pioneras y tolerantes (CUadro 
4,4), .E~tos resultados sugieren, entre otras cosas. que la mayor 
a('::epta:bilidaddel follaje de. las especie$ pioneras pO(1ría estar 
asocia,da él su:mayor contenido de agua. 
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cuadro 24. Comparación de los rangos medios de los valores de 
oontenido de agua de las plántulas de las de especies arbóreas. 

PIONERAS 
vs. 

T0LER.AN'l'ES 

PIONERAS 
..... V$. . 

MÓRADAS 

NOHAOAS . 

. R "R 
:a Ji 

'20 .. 18 

.. ·',2.93 . 

E.E Q p 

5.8882 3.4272 . Q.005>p>o.ooa 

5.2382 0.1909 0.50>P>0 .. 20 

4.7870 2.3940 P>0.50 

.... ~. R-' q M.~dia)aélo~¡r~J:\g~s, asignados en la· prueba (je KruskalL-wallis 
Q-= ~í R ""'J(,) lái'!E,~' . 

B'.· A"" 
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AN'ALISISDE COMPUESTOS SECUNDARIOS 

, Se realizó la determinación de los compuestos secundarios del 
f?,llaje de 57P!á¡~tulas de las 63 con las que. se re~l!zaron 
pruebas de aceptab111dad. Quedaron.exclu1das de esteaná11s1s las 
e~~~cies ,con'lasque no fue ,?osiblecontarcon un,mihinlode.3 
g~amos' de peso seco de folla)e:éstas fueron: .' ,S,1paruna and1na 
(P. 1,~ .. 0 ... ne .. ra,l.,· .. ASpidoslijrma., megalantha". ,(nóma.da) I .. Calophyl1um 
b,rasiliensey . Sauraua yasicae . {tolerantes), y Clusia sp.·, ":1 
OreQpanax ill .. obtusIfolius (ep1f1tas). 

En el AJ?énd~ce 5,S': presenta l~·lista de las especiessuje­
tes a análiS1s f1toqu1m1cos,acompanadas de las fechas>de colecta 
del material foliar, el peso seco del material con el que. se' 
r~álizaron las extracciones y su rendimiento (peso seco del 
extracto) . 

Después de la.extracción metanólica, se procedió a determi;;" 
nar . la presencia de 6 grupos de compuestos secundariQs: heteró:­
s;1o.o$, alcaloides, saponinas I flavonoides I terpenos y asteroides 
(vfirmetodologia) • ,'. Los. resUl tados obtenidos se muestran . en el 
cuadro. 25 Y en la FIgura 12 se observa la proporción de. especies 
q;lle .' fueron detectadas como positivas' para cada compuesto dentro 

. del! la comunidad. ' ,. . 

Se comparó la aceptabilidad promedio de todas las especies que 
poseen cada compuesto con su contraparte que carece de él.~oste­
rJormente, las. especies arbóreas de los distintos gruposS7 

. s~pararc>n d~ .acúerdoa la presencia o ausencia.decada compuesto 
~ara comparar sus indices de aceptabilidad (I.A) promedio. 

70 . 

Figura 12. :'Poreentaje de plántulas .con compuestos 
secundarlos. (H==hete:rosi<:ios I A= alcaloides 1, S=saponi­
nastF=flavonoides,. ~t.erpenbides, y E=esteroi4es).·' . . .' . 
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H~,t:ér6sidos 

Los heterósidos o glicósidos son el grúpo de compuestos más 
atiundantes, en la comunidad estudiada .. ya que su presencia. se . 
detectó en 38 especies (67% del total). A nivel global . (Cuadro . 
2(i), . el. promedio del índice de agf9Pt,abilidad de las especiescon 
heterósidos no es s iqnificativamente distinto al de las ... especies· 
qtl'e no contienen estos compuestos· ( P > 0.50 ; . Prueba de U) • 

cqad.ro 26.ValoresprolIledio del Indice de Aceptabilidad (.1 .A.) 
.. dél . follaje para las plántulasde las éspec,ie~ con y sin heteró.;.. 

sidos •.. 

Num. deespeqies .. 
11.A... '. . 
oésviación . estandar . 

·Caef. de'varl:ación· 

CON HETEROS1OOS 

38 (67%) 
0.106:) 
0.1126 
0.9441 

SIN HETEROSIDOS 

19 (33%) 
0.1070 
0.1387 
1.2901 

... . ... El· porcentaje de especies Con heterósidos dentro de . cada 
g~emio,no es constante, así encontramos que el 44% de las pione­
ra$, . e168% de las nómadas., el 76% de las .tolerantes y 13183% de 
,19sbejucos poseen ·est.os compuestos.. Los porcentajes encontrados . 
eil . eltgrupOde las pioneras son significativamente diferentes a 
l¿,sencontrados en los. otros grupos de especies arbóreas 
.( :i?<;O .05), . comparación múl..t,iple: de proporciones de Tukey (Zar l' 
1~74).A1 comparar los rangos de aceptabilidad de las especies 
c9P- ypin.heterósidosdent~o del.<¡rupo Sie e~pe?r~s .. ~rbóreas 
{Cuadro ,,27 )tampoGoseohtuv~erondJ..:ferentaas s1(ln~f~cat~vas .' en 
ningUl'l'o de los trés .. casos ( P :> O. 05: Prueba de U). 

C\ladro 27.. Comparación de la. acepta:b1.1idad del follaje (l.A.) de 
l~s plántulas c:on d sin heterósidos dentr'o.de· los grupos de 
espec,ies arbóreas .•. 

PiONERAS NOMA DAS TOLERANTES 
HETE;ROSiLDOS con sin Gon sin con sin 

spp. ;4(44%) 5 (56%) 
"-

17(68%) 8 (32%) 10 (76%) 3(24%) 

0.231;5 0.2552 0.1258 0.0330 0.0770 0.0.6.49 
,0, . 

Desv.Est. 0.2058 0 .. 1702 0.1040 Ó .• 0558 0.0722 0.0806 

Coef~Var. . lJ. 8.887 0.6668 0.8267 1.69.29 0.9379 1.2417 
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..1 Los alcaloides. .son el segundo grupo· de compuestos m~s 
abundantes eh la comunidad, . estos fueron detectados en 34 espe~ 
cl,e~ (60% deltotal.). Los val.o~e$ . promedio de aceptabilidad 
(I;,}\.) para las especies con yaln alcaloides, anivelebmunidad, 
s.e .¡muest.ran .en .el:Cuadro 28.,: Crimopuede . observarse las diferen­
c:i,a$en loe;indice.s d~ aceptabillda<l . entre las plantas queposeell 

'e~1:~¡ compuesto 'f .. ,a9~ellas que. carecen de' él,.' &unqueno . son' esta"';'" 
.. dllS~~Cam,ente . dl.st,ln1;as (0.10< P .>0.05; prueba de U' de Mann,... . 

Wh i~ne.:«,nP:r1tializada) 1 ...... m,!estranun~. t;endenci~ ,.' a ' que, iasespecies ' 
,·alc~lol.dl.:feras .sea~rel{ltl.V~mente mas. aceptables, 10. guesa aso­
'c1;~¡al, ,hecha de ~ee,J.por~.e~taje ~de espeéiesque~resentan estos 
cómpuestqs·esen~lo:tden\cle: ,', pl,oneras (78%) >noIlladas(64%) .'.:> 
tpl~:r:antes fi51%t:>: b~jucOS.(33%); Aunque, .los porcentajes; enoon:'­
tra40tl " entre los .. gru,pps .. deespecies . arbÓr~as no. son ' difer.e,ntes 

·eS't4dist.ica~,n:te:,C:I?,>O;~05 r COUlpatación múltiple de ,proporc.i(m~s. de 
.:'l'\l;k~Y: (~~/l~! 41h~'..,s;itrt~X:E!$ant$ ,n9l:ar que se,' pre~e.ntala ntisma 
t:$l14f!líc*~;qu~',eJ:l'~l ().rcl~n.~!prefér$npial=r· del'f'olla)e.· 

·~-·Y. 

',o. "'., ' 

Clla.<;1rC) '.' 2s.'".yalQr~s. prómediodelbs indices de . aceptabi;!.id8CL, 
(l.A:.,) ·.de,l fQl1aj<é:<;1e :¡as. ,'plántulasoon o' sin alcaloides. 

, , ": 'i 

'-- 'l' 'h'" 
~. ¡ , } 

í 

:Núl'Íl.de'esp~pie6 
,¡~A ... ',~ .. '" .... ", .. 

.1.8C1Ón e:stan~ar 
f"d~va:r;,ia¿.:Lón 

34 (60%i),. 
0,,:1.2 60 
0,,1271 
1..0086 

SIN ALCALOIDES 

. (40%) 
0.0778 . 
0.1061 
1/~637 

; .. Al, real'f¡?;ar, comparaciones dentro de los grupos' de espeoies 
a#"pfjr~as,separ(J¡:rtd.0la:spor la presencia o ausencia de alcaloides 

. t~lltp:pco>'$e.$n~otft'1;a:róri diferen~ias significa:tivas (J?> 0.05 

. I?t1leb~dé ,U)''(Cuatd~9 4'9). ' " . 

C~adr? .. 2.9.COmpat~sd6rt <;i,e·laac .. e .. ptab .. ,ilidaddel ... follCijé (r.A.) de 
l~!~:l?l~nt~l~.f3.,cpn. ySJ.n alcaloides dent:l;o "",' de, los, grupos dé 
e,~;Pé(,a;.es arboreas;.' . 

'f ',',' " ':. ': 

,'/' >'" ,-: 

N~.Spp~ 
I~iA,. 
D~sV;~Est. 
Cbe~~Var •. 

'7(7.8%) . 
,0'.217:8 . 

'.' •. ()'~,lsúj¡ 
'Of877:í" 

2J:a2 %) , 
0:;'3388 
0.0479 
<)o¡14i5 

" 'NOMADAS' 
con" sin 

],6 (64%) 9 ( 36%) 
0 .. 1208 , 0.0!521 

. ," 0.'1.151 .' 0.0447 
.' 'o .,~5280.a57 4' 
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.. TOLERf\NTE,S 
con' sin 

7(54~) 
0.0887 
0.0690 
0.7766 

'., 

6(46%) 
0.0574 
0.0757 
.0.7581 

.1 
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Saponinas 

,Detectadas, en 32.especies (56% del total), lassaponinas 
répl:'esentan el teroerqrupode, compuestos másabundant~ en la 
comunidad. LOfio,· valores medios obte~idossegregando a todas las 
eflpecies por la ,pres.enciaoausencia ., dé.es¡te ,.compuesto no 
m\ilestran, diferencias.>significativas ensli . aceptabilidad media 
«(¡l.50 >P <O ~ 20; Pruet>llde Ql (Cl:l8dro 30). 

j .' ' '.' ,', ", .. 

. . 

ci).adro ,,30.. ValoresproDlediodel Indice de Aceptabilidad (I.A. ) 
del follaje de es.peclesc6no sinsaponinas. . 

Nu,m:.de especies 
I"A. 

<Desv • estandar , 
Coéf. de variaciÓn . 

32 
0.0886 

·0.1101 
1. 2425 

25 
0.1295 
0.1318 
1. 0180 

. El número de especies que contienen saponinas dentro de cada 
g~J?o (N)6)es má,s uniforme que para los otros compuestos y 
olScJ.la . aH:ededor del 55%ylos}?orcentajes encontrado en cada 
g;rupó no son diferentes estadistJ.camente de los encontrados , en 
lps otros grupos (Comparaciónmultiple d,eproporciones·de Tukey 
(~ar, .19!74»., As! tenemos que contienensaponinasel 61% de. las· 
e~pecies- ~olera,nteS, ,el 56%4e 'las {doneras ,Y el 50% ,de las 
nómadas y los bejucos •. En la comparacJ.ón· t'ealizada dentro de lo~· 
g]:upos segregandóa las es.pecies pox; la presencia o ausencia dé 
s¡aponinas" t~llnpoóo.see:ricUéntrah diferencias siqnificativas (P > 
Or.05 ; Prueba de U) , (Cuadro 31). 

Cqadro 31.· ,Comparación de la aceptabilidad del follaje (1 .A.) de'· 
l¡as~lántulas con y, sIh saponinas I dentro de los grupos de 
e.specl.es arbóreas.· . . 

PIONERAS NOMADAS TOLERANTES 
,.SAPONINAS con sin' con sin con' sin 

Nl1m. Spp. 5(56%) 4(44%) ·13(52%) 12(48%) 8(61%) 5 (39%) 
r.A. 0.2.751" '0.2059. .0.0588 0.0601 .' 0.0840 0.0586 
UésV.Est. 0.1475 0.2208 0.0601 0.1209 0.0618 0.0888 

.qdef.Var. 0.$35Q' l~OOOl 1."0230 0.8864 0.7357 1.5162 



! 
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Flavonoides 

.. . El' grupo de lo§' f:,.avonoides fue tan poco abundante como el . 
.. del.·.~ ..... ll .. ·.O.S.· .... c ... o.mp':1 .. e .. st.oS .. · ... te. r.penoid.ale .. $ .. Y.'. S.' . él. o .. ' se .. dete.cto .. : .. en. 9 .... d.e... 1.as es,pfi!ciesanallzadas (16% del tqtal). COlllQ seaprec1a en' el Cuadro 
. 32i'l al .¡iq~al .. ,9\le en c;"t:.rc;>s. comeuestos eS~l.1diado.s. n9se ,encontra­
ron: . d~ferE¡mC1aS .' s,lgn1fl.catlvasa nl:vel <lOlllUnltarro . en .la 
ac;eptabilidadde planta$ con o sinflavonoides(P>0.20:Prqeba 
de~). .. 
'" i.,I¡ ',' " 
E.st:os· compuestostueron deteotados en u~ planta pionera (Cariqa 

a a), en dos tolerantes (Qrtbion oblanceolatum y Astrocaryum 
... l.C8nUltl) y en seis nómadas (Calatola la~vI9ata,' Dípholis 

1: ~tlflóra,Licaria !.e.~, Ingasaeindotdes, Guarea grandifolta y 
~!:!.2=..t!u~se· .. rohrib Los porcentaJes de ~speclescp.n flavonoides 

E!~,rod~ .. cad~ g~. PO no so. ,n dif~rente~está<l~sticamente .', <. P>O.O,5; . 
oqltfapraoJ.on ,multlple de prOporC1GneS de Tukey f~ar, 1974ll. ' . 

,,' l' r' 

! 
,¡. Debido. alhajo número de repeticiones, . Sólo,se' realizó la 

cqlllt;>aracdónpara e;1.9ruI,)0 de la~ nómadas, segregando a las espe-, 
c~~$por la 'presenoia o ausencia de estos .. compuestos.' corno ,se 
o~~érvCl. en . el. Cuadro 33, aunque fUéronpreferrb:,Í,¡:ts .. lasplant~s ,con 
es't!-~ compq.esto,Ja,sdlferencias no son.~,i9nlficativas(O.lO >P 
>0 .j05: Prueba de ·U). I ' 

¡i 
1: , l' 

CUadro 32. ,Valores promedio de los Indicas de aceptabilidad 
Cr~A.) deL fQllaje de plántulas con o sinflavonoides. ' 

!' 

NÍlm" de esp.ecie's 
hA. 
Desv.és,tandar 
C~éf • de' v~r.i~ción 

! 

CON FLAVONOIDES 

9 (16%) 
0.1131' 
0.1499 
1. 3254 

,! .,:. ' - , . 

SIN' F'I,AVONOIDES '. 

48 (84'.> 
0~1053 
0.1174 
1.114.9 

cuatiro ,33. Comparación de la .aceptabilidad del follaje (l .. A.). de 
l,,~ . 1?l:ántul~scon o sin flavonoides dentro de los grupos de 'las 
especl.esarWreas~ 

" . 

" N\i¡~. Spp • 
. I:,:A. ' 
Desv.Est. 

'., lf V" Co:e·.a:r. 

'PIONERAS 
con sin. , 

"1(10%) 
0.4831 ' 

8 (90%) 
0,.2151 
0 .• 1609 
0.7478 

con 

6{24%, 19(76%)" 
0.0647, 0.1060 

. 0.0569 0.1100. 
0.8792, 1. '0380 
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TOLERANTES 
qon sil), 

" 2 (15%) 
0.2425 
0.3,430 
1.4142. ' 

11f85%) 
0.0742 . 
0.0702 . 
0.9460 



Terpenoides 

Junto con ;los flavonoidea. losterpenoiaes ocupan el cuarto 
luqar ,.ellab\lttdanciadentro, de.la oOl11unidad·.pues están . presentes 
entell~% d~~tofál. 4. las. espeoies ~est.udiadas. Se detectaron en 
33·% de IElsPJ.one:r~,· ~7% de los~eJucos ,16%. de las nómadas y en 
el 8% de· las .toleralltes. . 

.. {.El porcentaje de .plantas pioneras. con terpenoidéses signif¡­
c~:tivamenteªistinto d~l·. encQnt:rado ~ en el . grupo. de. la~.t:olerantes 
(.~Q.05;· 'COll'tParEl~ión ... mú;Lt~ple· de proporcione$. de:, ·'Fu.k.e:~t(Zar, . 

. 1~:7 4;» •. ', ·LO~ .v¡¡lore,.' prOnt~líO para toda la cOJ1lun:Ldad se presentan 
en'el:CUé!ldrb 34. : Bn.este ca~o talllpocosa encontrarondi~erencias 
es;tadistiQas '., ~entre laaceptapili(iaclpromedio .delfol}aje de . las. 
p~~ntula$qUepOlle~n.estos.colt\puestof¡y.las queno'~osposeenf n:i,' 
:a,:.:n1ve1 . dé todali!l4()lt\Un.!dElcl,(Jil>·. 0.50; . Prueba 'de.Pt1ormal~zada) . 
(~a<lro .35) th .. · .. ··111 .. deni::,t'.ode:lQsg1;Upos de .1as_~ecJes ····arbót(áas 
(E'> 0 ... 10, etlto(l!()sloscasosJ. Prueba de U). 

,>< ' . ,;' - - , 

Cuad~o . 3 4 ·~Vlllore.$ promedfq· de losIndice~·,··j(~~:~'.L,~IZ~p~M)iii4~d' 
,(I:oA .. L elel' fo11aj'é.d~plántulas con y sin ter'P:~pe:$;~~$'.';/ ..... " .. ' '.' 

CON 

9(16%)' 
() .1598 . 
(j·.~1717 
l. .. 0740 

. . .. " . . . 

t111adro 35.<:om}!)a~ac~óndela ~cel?tabilirlad clfi':l ÍOll.aj,e(I.A.) de 
l!;is plantu.lascono$in terpeno1des, dentr6del,Qst¡rtlpt:)S· de . 
eíS,¡,>écies'arbóreas • .. . 

. - ¡ 

··,pIONERAS 
l'1!1RPENOIDES., . con . sin 

. l'l~tit. Spp .. 
T~A. . 

. D~SV.Est. 

.t:def.Vár. 

.~ (:,13%) 
0,,3218 

;.Q~ 1801 
"'0.5494 

6(66*> 
0.2031 
0".1721 
Ó~8474 

. NOMADAS 
oon . sin 

4(16'> 
'0.0945 
O.110S 
1.8201 
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. 21(84%) 
0.0964 . 
0 •. 1012 
f,,0501 

TOLERANTES 
'con' sin 

1 (8%).· 12 (92%) . 
0.0766· 0.0740 

0.0740 
1.0000 



Este:r;oidés 

, Lose~~eroid~$sOn . compu«a¡¡;tos pocO. abUlldantesell'·la. comuni -. 
da91 .ést1.ldl.ada·..Solaroente fueron dete.ctados. en 8' espec:tes, que 
col1étituyen ... el 14% pe l;;ts plántul(11S analizadas.COl1\p~rando la 
meidtia de acept.abilidad del follaje d4:l.1as pl~ntulas que'contienen 
eSJ~e cOIllpu~st()con.eldel resto de las espec 1. es no se encuen'tran 
dtferencia,ssi.gniftcativas(O.50> p. >0 ,.;!O:prueb,a de UnQl1Diüiza­
da.)I, (euadrq 36). No. obstante, es notable gua el .I.A. prcnné(iiode 
las e$pecies.sin asteroides eS.mils deldobledel!1e las espE!Cies· 
qu,~¡ 10s.posE!en~ .Probaplemente, la gran variabilidad entre las 
.esp~cdes ge~n.lJIi~~o g:r;upoes ·responsablede guelas. diferencias 
·l'lo:seanslg'nl.fl.cat1vas. 

c~ad,;ro .36. valores promeg.igde ios Indicas de . Aceptabilidad 
(I: •• A. )de1 folla.je de las plantuUls con o sin esteroides. 

Núm.de·especies 
.IlA. 
neSv.estandar 
G<?ef. d~. variación 

CON ESTEROIOES 

8(14%) 
0.0503 

. 0.064'9 
1.2898 

SIN ES'l'EROl;DES 

49(86%) 
0.1153 
0.1,.249 . 
1.{)833 

Estos comp1,lestos. no fueron dete.ctados.en n:,ingu¡na especie 
pilOnera. Su iltesencla. se registr6 en una plapta .tolerante 
(AstrocarYl;1m mexicanum), en dos bejucos (Mach,aerium florlbundul'l'l 
y ~Paullin1a clavi~era, en cuatro nómadas (Brosimumalicast:r;um~ 

¡Q!'eholis .' minu;tiflora l oIllPl1aleaoleiferaye PteroGarpus rohrii) y 
:err tina hierpa (ApheIandra aurantiaca). 

El porcentaje de especies con esteroides dentro de cada 
grupo resul;tóser significativamente diferente ,entre las pioneras 
V$. nÓll.ladas (P<: 0.05; comp.aración lTLúl tiple de proporcion~s.de·. 

. T'l1kéy . ( Zar ,1974 ) ). 

Ya qu,e. en otros.grupos el tamaño de la muestra. no perm~t~ó 
:r-ealiz·ar c0ltlparacione$, . ésta$. sol e> se e.fectuaron. dentro d.el grupO 
de. la.s nómadas,. en donde .las diferencias en lá ac~ptabilida<:l 

'. m~d:ic: ,<¡lé, lasplé\ntulascon este compuesto o. s in . él : no fueron 
stg:ru.f1cat1vas ( P > Q.05; Prueba de U) (Cuadro3?). 
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cuadro 37. " comparaciónde'laaceptabilid;;td del follt'lje '(I,A.) de 
, la~' p~áhtv.l.~$ '.' con o sin asteroides r ' dentro de los grupos de 
,espeoiesarbó~eas. 

, . .; . , 

NÚ$ .• app_ 
l.A, .. : 
oeff'v". Est • 
Caér.Var .. 

, 'PIONERAS· 
con sin 

o 9,(100%) 
0.2447 
0.1747' 
1~4000 

NOMADAS 
con sin 

4 (16%) 21(84%> 
O .. Q75$) 0.1000 
O.OSI)4 O .. 1044 ' 
1.12581. 0440 
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TOLERANTES 
con sin 

,1 (8%) 12 (92%) 
0.0000 0.0804 

0.0703 
0.8741 



DISCÚSION. 

EXPERIMENTOS' DE. AéSP':I'ABILIDAD 

Los experimentos de labo:r;atorio bajo condiciones controladas 
se· utilizan . como l.lÍ1 intentó por comprender el funcionamiento del 
complejo ambiente natural. El análisis de un microcosmos simpli­
ficado .nospermite.désc)lbir la .po~ible relación existente entre 
al,'qunas especiesa~~ladas de su entorno. A partir de las observa-

'ci~nes;realizadaseh laboratorio se formulan principios e hipóte­
Si1$ que: deben ser puestos a prueba en condiciones naturales.. . 

Aunque . estos exp.erimentos nos I?ermi ten descubrir at9unos pe 
. los factores que pueden esté;lr deternunando las preferenc~as. al1-
ment1cias. de los berbívoros, .ésnecesario tomar en cuent.á ciertas 

:cdns1deraciortes: 

1.- LO~ resultados. obtenidos 
seleccionado y de su,s habitos 
ralista.,) (Maiorana,. 1977).' 

! ' 

dependen del tipo de herbívoro 
alimenticios (especia:j.ista o gene,:", 

2.-La.si preferencias alimenticias manifestadas por un herbívoro' 
g$neral'ista. variarán en función· de: i)el hábitat donde éste se 
d~sarrolla y sus probabilidades .' de encuentro con. ciertasPt<;lnta.s 
(qtte,! 1975 : Futuyma, 1976; Craw1ey, 1983; Ratchke, 1985).11) la 
eXperi.enc1a . previa delherbivoro con la planta de prueba. . Los 
encuent¡ros . previos con plantas tóxicas pueden traducirse ya sea 
en ¡el: rechazo completó mediad? ~orun p~oceso de aprendizaje 
(~eléutl, 1982)0 enlaaceptab111dad der1vada de un proceso de 
habitualción{Jermy I 'ataJ., 1982), . i11) el .alimento empleado como 

·cdntrol.Deaqu.í que es necesario tener presente que .la ageptabi ..... 
li,dad registrada en este tipo de experimentases en realidad una 
aoe~tabl1idadt;el,atlva, iv) la vari.abilidadgen~tica int~aespe­
ctf.lca tanto de .. lasplanta.s. como de los l1erb1voros (Dl.rZ0 y 
IIárper, 1982a y.o; Langenh~im et.~., 1978; ,Marquis, 1~87) 1 

ad,emás, pueden presentarse <i1ferencl.as adaptat1vassustancl.ales· 
.en .. el cont:~nidO" de ciertos compue.stos secundarios en losve~t.a.;. 
les· de una :wisma especie (Bazzaz, et al. 1987; Coley, 1986).' 

,'Tomando en cüenta las consideraciones 'ánteriores en este 
estudio: 1) seselecci<;>hóunherbívoro generalista que se' presen~· 
taté;l¡nto en losmicrohábitats declaras como en la selva madura~ 
2} . los experilVéntosde aceptabilid.ad se realizaron con. varias 
r~plicas (generalment~6, aunque a juzgar por la gran variabili­
da.~ .. intragru~alobsetvada, el h~e~o,de repeticiones por,prueba 
dE¡lol.ohaber Sl.do mayor),' .3) ,seut111.zo en todos'losexper1mentos 
una misma planta camooontrol (Lactuca sativa). Y 4) se. procur6 
que el material foliar, colectado para las prueba de aceptabilidad 
y< análhdsposteriores pr6vinierade varios individuos de cada. 
e::;pecie. . . ~, 

Al pretend,er "9'eheralizar lcis resultados obtenidos de· las 
plfuebas de apeptabil1dad en el lahoratorio es. preciso considerar: 
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a) .. que las hojas son removidas de ·las plantas antes de eer ofre­
cidas al herbívoro. En la naturaleza, la posición·relativa de una 
hoja con respecto al estrato vertical pl.lede influir en la posibi­
lidad . de encuentro con el herbívoro, ya que éste puede px:eferir 
fotrajearen ciertosest;.ratos (Dirzo, 1980). No existen eviden­
ci~s, de un estrato de~orra1eo pre~eridopor el ort.óptero . aquí 
utJ:Lll.zado y aunque ha sl.dovl.stoall.mentándose en alturas que van 
dejsdeee;casos centímetros sobre el suelo hasta los 2m, dada. su 
gr¡:ln capa.cidad de desplazamiento su ampl~tud de distribución 
pr'obablemente es mayor I por lo tanto sus posibilidades de encuen­
t$ con follaje tanto .de plántula,f:1 como de adultos,. parece bas­
tainte probable en condiciones naturales, b) que al ofrecer el 
material foliar en forma de disco se evita el efecto del borde de 
la: lámina .foliar, el cual puede actuar como mecanismo de defensa 
ante algunos fal ívoras( Dirzo, . ~. 'ci t ~ ), sin' embargo I ,el margen 

'puede tener poca relevancia para él ortóJ(tero utilizado pues se 
,ha visto que es capaz de iniciar su .all.mentación en un punto 

," mEíjdiq de ·lalámina ". folia.r I e) que, en los experimentos aquí rér;>0r­
'tardos $61,0' se ofrecieron hojas maduras, y dado q~e'-' varias pro-
pi!eqadeS físicas, nutricionales y químicas de las hojas varian en 
Iqnción de su edad (Feeny, 1970;' McKey, 1979; Raupp;( Denno, 
1983) f, los ,resultados obtenidos tal vez no serían-los nusmossi 
Sell1ubiesetrabajadocon . hojas de diferente edad, d) que,' los 
experimentos de aceptabilidad del follaje en condiciones d~,labo­
:r~toriono permiten determinar la impo:rtancia relativa del herbí­
voro '. en la dinámica de la comunidad vegetal a laque" pe,rtenece, 
ya qge,el cautiverio puede hacer que los organistnosse comporten 
dé manera diferente a comoloharian en condiciones naturales 
(Rowell, et aL,198J;Coley, 1986). 

A pesar de las consideraciones anteriores, de este . estudio 
surgen algunos~resultadosinteresantes que pueden coiTtpararsecon 
16s obtenidos por otros'investigadores. 

., Nuestros resul tados sugieren que Melanonotus globosus es un 
'hEFrbívorogeneralista moderado (Dirzo, 1980), pues aunque acepta 

unáamplia variedaCl, de plantas, muestra cierta selectividad. El 
15% de las especies fueron rechazadas" el 76%~. mostraron una. 
a~eptabilidad menor de 0.30 y sólo e19% de las especies:mostró 

,una 'aceptabilidad mayor, ,la 9ue indica que~. globosus es más 
g~néralista que algunas especlesde moluscos con lasque se ' han 
r~alizadopruebas similares, ya que en ellas se ha encontrado que 
c~rca del pO% de las especies ofrecidas s,on completamente recha-
z,adas (Dirzo, '1980: Grimeand Blythe, 1969). ' 

A,CEPTABILIDAD y. DESARROLLO ONTOGENICO 
\, 

Son pocos los estUdios que comparan e" de defensas 
p~esentes en", el follaje de ind,ividuos de u especie de 
p,lanta en. distintos estadios de'desarrollo ( gr. plántula' y 
aCtulto). En 'términos generales,' podrían esperarse. diferen(:'las en 
la, cantidad y tipo ,de defensas " asigna~as alas hojas en cada una 
de estas etapas (Janzen, 1979; Marqul.s, 1984: Coley, 1987: Ber..; 
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nays y Chapman, 1916),. pu.es igualmente distintas serian las 
oonseouencias del ataque de.lQs herbivoros a la.s}?lántulas.o los 
adultos (Oirzo, 1984b). Por ejemplo, para un indl.viduo adul:to la 
remooión de una ·hoja}?uede no tener mélyoresefectos sobre su 
ct:ecimiento . y reproduocl.ón si se oomparaoon las graves oonse­
cuencias que te.ndría. la misma aocióh· en. unaplántula que posee 
tan sólo dos o tres pares de hojas. Con base en lo anterior, 
cgley {1987) propc:meque en una misma especie las hoj as de las 
pl,ántulas deberian estar mejor defendida$ que las. hojas de los 
ind;j.viduas adultos. Sinemb,argo, ya que la etapa de plántula es 
t:r'abs1toria yde tallamuohomas p~queñaque el adulto,podriamós 
considerar·. que esta etapa es menos aparente, lo· que abre la 
pqs'ibilidad .. del escape . de la depredación en el tiempo y el 
espacio,. sin.comprometer gran parte de su energia en la produc-

·ción de defensas • 
. D'faoueroo con Coley (op.cit.), ,en los experim~ntos de aoeptab~­

.. ll.d¡ld ante unherbivoro· generall.sta se esperarl.aque el follaJe 
de . los individuos adultos fuese más aceptado que el de l~splán­
túlas de la. misma especie. Sin embargo,· tomando en cuenta la 
apariencia se e~peraria 10 contrario. 

El 84% de las especies estudiadas :no mostraron· diferencias 
significativas . entre la aceptabilidad de las plañtulas y los 
ádultos.Esto no significa que ~l.til?o de .defensas utiliza~as en 
aiJ¡bas fa.sesde desarrollo sean l.dentl.caf¡;, ya que con el. 1ncre­
;m.~nto '. en. la edad de un individuo pueden presentarse' cambios 
ÍlUPQrtantes. (Caley, 1987; Bernays ychaplI'an, 1976) • Aunque en 
epte . estudio no se realizó la evaluación de las características 
qtdmicas y fisicas d$l follaje de los adultos,eseviqente que en . 
upa ·m;isma especie la <;iureza de la.s hojas de las p1.ántulas es 
menor que ~a <.:lelos adultos. De a9ui se desprend~ que la Ciureza, 
que . constl.tuye l,1na defensaproxl.mal muy efectl.va contra los 
h;erbi;voros,podria estar substituyendo a algunas defensas de tipo 
c'llalitativoen el follaje delasplántulas.Es necesario realizar 
8$tudios. <¡IUe permitan detectar cambiosontogénicos en las 
oaracterist1cas físicas y·químicas del follaje. 

, . Igualmente interesante seria conocer la tasa. de recambio 
foliar ... en las dife:rentes etapas de desarrollo. Coley (19S7) ha 
proPQesto que más que la apariencia relativa de las hojas, son 
liasdiferenc:ias interespecificas en la t;asa de recambio . foliar 
lasque determinan el tipO de defensaspresenteso. Si esto fuese 
a,plicable a. nivel intraespecífico, sería probable que la tasa de 
r:ecambio· .fO,l iar.JÍo fuera constante a lo largo de la vida y . que 
~sto.influyera·sobre. los tipos·de defensa.en las distintas etapas 
~ desarrollo. AUl\gue existen evidenc·ias de cambios en las tasas 
de rec.ambio foliar (Martínez-Ramos, . cOlU.pers.), no se han: hecbo 
estudios sobre. elti~ de protección presente .en el follaj.e deuh 
mismo individuo en dJ:ferentes fases de su desarrollo. 

Para el 16% de los casos donde se encontraron diferenciás 
~ignificativasenlaaceptabilidad del follaje de plántulas va. 
adultos; no se o:Qserva uná.preferencia global clara, ya que en6 
de éstos fue preferida la fase adulta yen 4, la plántula. 
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; Aunque a nivel grupal no se detectaron diferencias signifi­

C~tivas entre la aceptablidad promedio.de las plántulas'y los 
a4ultos, se. observa que los valores máximos deaceptablidad de 
les adul tos (,1 ". A.. = 0.60) son mayores que los de las plántulas 
O:. A. . = . 0.4.8). Estos resultados concuerdan con lo encontrado por 
Caley (198.7)., y sugieren que las plantas pequeñas están mejor 
di;afendidas. 

ACEPTABILIDAD VS. HISTORIAS·· DE VIDA y' FORMAS DE CRECIMIENTO 

, La comparación, de la aceptabilidad del fOllaje ante un 
. herbívoro generalista entreplantas con distintas historias de 

viLda o formas . de crecimiento I .es un medio para comprobar un 
sl1Puesto de la Teoría General .. de ·la Defensa Optima, especialmente 

. el relacionado. con la apariencia de los vegetales. Este señala 
qpe las plantas. efímerásque se presentan en losprimerós esta­
dios suceslonales·y se caracterlzan por presentar una alta tasa 
df=i . ,crecimiento, .. estarán menos defendidas que las plantas más 
prarslstentes y demás lento crecimiento, propias de los últimos 
e~tadios sucesionales (Feeny, 1976; Cates y Orians, 1975: Rhoq.des 
y: Ca1;es,1976): '. Esteti)?o de estudios adqui~re un . atractivo 
e~pec1al al ut1ll.zarespec1es de la selva tropl.cal., ya que la 
Tjeo:ria General de ··la Defensa optima y de la Apariencia surgiE~ron 
d~ las observaciones de las estrategias de defensa de las plantas 
d¡¡e zonas templadas, y la gran mayoria de los estudios sobre el 
~a se han 'desarrollado can plantas dé dichas latitudes. 

f 

El· supuesta ·antes me:qcionado puede ponerse a· prueba con las 
~speci.es de una· selva maduracol;l1.parando la aceptabi¡idad del 
fOllaje y Jas característioas defensivas de plantas arbóre.as con 
qistiPltas h.lstorias.de vida (pioneras., nómadas, tolerantes),· o 
e:ntre plantas.con distintas formás de crecimiento (árboles, hler­
bfaS, bejucos, . epifitas). La mayor parte de los estudios p:re­
v;i.os hanco~J?ét~ado la ,acelE'tabilidad deJ?lantascon difér:en:tes 
flopnas de crecnn¡ento (herbaceas vs. arboreas) ya que, en gene­
~al, ;estasfórmas decrecimiento pueden. correlacionarse con 
qaracterísticas ... tales camo··la persistencia de las individuos en 
ale ti~mpo,. sU tasa decrecimiento yla etapa seral en donde se 
presentan. 

! • 

f ,Resulta dificil hacer este tipo de comparaciones en la selva 
. '~adura, ya que el número de especies herbáceas suele :,;er bajo. En 
~ste. trabajo. sólo fue pasible contar contr~s especies de 
4.ierbas,por .].,0 que. resultaría arriesgado pretender ·efectuar 
q9mp~raciones con'f:ra un grupo de 51 especies. arbóreas y, aún m~s, 
qen~ralizar los resultadas obtenidos. Por otro .lado, no existe 
hast(l la ·fecha un marco conceptual que perntita comparar las 
~strategias .. dé defenSa de plantas con otras formas de crecimien­
t¡,o, como son lo:¡=! bejucos y lasepífitas, contra las especies 
~rbóreas~ . Por lo tanto,eneste t/rab~jo las comparací9nesse 
éstablec~eron. entre los tres grupos deh~storias de vida de las 
e:species . arbóreas: pioneras, nómadas y tolerantes (sensu 
l1artínez-Ramos, 1985). 
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Al comparar la aceptabilidad del follaje de las especies 
arl$óreas ,ante Un herbívoro generalistaesperaríamos que las 
plq¡ntas pioneras fuesen las más aceptadas, ,ya ~e pre.sentan ,las 
,más altéu?tasas ,de crecimiento y los ciclos de vida más cortos, 

,loiquéle$permite escapar en el tiempo oenel espacio ,'de, sus 
depreda<iores,y p:rescindtrdeelaborados mecanismos defensi,vos.A 
,est:.~ , grupo'" 1,e seguirían las especies nómadas y las tolerantes. 
,La(it ,diférencias" entre nómadas y' tolerantes podrían no ser muy 
c.l~ras I yague ambas poseen, ciclos de vida largos, 'sin embargo I 
ya\ ", que la ,tasa d,e crecimiento de las especies nómadas, es mayor 
que la de las tolerantes (Martínez-Ramos,,1985), Se esperaría que 
lai; primeras, asignaran una menor cantidad de recursos a" la 
der.ensaantiherbívbra que ,las últimas~de'$er así, el orden orden 
de!p:referencia del follaje sería; ,pioneras > nómadas >, tOleran­
teS.Este es la tendencia observada en ,nuestros resultados. Los 
valores promedio obtenidos (plántula + adulto) siguen el orden de 
piQneras (0.213) > nómadas (0.l02) > tolerantes (0.072). Este 
,odIen de ,J?referenc~ascoil1cide' con lo reJ?o~tado por Hart;:shorn 
(l.;9S0), qUlen reall.zó pruebas de aceptabl.ll.dad del follaJe, en 
condiciones ,de laboratorio con especies de la selva de Costa,R.ica 
u$ndo otro ortóptero (tetigónido)~eneralis:ta (Orophus' 
coinspersus) . 

Solamente se detectaron diferencias significativas entre las 
pl,',la,', n, tas ,PiO, n,e, ras Y,', "nó,ma, das y ent, re,' pioneras y tolerantes, no, , así 
eqtre nómadas y to.lerant~s. Posiblemente esto se debe, por 'un 
l~<flo, a la gran var:lanza dentro de las:muestras, y por el otro, 
a 'que la agrupación de, las especies por historias de vida puede 
s~t' untanto subjetiva ya que. en realidad existe un continuo en 

,'léfs'preferencias de microambientes para ,el crecimiento y desa,rro­
l1q '. de cada una de las 'especies agrupadas en la categorladeno 

.p~orieras ci tolerantes a la sombra. (Clark y Clark, 1987). . 

Lo,s resultados de los eXJ?e.rimentos de aceptabilidad sugieren 
:que "las .plantas, ,de más rápl.do crecimiento, . asignan ,una ,'menor 
.cáhtidad de recursos a la defensa de su, fol,laje,aunque . queda por 
cQmp:robar,si realmen~e están escapando dala depredación en ·el 

. cé¡t.;mpo debido a .su baja persistencia • Una forma de hacerlo consis.;.. 
. te Emevaluar las, tasas de herbivorismo en condiciones naturales 
di;a, las el:";pecies con 'diferentes historias de vida. 'sin' eIft):)argo, 
19s resultados obtenidos hasta la fecha parecen contradictorios. 
c~.nsos instantáneos efectuados por De la Cruz y Dirzo (1986) no 
mu,estran dtferenciassignificativa.seneldañodel follaje ,,' entre 
pioneras, nómadas y tolerantes, 10 cual sugiere que las pioneras 

piobablemente' están escapando a la depredación debido al su baja 
p~rsistencia,sin empargo Coley (1983), en mediciones hechas a 10 
l~rgodeltiemposobre hojas. marcadas, reporta mayor daño sobre 
ejl. , follaje de las pioneras que en el de. las no pioneras. Estas 
ú¡l.timas observaci0l!es coinciden con, las de otros ,investigadores 
(~atchke" 1985; Dl.:rzo" 1984) y llevan a Coley (1983,) a proponer 
como alternativa la "Teoría de la Calidad del. Habitat". ' , . 

~ . , 

¡ , . 

TOdavía quedan por realizarse otros estudios antes de poder 
l;¡"egar a conclusiones definitivas", Quizás sea importante estudiar 

j" 
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la; tasa ele', recaml:)iofoli~r pues e~iste evidenci~ de. que. las 
especies • ploneraspre~enté;lntasas más altas. (ShUkla y Rélmak:t;"ish'" 
nan, " 1984) Yi pOll\ose señaloanteriol:'mente, la longevidad med,ia 
de la~.hoj,as puede. asociarse con el tipo de defensa presente' en 
ilás inismas (Col,ey, 1987). 

En el Cuadro 38 se presenta un resumen general de 10$ re­
$u.:li:adQs obt$n:!dos para cada Una de las características físicas y 

"qq~~ic:as deel f91,laje en relación a las historias de, vida de las 
es.nécles 8lthqreas. Más adelante se discute con detalle cada uno 
d~f'ésto$ . fact;;or,es. 

,AClPrAB:U .• lDÁD y CARACTERISTICAS FISICAS 

El·" PQrcentaje. de plantas pubescentes regist1='ado en 
,tj!'abt\jo(60%) e$ muy semejante al que reporta corey (1983) 

19'$ árOm:J.esde la selva de Panamá (56.5%) • 

eS\te 
para 

.... ~\Jnque las diferencias en la aceptabilidad entre las plantas 
g¡:ªbrasY pubescentes no son estadísticam~n~esignificativas, las 

'plaf1tascon pelos presentaron una aceptabl.ll.dad mayor (X=O.11,30) 
q'>le las plé;lnta.s sin pelos '(X=O.1031). Este fenómeno aparentemente 
c9lnt.'rav;iene 10 establecido por la teoría general de la ,q,efensa ' 

'ima, que propone que los ~elos actúan comomeeanisrno de 
"fensa cont:ra los herbívoros (Gl.lbert; .,1971: Southwood¡ 1972: 

Levin, ',1973: Rqwell.-Rahier (1984). Ante una situación similar, 
eo;l~y " f19~~H 1986) propone como hipótesis alternativa ~e ,la 
. Pllbesce~cia es indicadora de defensas económicas,,' pues, encontró 
u~Cf.cor1='elación ljegativa.entre'la densidad de pelos ,y la 1?resen..;. 
c;,la de defensas mas efectl.yas, como la dureza y el contenl.do de 
;f;br~.· , ' 

" .Lapresetlcia de pelos fue también variable entre los gremios 
, t,i1! eSP8.cies a;rbóreas ya que éstos se detectaron en el 80% de ¡as· 

pioneraiilh el, 61% de las nómadas y el 47% de las tolerantes. Estos 
'~~sultadosser~an los esperados. si consideramos que los pelos son 

\1:na de fen,s a ' bélrata .que se presenta con mayor frecuencia dentro de 
'ljEts ,espeCi(¡!Sdeciclqs devida.máscortos y por lo tap.to, con 
, lB,enorflpariencia. (Coley (1983 :1986) registró la presencia' de 
p¡e~.os en el 65% de, sus eSPéciespioneras y sólo en el 25,% 4~ las' 
:p;~l:"si$t~ntes).por otro lado, la pubescenciapuede'interpretarse 
C(!)lt\O '9ncará.cter xeromórfico" y la. abundancia relativa de espe­
cies pqbescel)tes .asoci,ada a las diferenciasen los ambientales 
dionde. c:r¡ecen, parece concordar con dicho planteamiento. 

En este estudio, .' el pequeño tamaño de los pelos presentes 
éIlla l4mina: foliar, ,en relación con la talla del herbívoro utili­
~do ,en, las prUebas (6 a 1 cm.) probablemente explica la escasa 
relac;Í,9n encontrada,entrelapu.bescencia y los índices de a:ceptá­
bilidad~; lo que no implica que los pelos representen unaimpoJ:­
'tianteQ$fenSa contra herbívoros más pequeños. 
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EXPt.IW1ON 

Lo pioneras lanllsetplties di as rapido 
crlti!ltentlJ~ por la tanto., asignan meno!lire· 
C",t'SOI en lie:fen5's <Cat. y Orhl1l, 1975l. 

Le pubestencianHeja ba.ja inversion 
In defensas di t05tosis (Col,y, 1ge.(¡) 

Le durezÓl 55 W'il defen!! t .antitativa 1fJ! Si 
espera mejor repr'eSl!n:tada lmtre la: p lan~a~ 
pe¡'sietentes (teny, 1976J 

:74 El cantenldodEl agua n una defensa ~ti­
tativi. que disminuye can la persiitentia 
,CFaeny, 197ó),' , 

76 

61 

15 

e 

1 

Los hetel'Osídos repr.lstntan una fl:!nn<i de al· 
macenamiento de algunai c.ompue!to5 <Farns ... 
worth, 1'166) 

Los.alcaloitf.! son la! toxinas tipica~ y se 
esperan en mayornumerD en 155 especi!s de 
crec. n,pido (Feen}'l 197biRt,oades~ 1m) 

Los p.C!rC:!i!illajes aqui in¡::!:)i':t,.adO¡ concuerdan 
ter! los n!portados (6(1%) (Wall et aL! 1~54) 

405 ,fl,avOJ'Ioidespr'!senhn ,á!"!d~!"i sUca; 
i,¡ter!f.!!!dias.!iltre liÍs to}:inas '1 lO'Ejnhibl" 
rlor!5 de la disestion. 

los terpenoídes parecen c:omportarie r,¡scomo 
inhibiélor'es de la digestion que como tollinas 

los e!!'.teroides parecen COi\ll)ortar,. ~ 1ÍIa'5 tomo 
tcdnas que, cOtllélinhibidOl es de la digestibr. 

:t. Cl.!e5~¡OI't! ta eficiEmCiadelosalí:aloides contra los herbivtiros'í.1eneraU5tas~ 
?= r.o'ti.?}', evide~d,a 5un~iénte. ' 
T <G;tl.Q. :: T~o:rh. ~'e~i!l de la Defen!,HI Opti:ra 

~., . 
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Se recomienda para estudios futuros no limitarse a registrar 
la presencia o ausencia de pelas,smo evaluar .su densidad .. 

QUreza~ 
--'f-¡ i 

. DebioQ a$uoorrelación con la presencia de compuestos 
fépólicos, la '~ureza se cQnsidera ~na defensa veget.al de tipo . 
·c;».1ant~t .. t.ivo. ClU1oades, 1979) gue se espera se encuentre mejor 
r~:presentada entre ·las·plantascon oiclos de vida más largos y 
.porlto tan1,;o "As· apar~ntes. Nuestra~ observacion~s apoyan. dichos 
s,llpUest()s, .... ya. que el número de espec~es con follaJe .duro es mayor 
eplo~ .. ,ru~sd~ e.specles ,':la pioneras (i. e. nómadas y tolerantes) ~ 
L~tm,ts_ sl.tuao~Ón fl,le re9'~strada por Coley (1,983,. 1986) en la 
$~lvadePanama,en.donde el follaje de las plantas persistentes 
I\e~u;ttó ser, 'im. promedio, el doble de dure> que .el. de las especies I 
p{ioneras.Ademas,Ia misma autora (Coley, .. 1987) señala' que la ! 

" d;~rez.a es la. c~raoterísti?a<;\efensivamás importante:{ q~e 
eXpl,l.ca.. el 50.*0.8 las var~ac~ones en las tasas de herb~vor~a 

- óoservitdas" enelqampo. 

A'Ún cuando no se enoontraron diferencias significativas 
e.n . la aceptabilidad entre las plantas con follaje duro y f:r;:ágil, 
.S!~observóuna tendencia hacia .lapreferencia de especies con 
~ollaje suave, . ' , concordando con lo ellcontrado por otros autores 
C,:r;r;i:~,e '~'~. ¡968; Feeny, 1970; Rausher y Feeny, 1980,. Dirzo, 
1,980) • . 

Se ' sugiere para otros estudios el uso de un n texturometro " 
efon el fin de realizar co:rrelaciónesentre el peso nece~ario para 
~r~forar la lálnina foliar y losindices de herbivorismo observa­
dos. 

contt:)nifi2 deagw!· 

; ',Laú.n:i,.ca, caracteristica nutricional evaluada en este estudio 
f,ue el contenido de agua; .éste mostró una media de 79. 99%, un 
va;tor mihimo de 62.32% y un maximo de 91.23%. 

·Ent;ve las especies. arbóreas, el grupo de las pioneras 
registró la mayor cantidad de agua (X=84%),cifra que resultó 
$igttificat;i.vamente mayor al. compararla con las medias de. las 
espli\tcies no pioneras, especialmente con las tolerantes (74%). 
E~tos. r.~ultados concuerdan con la teoría general de la defensa 
ÓPti~a ffeeny I ,1975; .1976),. de acuerdo con la . cual se espera que 
l~s) 'plantas .'.más aparentes I ene~te 'caso las no pioneras, . estén 
d~f~f)d~4ascuanti tativamenteJ¡>oz";,,,medio de la disminución ,del 
c¡:cmj;en.~dodE;1agua de sufolla)e.Coley (19,83; 1986) . obtuvo 

·re:s'qltados similares . con los árboles. de la selva de Pana)llá: •. ,en 
J!~s.espepies pioneras registró un 70%'de ag1,1a y en.las no'pione­
'~~~,62%. l~s '. ciiferencii!\s en la can~idad . relativa de agua reporta-

4215 , por .Coley y el presente .estud~o pueden. deberse a que en este 
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úl,timo las evaluaciones fueron realizadas so1:;lre hojas llevadas a 
saturación. 

. Además,. concordando. con otros estudios en donde se. ha obser­
va¡doqueel aquaes unfaotor determinante en las preferencias 
al.:i..memticias de los insectos (Williams 1954 . en Uvarox¡ 1977; 
sqtiber, 1i77;" Feeny,1976; COlay, 1983; 1986) , el grupo de las 
pioneras también resultó ser el de mayor aceptabilidad prOlnedio. 

, 
El contenido de. agua de los gremios q~e agrupan más de 6 

especies correspondió. con la jerarquía de preferencias alimenti­
·ci,fi$ observadas en los experimentos de aceptabilidad ( pioneras> 
D9llÍ:.adas. > tolerantes. > bejucos). sin embargo, es difícil 

'aseverar que el agua es el factor determinante de dicha jerar­
qúia, yague junto con: los cambios en el contenido de agua .se 
pre.sentan cambios en otras variables (dureza, contenido de fibra 
yconcEljntracipn de. diversos nutrimentos) que también pueden 
influir ¡sob:re las preferencias alimenticias observadas' (Slansky' y 
feeny,1917; Scriber·y Feeny, 1979: co1ey, 1983: MaClure, 1980). 

Por otro lado, .aunque el promedio del contenido de agua de 
l~splantas herbáceas es mayor al de las especies arbóreas, en 
e~te grupo 110 se observa una alta aceptabilidad, sino que es más 
b~en cercana' ala de las tolerantes .. Lo mismo sucede con las 
especies. epifitas en las que él contenidq de agua es muy alto 
perQ.1á.mediadé aceptabilidad para el grupo es.muy·baja .. Aunque 
el •.. tamaño de las muestras en ambos casos.es muy pequeñQ para 
ppde'rhacergeneralh:aciones, es probable c¡ue en ambos grupos 
es.tén actuando otro tipo de defensas (por eJemplo la dureza, en 
el. caso de las epifitas). en el control del herbivorismo. 

. Se slilgie:re para estudios similares realizar las compara­
cion~s de aceptabilidad del follaje con base en él peso y no sólo 
e.ll el área foliar. 

ACEPTABILIDAD Y COMPUESTOS SECUNDARIOS. 

A.nálisis fitogu:í:micos d.e sondeo. 

Los análisis . preliminares o de sondeo de los compuestos 
:C.it,09;?-ímicos .nos pe:rJlliten.obt.ener infoTIll?ición general sobre el 
pe:rf11 quimic;:o de los tejidos vegetales. v 

Estos análisis representan el primer paso en la búsqueda de 
qoinpuestos secundarios, por lo que a partir de los . resultados. 
obtenidos deben realizarse .otros análisis más detallados para la 
id.~nt.ificación de compuestos específi90S y, de ser posible, su 
cuantificación. En estetrabajo,el.análisis fitoquimico ·pr'elimi­
narss ~eali~Ó con el propósito de descubrir si la presencia o' 

. ausencia. de algunos grupos de compuestos secundarios mostraban 
alguna;correlación.con las. preferencias alimenticias observadas 

los e~perimentos de aceptabilidad. Los análisis efectuados son 
meraméntéCv.alltativos, por lo tanto,' no nos brindan información 
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sot;>re las'concentraciones ni los tipos particulares de compuestos 
.prf~sentese.nlos tejidos vegetales. 

Aunque existe una~ran diversidad de compuestos secul1darios 
,del.' interés ene! est'Ud1o de las relaciones planta-herbivoro, en 
vista de 'la limitada disponibilidad de follaje de plántulas, las 
pr-u,eba$ prel ~ll\inares se 1 imitaron a sond,ear aquel 1 os cpmpuestos 
q~'seencuentran ampliamente distribuidos en el reino vegetal: 
he~~rósidos (glucósidos en general), alcaloides, saponinas,fla....; 
V9hoi4es, terpenoides y esteroides. 

,.,.Para e~tos . análisis se seleccionaron pruebas . prelimina·res 
sepcillas,I rá.pida~,. selectivas para ut: grupoe~pecifico de com­
J?y..~stos y que requ1r1E~ran de poco mater:tal y equl.po de laborato­
rl.i:) .. 

He,terósidos. , 

·El reactivo de Molish utilizado en este esturjio para la 
determinación de heterósidos (Vagel, 1978), es,general y sensible 
a·. la unión hemiacetalde algunas agliconas de naturaleza quimica 
di:ver$a. con sus glicona,.s. Esto quizás exp;t.ica que los heterós,i<:ios 
ha~C!1n s,ido los compuestos más abundantes. en la comunidad, est;ando 
pr¡eí?entes en el 67% de las especies estudiadas. . 

Los resultados . arrojados por esta prueba no proporcionan 
in.formacióh sobre el ,tipo de agliconapresente, la que.a fin de 
cae esresponsaple de la actividad biOlógica del compuesto. 

aciadamente .. los,métódos que reconocen las estructuras de 
g11~Qf;)idoscompletosson muy especificas y . requieren de mayor 
c~nt.fjad demáterial vegetal, pO.r lo que. no es posible su aplica­
ci:ón .• ~ un estudio da la.naturaleza del presente. 

.. .... . ' ¡' 

En lo que se refiere a la detección de las agliconas, de 
m<i!yor ~alor para loS intereses de nuestro trabajo, éfita sé llevó 
1:\) cabo deéllgunamanera al realizar las pruebas fitoqui,micas 
:r~:stantes . (alcaloides,' saponinas, flavonoides, terpenoides y 
~~t.eroides), . 

. No se. encontraron diferencias significativas entre la acep­
té'rbi¡'idad de las plantas con o sin heterósidos,. probablemente 
debido '. a lagr(in varianza de las muestras y a una ni velación 
ez¡¡treheterósidosactivos y no activos. No obstante, el .mayor 
PQ;x;'centaje. de especies.conheterósidos p¡orrespondió al grupo de 
la .. · ... s. Pl.ant.a.s .... t. ole ... rantes (76%). De acuerdO .. ~ .la .teoría. ganer. al de 
la . def~nsa óptima estos serían los resultad&s.esperados ya que 
los h~terósidos son formas de almacenaje de muchos ot;ros compues-
.tGs(Fa.rnsw(:jrth, 1966). '. . ' > 

Alcaloides . . , 

.... '. Entre las técnicas de. sondeo empleadas con maYQr frecuencia, 
se lncluye el l,lSO de" react1vos como el de Bol,lchardat (Farnsworth, 
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1966}; el deOragendorff (Rodríguez y Reynolds, s.f.~ Oomínguez, 
19f9; Robihson., 19791. Farns.worth, 1966) ¡elácido sílico.,.¡túngsti­
co,oreactivode Escolle (Nall et al. 1954; Oomínguez, 1979); y 
elde14ayer .(Rodrí9ue~ y Reynolds, s.f.; wal~ et.el., · .. ~~.cit. ; 
t>ollíínuez, 19791 RobJ.nson, 1979). Aunque ampliamenteut11izados, 
toclos.estos reactivos presentan limitaciones, ya que SU .sensibi .... 

. 1 i~a4és variable frente a los distintos . tipos . de . alcaloides., 
adE!ll'!ás de que están sujetos a un cierto margen de error pues 
~1..leQen . presentarse reacciones falso-positivas, debido a la pre­
settcia de otros compues~os, como son '. ciertos glucósidos I carbohi­
dratos, ªminas,taninos y sales de amonio, o falso-negativas,.ya 
que: en la mayoría de 1,0s casos estos reactivos no son sensibles a 
lOs,protoalcaloides (Fa1:"nsworth, 1966:' Roblnson, 1979) : Con el 
p~opósitodeevitar 1<;! anterio~1 la mayoría de los autores re90-
m1~ndap el uso de variOS react1vos y al presentarse una reacc1ón 
pO'$i't=.ivahacer uso dé la cromatografía (Farnsworth, 1966: wi:lll et 
aH, 1954; Oomínguez I 1979). 
E,n .. este trabajo se realizaron los análisis con el reactivo de 
Pr:agendorff, . considerado como uno de los de mayor sensibilidad. 
No se realizaron pruebas.posteriores por tratarse de un sondeo 

. preliminar. 

',Los resultados muestran que el 60% de las especies contienen 
alcaloides,. cifra que. resulta muy supe:r;-ior ala reportada en la 
li1:eratura¡q\1e varía entre 10 y 20% (Nal! et.al., 1954: Hegna­
Uétr, 1966) •. ES,ta discrepancia puede deberse en parte a posibles 
r~a.cclonesfalso-positivas, aunque cabe destacar que la mayoría 
d~lostrabaj.os reportados Sé han'reallzado sobre plantas adultas 
(iezonas templadas, donde se espera un.menor n'\Ímero de especies 
cc:ni ~stos c0lt!puestos (Levin,' ·1976) ~ Esta última consideracíón se 
r~fuerza con los resultados obtenidos por Gartlandy.sus col abo­
ra¡dores (19~O>, qlllenes al realizar la determinación de alca­
loides. en plantas del bosque lluvioso de Camerún (con el . mismo 
r~activo utillzado este estudio) los detectaron en el 37% de las 
e$pecies. 

En nuestro estudio, dos tercios de las familias analizadas 
r~.sultaronpositivas para los alcaloidi::!s, lo que también es 
sllJ?erioral. tercio. que es reportado en familias de angiospermas 
(Y1l.Ilaman' y Schubert, 1955, en RObinson, 1979). Ent~elas fami-,. 
li.asque contienen . este compuesto, se encuentran algunas qué son', 
t~:rricas J com<=>. Leguminosae ", ApocYMceae , Menispermaceae '. Euphor- \ 
biaceae, . Rubia.ceae y LQc¡aniaceae. . No se presentaron estos coín­
p~e~tos' en ninguna fami11a rep9rtadagomo carente de alcaloides 
(~egnatler , 1964) • . 

Los alcaloides. son mas comunes en las ,plantas de vida corta 
que. en las perennes (Levin, 1976), por lo tanto, ya que' las 
Pt,antas pioneras presentan una vida media inferior a las nómadas 
)T·.tolerantes (Martinez-Ramos, 1985) se . esperaría que fuesen' mas 
J::7icas en éstos compuestos. .. La tendencia de los datos .aquíobte­
n!dos .' respalqa dicha hipótesis (pioneras (78%) > nómadas· (64%) > 
tolerantes (33%» además de que concuerda con la teoría . general 
de la defensa óptima {Feeny, 1976: Rhoades y Cates, 1.976), donde 
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$e'espera que las plantas de. crecimiento rápido, presenten defen­
sas:de. tipo cualitativo, mientras que las especies de más lento 
cr~cimiento, se. protejan mediante defensas, cuantitativas . (com­
PU~sétoS. fenólicos}. Debidq a .sus propiedades, los alcaloides. se 
han definido C'OlUO los compuestos cualitativos por excelencia 
(Rqhinson, 1979r Swain, 1977: Gartland, et al., 1980). 

El hecho de.queno exista una diferencia significativa entre 
lal' aceptabilidad de las especies que presentan este compuesto y 
las .que no 10 poseen puede explicarse en razón de: a) la gran 
vatianza dentro de las muestras, b) la presencia de reacciones 
fa:tsQ.,.positivas,. c) concentraciones inferiores al límite tóxico, 
o~lbien no tóxico, y d) diferencias entre la toxicidad del com­
pu~sto. ysu efecto repelente (Robinson, 1979). Por lo tanto, 
pata efectuar análisis posteriores, se sugiere: a) disponer de 
tlncl:rriayor cantidad deJ¡>lántulas, b) purificar el extracto por 
e.xti-;r-él,cpiónsal-base •. llbre. para disminuir las reacciones falso­
PQ~ft;iv~s, .. yq) u.tiliz~r .. dosomás reactivos de precipitación o 
bi~n cromatografíaén placa> firia. 

Se han utilizado varias técnicas para detectar la presencia 
de {sappninas.El método mas sencillo, aplicado en el análisis de 
sondeo, es la. prueba de la espuma (Wall et al. ,1954; Farnsworth, 
19~6). Sin embargo, esta prueba no es infalible, ya que la forma.,. 
ción de espuma. depende de. la concentración' de este compuesto en· 
el·¡extracto, existiendo evidencia de resultados negativos con 
clE¡lrtas saponinasy aciertas concentraciones, que son capaces de 
catJ(Sarh~mólisis(Farnsworth, 1966). por.lo>anteriorrse sugiere, 
ad~:mas de realizar esta prueba, confirmar los resultados con la 
aplicación de la prueba de hemólisis de glóbulos. roj os, habien.do 
realizado la extracción con alcohol al 80%. Para un estudio más 
de~al1ad(), se sugiere el aislamiento de. sappg.eninas crudas me,... 
d~ahtehidrólisis, y su análisis por espectrQfotometría infrarro­
já;O ultravioleta. 

Para distinguir entre las saponinas esteroidales y las ter­
penOidales se recomienda el uso del reactivQ de. Liebermann­
B:Ull"chard(Farnsworth, 1966; Domínguez, 1979 ;Wall et al., 1954). 
l?of su parte, Applebaum y Birk (1979) rec0m~endanpara un análi..,. 
si~detallado desaponinas esterbidales yterpenoidales el uso de 
es~ect~ofotometria y de cromatografía en A1203¡ respectivamente. 
, . ~ , " . . 

.' .. En' un análisis de 925 muestras procedentes de América y 
AfJf:ica, . Wall y .. col.aboradores(1954) . detec~aron saponinas en un 
60~ de lás especies ..... Esto concuerda con el presente estudio, ... en 
dor::deel 56% de las .especiesestudiádas resultaron positivas para 
esi;a prueba. ' 

.' , . Dea:cu~rdó con susJ¡>ropiedac;tes generales, lassaponinas 
pueden .c.onslderarse como l:ntermedlos entre las toxinas típicás 
(alb~loides)y lostípi~o~~inhibidore&dela aigestión (taninos' y 
reS:inas). La teoríacjeneral de la defensa óptima plantea que 
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esttos .compuestos estarán uniformemente distribuidos ent.re los 
v. e ..... 9 ... '.·.e.·.t ..• ales.· ... s.l.n imP.o.r.t. are la estrate.9. ia de. vt.da de las PI.ant. as." .. ni. ~u .•. fo;rma de crecimiento.. Los resultados. ol;>tenidos en este trabaJO 
aPbyandlchapredlcción, .. ya que entre un 50 y. 60% de l~s especies 

. o.~icada uno de las ~rupos considerados contenian saponl.nas .. 

i< El. hechod~ no encohtrar diferencias significativas en la 
aceptabilidad entre los'grupos con ysip saponinas puede deberSe 

:a tlas limitaciones de la técnica 'Qtilizada para su detección, así 
'cqjno a la gran varianza .de las muestras. 

,lJ.ciivonoides. 
, ; ¡ 

La prUeba del ácido clorhídrico y limadura de magnesio 
empleada en este trabajo para la deteccion ae flavonoides ha sido 
a'I\'Ípli?lmente utilizada .. y recomet)dada por varios . investigadores 
(lfallet.al. , 1954.J Harborne, 1979; Rodríguez y Reynolds, s.f.). 
Es'i:.a prueBa es sensible a las flavonas l' los flavonoles y las 
f~avononas . (Domínguez, 1979 i Wall etal., 1954; Rodríguez y 
R~:vnolds,. s.f.). 

Aunque las. diversas .coloraciones (raJ'o, carmesí, magenta, 
vérdey azul) se toman como indicadores<de flavonas, flavonoles, 
fI:avoné)nasy aqliconas o heterósidos (Farns.worth, 1966), dado que 
lQ~. distintos . tonos son de. 'dificil 'discriminación, los reSUltados 
SEl! anotan sólo. como positivos siilmás especificaciones. .. 

:.' ·paJ::'a .la dete,ceión de otrosflavonoides se ha sugerido el uso 
d~pr~ebasdistintas ,J??rejemplo, l?ara las~ntocianidinas! '. ~e 
r~com.l.enda la extraccl.on con HCl .frl.o, segu.1daporebulll.c.1on 
(~arnsworth, 1966) ¡para leucoantocianinas, el método de Bate­
Slttith Y Meteatse (Fárnsworth, 1966; Rodríguez y ReynoldS,s. f._); 
parachalconas, . el uso de .HCl· . sobre extractos etanólicos 
(Fta:r:ns:w6:r1:h, ,1966) Y t para trabajos más especificas, que requie­
r~n.· distinguir entre los tipos de flavonoides, se empléá· la 
,c~ómatografía en papel con diversos reactivos. 

En este estUdio, los flavonoides fQeron detectados en .sólo 9 
d~ las56especiesestu~i~das. Esto, puede deberse,a,varias. ra .... 
zlÓn~s: 1).sól,oseapll.co una prueba que es especl.fl.ca para. un 
gImpo 'deflavonoides (que sin embargo incluye a los más comunes) I 

2f~a determinaqipn, se, r~alizÓ sobre unextractomet~nólico, pero 
d~b'l.dO ". a1agxran d.lversl.dadestructural y de poli'lrl.dad, pueden 
h~er.existidoalgunos.heteró~idosqué no se extrajeran~ 3) se 
t~abajó con, plántulas y. no con adultos.' 

,,' Lasflavonas y los flavonoides pueden encontrarse como ag1i­
cpnas' peroen'el.tejidofoliar casi siempre se presentan • como 
h,éterósidos (Farnsworth , 1966). Estoc.oincide con los resUl~ados 
o~t~nidos, ya queene190%·de l0s casqs se obtuvieron resultados 
PRsitivospará:los flávon.oides y 10.13 glicósidOs. En el casp de 

<tt:e.r,ocarpusrObrii,. se oJ;itu,!o uf.1& reacciónne<¡c¡ttiva para9li<?ó­
s,~dos l+oqua1· Pue({'e serl.ndl.catl.vQ d~ una agll.qona, y que .. COl.n­
ci~decon el color verde obtenido en este análisis (fíarborne, 
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1S¡66). 

Harberne (QJ2.cit.) también señala que las leguminosas se 
distinguen per la presencia de flavenoides (en especial. iso fl, a"": 
vQllas). En nuestro. estudie, las leguminosas estuvieren represen­
t4délS .. por 6 eSJ?ecies, dos de las. cuales. (Inga sapindoides y 
:P1i\érecarpus rehril.),. resuLtaron pesitivasparaestoscOlllpuestes¡ 
't5JlUbién . menciona guesl género Lonchocarpus es ,notable por su 
a~tocontenidodeiseflavoneides" sin embarc:¡e,ennuestre estudio 

'cdri plántulas no. se ebservó reacción positiva por lo que' eS 
p~óbableque -este c01nPllestotienda a aumentar.su.cencentración a 

. t~:a,ves.de la vida de la, planta, e bien, se encuentre confinado. en 
detérminadosórganes, por ejemplo. en la raíz .. 

La ausencia de diferencias significatá.vas en la aceptabili­
dªdentre las.' plantasceneste cempuest.e e . sin él puede . de,berse 
e~pa:r;te.a la grélll varianzadentro.de las muestras yal l:imite de 
s.ns ibili~ad ,del reacti veíes posible que algunas plantas que, 
mcpstraron . resul tades negat.i ves pre~entaran, estes comJ?u~stos.. en 

'. l?~jasconcéntraciones ;ade~áS I e,xisten otros flav9n01des, <¡{ue no 
fueron detectados y que pudieron estar presentes e ·1nterfer1r en 
lá'alj.mentación • 

. ' Por su modo .de acción, su peso molecular y su movilidad, loS 
flaV'pnoidescenstituyenun grupo de compuestos secundarios con Un 
ct¡;;mportamiento intermedio entré las. toxinas y losinhibidores de 
lii\digestión,'por lo tanto, de acuerdo con'la teori,a, general de 
1.~ .defensa .óptima de los vegetales, cabe. esperarlos hoíno­
gen.eamente distribuidos entre. las plantas con distintas estrate-
g:XáS d~ .\dda. Esto coincide, cennuestros resultados I ya que no 
e~éontramos diferencias significativas en el porcentaje da .aspe .... 
c.¡i.é{3qttecontienen estos compuestos entre las pioneras, nómadas y 
to·lerantes. 

J: ',-

., . 
Te:[penoides. 

,. Pada la gran variedad de propiedades físicas y qUl.m1CaS que 
epchibén los. compuestos terpenoidales no' existe una prueba general 
.p?i.ra ,detectar' su. presencia, por lo que se recomienda aislar y 
PP:rific;ar loS distintos compuestos a través de métodos.éspecifi,... 
cps para cada subgru~o (Mabry y Gill, 1979) •. Por ejemplo, para 
mpnoterpenos y sesg\l1ter~enos (aceites esenciales) I se recomienda 
la destilación del. materlal vegetal fresco y un análisis a través 
d~lácromatografía de gases ouna.combinación de cromatografía 
d;¡egases con espectrpfotometria de masas. Para los terpenoides de 
m~yor pesp. ,molecular puede usarse. el material vegetal seco 
ttacíende. la separación de los. comptIestos mediante cromatograí'ía 
epI) gél de sílice en capa (delgada o gruesa) o per celumna (Mabry 
y; Qill, 1979). . " 

:' La prueba ccn el r.eactivó de Liebermann y Burchard utilizada 
ep ,este .'. tr:q.bajo no es sensible a tod(¡;,s . los terpenoides, ,sino 

. t?-ni9amentea lOS di ytriterpenoides, s~.endo específica entre los 
ultl.mos para los compuestos no. saturadds, (Domínguez, 1979). El 
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r~~ctivd<le Liebermann ha sido muy. utiliza<lo una vez determinada 
lapresenciadesaponinas,para definir si éstas son esteroidales 
oitriterpenoidalet;; (Wall, 1954, Farnsworth, 1966). 

" Se detectaron .;tJ~J:1])i~,$én 9 de las especies analizadas (1~% 
dfi!tl . t.otal), por 1:0 que ocuparon el cuarto lugar en abundancl:a 
d~ntro de la comunidad • Los triterpen.oidales se han reportado 
CQmOC01'llpuestO$ importantes.enlas.familiaSMeliaceae, . Rutaceae, 
Y] Sima~baceae. De estas familias, entre las . plantas estudiadas. 
s<;flo .. exJ.st~n . dos representantes de las Mel iaceae; '. una de .. las 
cuales, Guarea grandifolia l res'!lltópositiva para estos compues­
tos. 

. Por sus propiedades qUl.ml.cas (alto peso molecular, estabili­
dad <le susenlace-s y modo de acción) (Whittaker y. Feeny, 1971; 
,MªlJryy Gil1,1979), los terpenoidespodrían ser clasificados más 

. cgmo .inhibidores de la dige.stiónque como toxinas, de ser, así, de 
aquerdo con la teoría general de .la defensa pptima de los vege­
t~les, .seesperaría .encontrar el mayor número de especies. con 

. t4·rpenoidesentre .lasno-pioneras, sin embargo ,los resultados de 
nuestro estudio muestran una tendencia contraria, ya que entre 
las· pioneras . se' detectó el mayor porcentaje de especies que 
pQseen estos compuestos. En 5.de .los 9 casos reportados también 
f\il.erón detectadas sapcmina$ 1 10 que probablemente indica la pre­
s$ncia de saponina.s terpenoidales. 

E~teroides. 

l. Solamente se detect.aronesteroides en.8. de las especies 
analizadas (14% 4el total). Esto se puede deber a que en general 
e$te grupo de compuestos no son muy abundantes en la.naturaleza, 
a4;emás' de que la. técnica utilizada empleando. el reactivo de 
L~ebermann-Bu:rchard, . tiene sus limitaciones por tratarse de una 
Pf~eba . especifica para esteroles. no saturados y para cOl,1lpuestos 

.. ej¡;te):"oidales ' ... que pueden formar deshidratación· con oa través. de 
i~omerización (Domín9uez, 1979). Por lo tanto, existe la posibi­
l~dad .de que ciertos compuestos esteroidales, contenidos en.al­
g~nos vegetales, no se. hayan detectado a través de esta prueba de 
spnd~o. 

'.' Para el caso de los dos grupos esteroidales más importantes 
eh el estudio de Las interacciones planta-:herbivoro: <¡licósidos. 
c,t¡¡:rdiQtónicosyfitoecdisonas, existen pruebas específ~cas. Para 
E:4.prj,mergrupo se recomienda el uso de la cromatografía. y de 
d2Íiversosreactivos, . entre los cua;Les se encuentran el de Baljet, 
K~dde, RaymOtld y Legal, . además del reactivo de Lieb~rmann­
Bpurc;:hal:"d •. En lo que se refiere a.la detección de fitoecdisolias, 

.e~istentéqnicas de bioensayos especificas CIma!, et aL,1 1969 1 

~p Slama, 1979». 

:. . Entre las .familias en las. que abundan los compuestos est.e­
r9"l.dale S se encuentran las Apocynaceae y Moraceae. Sólo sereali­
zp .e~ . estudio. fitoquímico de una especie perteneciente a la 
ff!\m~l~a Apocynaceae: Stemmadeniadonel:l-smithii, la cual resultq 
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se,rnegativa; y dentro de las Moraceae, se realizó el análisis 
fiitpqui.mico de cinco especies y sólo una de ellas, BrosÍlllum 
a}¡ica~trum, arrojó resultados positivos. 

. ' - i 

Los·COlIt:luestos .esteroldalesaqui mencionadosparecen,·compor­
t~rse ··máscomo toxinas que COli\o inhibidores de la. digestiórt. En 
e¡,cas¡odelos 91icósidos cardiacos, ·nohay duda de que se trata 
qe, .. to~lnasdeb1do a lascon~enttaciones e.n las que sepresenté:lD 
en lqs te~idos vegetales (menor al 2 % .. delpesosaco) ,alta.maño 
d~S1.lJ~ólécula y. su modo. de acción . sobre los animales (Whittaker 
y'Feeny, 1971). Aunque la$fitoecdisonas no se consideran especi.­
ff;caDJent$ COlllO toxinaflJ, dada su concentración {rn,enordel·2. % del 
<R~~(f<seco de los tej idos vegetales), su corta vida media ($lama, 

. 1~79), . su .. 9rljln1l\ovilidad y su modo de acción sobre el si.tema 

. erl~ócrino 4e los animales que las ingieren, pogríamos pensar que. 
sqnig\lalmEmte .... compuestos t.óxicos. . Esto nos lleva a pensar que., 
$l..l8>teor;LaQé laa.pariencia .es correcta,· deberíamos. encont.rar 
ma}ror cantidad de especies con esteroides . entre las plantas 
p~pheras ql,le en el resto Qe los <¡rupos de especies .. arbóreas .$in 
Ea~a:r;go, nuestros·:r¡esultados ind,J.;canque .el grupo qelasn,ómadas 
¡;:.qll!:ienee+maY0r.porgen~a~e d~ especies ,con esteroides,· no 
hab1ando d1f.erenc1as sl.gn1f1cat1vas entre p10neras y tolerantes. 

83 



CO~ICLUSIONES 

.. ' Las observaciones realizadas en est.e estqdio nos permiten 
r~);acionar algunos postulados de la.teorla g:eneraL de defensa 
6J?c)tima . y .de . lél teoría de la apariencia de . los veg.etales, .. con 
c1ertas caraoterísticas • ~elfollaje.·'f ~u. aceptabilidad . ~elativa 
ante·. un her:bívo:ro generall.sta en condl.cl.ones de laboratQt'l.o. 

Si la apa:t'ienoia de las especies arbóreas de 1.a selva tropi­
caJ~· puede . determinarse con base. en su persistencia y dlstribu­
cf~n,.sus estrategias de vida (pioneras,.nómadas o toler~ntes) 
poCilríari corresponder a una seouencia de apariencia deploneras < 
nómadas < tQlerantes. De acuerdo con las teorías antes menciona-
da$ esperar:(amos: . 

a) que laasignación,d.erecursos para la def~nsa anti.,;.herbívoro 
por las plantas poco aparentes fuese comparat.lvamente menor a la 
qu;e invierten las plantas aparentes para losmlsmos .fine:s, ya que 
laEs. primeras tendrían .la posibilidad de escapar en tiempo y 

. e$pacio. de.su$ depredadores (Feeny, .1976; Rhoades y cates r .1976). 
Es1;oseveria reflejad(i) en una mayc;>r aceptabilidad de su . fol:laje, '. 
tal como se· comprobó en. este estudl.o en donde se observó un ord.en 
de . preferencias de pioneras> nómadas> tOlerantes. 

by que dado que la remoción de cantidades equitativas de follaje 
te)~dría . má.s graves9onsecuenc~as sobre lasplántulas$le sObre 
los adul,tosdeunaml.sma especl.e (Janzen, 1979; Marqu~s, 1984; 
D~r~01984 él; .. Coley, ,1987; Bernays y Chapman, 1976) I el ;follaje 
d~;tas plántulas estuviese mejor d¡afendido que el fóllaje de·' los 
aC{ultos; sinembarqo, tomando en .cuénta que las plántulasse 
tienen por poco aparentes , caloría esperar lo contrarió. 
DE!. acuerdocop 1p .anterior, los exp$rimeritos deadeptabilidad 
qqlzás nO mostrar1ancUferencias entre el consumo. del follaje. de 
alÚ~asfasesde. desarrollo. ~s1 10 mUestran los resultados .deeste 
e$tudio e!n dóride.aúntomando en cuent~ los.pocos casos en que 
e~ta~diferencias resu~taron significativas, . las preferenqias no. 
móstraron una tendencia, definida. 

c);que lasdefensasf1sicas estuviesen mejor representad,as en las 
plantas aparentes (Rh.óades, 1979)~ .. El comportamiento de la dureza' 
fól.ia:r satisface las . predicciones teóricas , ya que el . porcentaje 
d~'especiesconfollaje dl.lrofue m~y'or entre las espec?ies • t,ole­
rflnteS, seguido por·la~nómadasyfl.:nalmentepor laspl.onera.s .. En 
eldasode. 1.a .pub~scencia, el porcentaje de especies can .. :ee10s 
ft:iemayoren las especies no aparentes, lo.quequizás'ref1ela la 
ptnesencia;. de· defensas de bajo qosto en este grupo . de plantas 
(Cpley, 1983 I 1986). . 

. ay que él costo de las. defensas estuviese directamente relaqiona­
d~ con láaparienciade las plantas (Feeny, 1976). Esto se 
cQ!tlProbó al encontrar que el porcentaje d~¡ especies con alcaloi-" 
dE'¡!;,s - . compuestosconsiqerados de bajo cost.o . metabólico ..... presenta 
ullCl tendencia ·en su distribución en él orden'de pioneras'> 
n~a<las> tolerantes. Aunque en este trabajo no se evaluóningun 
c9:mpues1:'O conSid!!radot1picamente como de alto costo (ligninas y 

84 



¡ . , 
t~nil1osJ, se encontró una distribución inversa a la anteriormente 
s~ñaladapara l,osheterósidos. En los compuestos decosto.inter-­
m~dio,como las saponinas y los flavonoides, se esperaria·una 
dils1:,.ribución más o menos uniforme '. tal como se aprecia en nues-

·tldasobservaciónés(pioneras = nómadas = tolerantes). 
E~el·caso de los esteroides Y los terpenQides" cuyo comporta:,;,. 
m:liellto. no corresponde él! esperado, no existen estudios. previos 
\lU¡e·nos permitan establecer compa.raciones. 

La falta de diferencias significativas entre.los grupos segre-
n~~~a~J6 ~1~i6:e~~!~eod:~:~~~i::de.determinada caracteristica 

, 
a)i la gran variabilidad e;xistenteentre los grupos comparados, 
aunada al pequeño número de. repeticiones por muestra. 

b)! ; la variabilidad intraespecifica e intermodular de las plantas 
(Ha):"per y Dirzo,1982 .a y b: Dirzo,1984 a; Marquis, 1987; Bazzaz 
etta!. ,1987; Coley, 19(6). 
-f -

c)] la variación producida }tor las diferencias intraespecificas, 
p1'liII\órficas y deexperienclas previas·de los animales (Harper y 
D~rzo,1982 a y b: Jermy, et al., 1982; Whelan, 1982). 

d) la simplificación del concepto de unidad orgánica (planta o 
animal) a un conjunto de variables simples e independientes (los 
PJtganismosson más que la suma de sus elementos unitarios)~ 

! 
f ...... Por atraparte, existe una tendencia a sobreestimar el papel 

défensivo .. de losmetabolitos secundarios l?resentes en los vege­
t.'les, no obst.ante se·reconoce la posibilldad de. que algunos de 

. éstos. juegue,n . otros papeles metabólicos o que simplemente . sean 
Plt.q¡jluctos de desecho (Fu:tuyma, 1983). Además, existe laposibili,.. . 
d*ddeque otras célracteristicas de la planta, como por ejemplo 
sl ;9~.imica no tóxica., p't;1diera:r:t ser. m~s imp<;>rtantes en, ladetermi­
n(!lcn:mde ·las preferenclas allmentlclas (Dlrzo, 1985 b). i .. .• 

J. Por último es nece~ario mencionar que el diseño experimental 
de este estudj,.o I .. aL igual que el de otros similares, intenta 
e~ta}::>lecer lare,lac16n existente entre unas cuantas variables 
intrínseCas de 10.5 vegetales y las preferencias alimenticias de· 
un herbívoro en condiciones. de laboratorio. A .través ·de este 
enfoque 1 'se pretende e:r:tcpntrc:r .. eXl?l~caciones .' p~,?ximales oecoló~ 
g6.,cas . a .las. preferenCJ,as allment.1Cnas. en~un~:aon de' las .. carac­
'b~rístlcas del, follélj.e. s~ne~argo, hay qucr 1;:o:maren c1;1en,ta que 
a~ngue este tlpo de aproxlmaclon --al slmpllflcar els.lstema a 
unas cuentas variables-- nos garantiza presición, esta se logra 
s~ct'ificando inevitablementE;!· las otras dos propiedades de todo 
mOdelO: realismo ygeneralismo (Dirzo,1984 b). 

• Finalmente, hay ql.le tener. presente que aún cuando se puedan 
déscubrir algunas .. relaciones entre las caract.eristicas del fol1a­
j, .y su ¡aceptabilidad r~~ati"{l, esto no Gon~tituye una~rueba 
cpncluyentede que' las. prl.meras hayan aparec~do y evolucl,onado 
p~ra proteger alas vegetales ele los herbivorós, ya que por 
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ej!emplo, · e.xisten compue$tos que así COlllO frenan el ataque de 
al,gunO$ insectos pueden estimular la alimentación de otros,. lo 
ql.1e.sugierela poe¡ibilidadde qúe ciertos efectos sean en reali­
dad conse~uencias accJdentales de la idiosincracia aonductu.al de 
a~gunase~p'eciéscle in$e~tos (Futuyma, 1983). _Ade~ás, v,le la 
PEana.cQos1dera]!'que.autl<Ne mucbos ve9'~talesestan (eban estado) 
su:jetos.a. la presión selectl,va ejercida por los f;i.tófagos, . éstos 
nQson J'lecesariamente la única o más importante presión selec~iva 
q~e enfJ:'~ntanlalil plantas (Karquis, 1987). Por lo tanto, resulta 
difícil d4:!lllostrar qué una característica particular ha evoll,lcio­
ngdo precisamente como mecanismo defens.ivo en contra los 
d'predador·es. 
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Het~rÓ.í4ps 2,§1 i,S".i9g":fJJl CI'Ptr'Ia¡.,' 
, W' , .:' . 

:an,ta. datermi$c:iQrt'dae.tos compuestos.e empleó el f~ea,cti-' 
vo :d'é 'Mol i.c:'h~ i..,airut ina de laboratorio ea ha .i9uiemt~1 , Se 
:Qi..e¡~~l",en 5"del~,,)(tr.(:to, de prueba e" 0.5 ••. ' de aguades;til;ida. 
y :3:g:ota .• de :t .... naf'anol. al iO~ en etanol" cloroformo.Postertor'­
merité '$" aqMil9a 1ml da ácido sulfftrico có'¡'+centt"-ado ,dejfindolo 
f141t"¡po,~ laS;p&r.~sdel tul:,)ode ensayo" de manera qL\e el ácido 
fO~tne .~n.,capad'eltl.da debajo, de la solu(:10n acuosa, sin que se 
me'icle/r;cnel~a..Se~onsiderapotH tiva la reacción cuando el 
an\llqqu. se.',fC)t"~~e./4e color violeta. Un anillo ,pardo indica 
latpresen'c ia',,'eca .... ,bohl,csrato.' (Vogel, 1978) .. 

" . l' 

~ , 

'Se ~tili%61a técnica propuesta por Munier y Macheboeuf 
O~,Q9r, emple'4lndo el t~~ctivo de Dragendof"ff. 

z· 

Se Ltl:;)/ni!.\1 ,mI delektt~ac,to, metanól ico incolot"o y se acidifica con 
39'P~a9 de aPta 'c idoc,lorhidrico a15'h..Aesta soluciénseagregan 
:3 .104ptar,' del'r"e.ctiv~ de Oragendot"ff.S~ considet"apositiva, la 
t~e8Accid:n' cl.jandpse fc""',,,a un' .precipitado colot"nat"aI7lJa o marr'ón. 
Re~c t ivo de Dra,gIij!ndorf f. -Se di sue 1 ven fa' 9 de :e i ( N03> :5 ,'5H20 en 
2Q~ml de HN03 aIlOlX(densidad. ,1.1,8) 'JI 27.2 gde Klen 100 mi 
dei'<i:\gl;.H.l> de!5til~d, •• " e,amEfzclan las dos soluciones y' se dejan 
're~t:H5~ ... ~Ut~alil'te~4' hora~. iSe decanta la solución y se aTora con 
aQ~ta, desit i 1 a.C#{a 100 mil. ' , ;¡ _: t-

!t, ~ ," 
§g;pontn@s.;. 

F'a.,..,.. la' eva/lu.ación de saponinas se empleo la pt~ueba de la 
espumCl(Farnswortih,196é>. L.arutinaes la siguiente: 
EHex1wa:eto seredisuelveen 5 ml de agua destt lada, calentandO 
eci.zÓáfio v<i\porcon agitación constante durante 5 mHi. La prüeba se 
cl':)hs,idera ,pc:¡,s1 tiva 91 se fOr'ma una, capa de" espuma, en forma de 
p.ahá1, ,perststentadurante 30 min,_ L.aformación de pequeffas, 
c:~t:t:dadesde e<spuma,éstable solam,ente dUt~ante pocos m~nutos,es 
in~H~at;tva de ¡.'presencia deprótetnas, ácidos vegetales, o m1.lY 
b,a;;ja~C:qt:lcent~aci~ ... esdesaponina$ (Farnswortn, 19ÓÓJ. 

Estos compuestos fuet~on evaluados de a.cuet~do a la téc:nic:.a 
pt'\opuástapor Willstattet~ yStein (citadapot~ Wall, 1954); 
¡!.\ junasolución dtt:extrélcto m~t~n61ico incolot~a '" le. agregan 0 .. 5 
m1ide' .áC:idoclcwh(dl""icOconc:entrado Y dos troci tos de 'Umadur,a de 
m~9t1e5iQ" L.a: t"eac:c:ipnset:iebea la. pt~esencia de unanUlobenzo­
pi~r~onic:oy varia en intensidad"depencHendo de lacol1centración 
d~: lósflavonoidespt'efi>entes. La prueba se c:onsidet"apositiva con 
l~aparh:iPn de cC)lorac:ionesnaranja, rOja, azul t"ojizoQ violeta 
(DlpmtnQUaz, 197'9). Farnswot"thU<7I6ó)' séfi'rala que las colot"aciones 



íli 

f':o,i""ss.on indicadot'es de la presencia de ,flavonas; el carmes1, de 
fl<~\('onoles; elm.agneta,de flavononas Y. ocasionalmente, el' vet~de 
y el azúl p(.lsden set" ind'ica.tivos de la pt"E!sencia de alguna. ag11-
con. o heterós1do. . 

I~.t:.p..f:q;Q}.i Y.. !ii,!.l!F q,id e SI, • 

t'le s191..\10 la prueba propuesta pot" Oomlnguez (1979): 
tt~actos se t"edisuelven en :5 mI' de ·c:;lot"ofot'mo y se agregan .3 
pel t"eactivode LÍI!tbet~mann y But"chat"d.Laprueba espositi­

si, en los¡:H'imeros minl.lt.os se presenta una coloraéión :azul o 
~';l.z.L\1 vetadosa (la cual indica la pt"esencia dec:ompl.lestos estet .. ol:....· 
dalésl,O" c;olót"aC:iont;st"ojas.., rosas' o p(kput"as' (que se deben a la. 

ia de cc:unpuestos tt"itet"penoidale$).· , 
tivo~e Liabeemann y BUt"chat"í:i. - Beme,c 1 an volumenes iguales 

,¡anhldt"i dC) acético yc lOf'tlfm"mo, enft"iando la mezc la en bá/"fo de 
hie+b;molidó,agt"eH~ando .tantas gotas de ácido sulHlrico c.onC:.en­
~a'adoc(.')mo' mi 1 i litt"oS de clot'ofot"mo ccmtenga la mezc la. 
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Lista de esp;eciescon los lndices dt:2 ~ic:epta.bilidad (t.A.) de? cada. 
t~epl:ica pat~a cada tase de desát~t~ol10 (F' == P'lé:U'itt..ll¿q .A = Adulto). 
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O.OQt)Ü 
0.1011 
O. 

() • '(.11)::;-/ 

• (HJ(}i) 

¡ .01.)00 O. 
(J ot 1~5()()(~' (J .. 

0.5000 O. ::h)(H) 

O.5ÜOO 
(~. () 1: 

r). ül,14 (l. 2.1 ::5 
O. 1700 . 184:~; 
O.OOCJ(I 

0.0000 0.00'00 
O.OO(l(l 
() .. 2::~:,::5 
O.I)OO(l t),15:38 
()., 44(~9 \(J. ¡"J 2 
O. 
ü.6078 (l., 1 

(J.0494 D. 1 
0).2000 0:1055 



2. CQntinu~cion. 

FAM 

ANNO 
ANNO 
LEGU 
LEGU 
EBe-:I\I 
EBEN 
SAPI 
SAPl 
LEGU 
LEGU 
MYRT 
t'lYR r 
RUBI 
Rusr 
¡"IELI 

L.EGU 
UHTl 
URTI 

U::'UR 

Af~:AL . 

',./ 1 Ol 
',1 OL 

1 
. 3AF' 1: 
MORA 

A P E TIC E: S 

P 0.1873 0.0345 d.~0065 0~1916 0.0000 6.1217 
A 0.0057 0.0528 0.0000 0.0057 0.0057 0.0000 
P 0.6156 0.0000 0.0000 
A <). 0000· () .• 0000 o .0000 O. 0000 1). 0000 1). 

F'. (l.0057 (l. 0057· O. 06:!.1 .0.0280 1). (1)00 
A 0.0216 0.0000 0.0000 0.0000 O.Oü57 0.0000. 
F- (l. ::;:924 O. 11. 94 O. 1. :::48 O. 0000 {). 052.0 
A O. 2~.:;;r.t8 0.0057 0.0057 O .. 0216 O. 1156 
F' 0.0000 OM 0064 0.0076 O.OClOe) 0.0000 0.00;57 
A 0.00009.0000 0.1661 ~.OS13 O.~)OO 0.3025 
P O.qooo 0~2000 0.0317 0.0000 O~1766 
A O. Q962 O. O. Q706 O,. O(lOO 0.1042 O. 1282 
p. 0.0698 ·0123 0.0485 0.0000 0.0000 
A 0.0000 0.0114 0.0(;00 0.0057 0.0000 0.0000 
P 0.25020.0114 0.0000 0.0000 0.0000 
A 0.0000 0.0000 1).(l009 0.1579 0.0000 0.0000 
p .o. :::;.897 0.2944 O.::,}'S3 O. 0488 O~ 4164 
A 0.11.71 0.3588 0.0163 0.1333 0.2661 O. 
P ·0.0076 0.0076 O. 0.0000 0.0057 0.0494 
A 0.0821 0.0496 0.3048 0.0000 0.0170 0.0476 
1=' 0.0528 (l. 0057 o~ 6 (l.0060 0.2130 O. 
A 
P 
A 
F' 
A 
¡::.' 
A 
P 
~~ 
p 

0.1134 0.0000 0.0828 0.0000 O. 
0.1)000 0.3367 0.0000 1). 0.0000 O. 
0.2624 U.OOÓ.O O.028í) Ü. OO(~O .0000 0.0901 
O~OOOO 0.0000 o 000 0.0000 0.0000 O. 
0.1741 O.OO~) O. 0.0000 O.DOOO 
O. 2661 out)!) o .(H)(H) Ú. 0000 .. O. 0000 
(). 1 (l. ::íOO(l Q. il;:S2b (;. (l. :31)00 O. 10<'9 
0.21D3 O. 0.0000 0.0000 0.0689 O. O.3~56 
0.0000 0.0000 0. O. 0.0000 
0.0000 U.OOOO O. 0.0000 
0.0065 0.1868 O.~~76 o 1194 ~2992 U. 

P 0.1 0~4675 0.4979 0.3039 0.1 7 610.4647 0.5000 
A 0.4098 ~.4734 0.41 4 0.6118 0.1447 0.3171 o~ 
F' O .. (li)OO· O. ()OOO U.I),)(l(l O. (l(H)!) O. (.¡OOO G.OOO(1 
A 
•. 1_-

A 
F' 
A 
F' 
A 
F' 
A 
F' 
A 

o. \). (¡(¡¡)O O. C¡(h)(í O. 0000 u. ;:)1)')0 
(¡. O(¡(H) O. 0000 O. (1)(10 O. 0000 O. 0000 O. 0000 
o. Ü.Ol)(jO (o. 

0.4207 0.2037 0~]18~ 
O • .1:r.:f1 O. (l. 1 1,,- ~j 
o. 0000 (¡~ (l" 

. 0.2330 Ú~0344 O . 
o. 0;14 O~OOOO 

o. 000(1 Ü. 0000 (l. (li)57 
(J. ()(H)(J (). 0000 
(J. l)OOÍ) (¡. <.Ju57 (). ¡~¡()(tU 
0.(l000 O.i)6ü7 O • 
O.(H)OO ü.1369 O. 
t) ~ 00(1(1 (¡. 1 O. 

(l. O. 11:;'(}0 O. 1_04 1. (1. 0000 ':! 26:3,4 O. 
,:). 2S 18 ':J. (J"~~61 ,). ;/". -;' 1 O. 11 .20CtO Ú. 0000 



GUTI 
GUn 
!"fAL. v 
1'1ALV 
HIF'P 
HIPP 
SAUR 
:;¡.~UF\ 

t-tONI 
. t10NI 

(.1 N {.1C 

?:¡F'OC 
{~f;OC 

LOGA 
LOBA 
f.iR?\C 
ARAC 
¡:."1NAC 

TILI 
T 1L. 1. 
i"lOF~A 

MORA 
Uf:,:T 1 
UF,TI 

Contiliuac i on. 

F'/A 

p O. O()(jO 

A O.~ 2403 
F' O. 0000 
A O. I)qqo 
f:' o .. OO'[i) 
A O~49J$9 
P O.OOL)() 

¡~:i 

A (l. 00o,) 
, .. ,;;"';)-~5 

p O. 1.l..::,!)S 

A' O~ 000,0 
F' 0.1)(;59 
A e ..J. j)6:jo 
P (l. i)(~úO 

A o. OQü(J 
P (l~ 13(2 
A (J. 3627 
P O. 

'-~-;'.' . 
oqOü 

A (l. (H:fbo 
F' ~) .. 21.76 
A O. (¡(¡57 
P (l. Od57 
A \)'. 3784 
P o. (l(:ibh 
A O. 0000 
F' () .. (H;Í!=~O 
A ~") ., oóoo 
F' O. 
A o. 
F' 
A 
P O~ 

O. 
. r-" ()tI :;~5~54 

A O. 2891 
11' O. 0441 
A (¡. 01 
F' 0" (JO(lt) 

A () . 

RE PE TIC 1 

p. . 
.~) . , 

!J. ~ 

O. , é o. 

O. 
h 
~: .. ;, -
,O. 
ü. 
o. 

(J · 
O. 
O. 
(', 
'o.' " ooqp 
· 5(1)0 

· 1'34:1 
· t)1'4~~\ .. , ..... 

O .056~j t) • 1 1.39 (~ " 

.(l. O~~)57 o. l)O~lQ 
O. OOo.q o.Ót)()Ó 
U .. O()OO 
() . OÜÓt) () 

o. 0510 

(1. 1 () .. 
(¡. 1461 O. ::;:4 14 o. 
o. (l'764 () so 1 7S'8 C; 
f) • (JI) 1) !) O. '1 (.>81 ~ 

0. Ó459 O. I)(H)Q . 
{~, . 1767 c~ " :2 J·r5,S (~ . 

NE S 

0821 (l . 1538 (l. 0(l00 
20t)O o. .2091 o. 0000 
000(1 O. (H)()() O. ül 14 

O. 4648 
o. 0000 t) MI Ü452 
O. 0057 o. OT"4 
().~ 2963 Ü~ 

0.9000 
t, ... } " 0057 
O. 0057 o. 1817 

O. 0851 
(l .. 3915 ü. 151Cl 
(, .l. O. ::::666 
t) • (lOO!) O. 2055 
o;. 0000 
0.2014 o. 
O. 0805 ü. 
o~.oüüO 

404¡- (j. 01 70 

O .• 0000 o. 0000 
y"o (¡(¡OO ('. ,-,- ., 

o · {) lO: 

O. UCtOO (, 

(~ · 
Ü. 1 779 O. 4712 
(). 0074 (Eu 

o · f)(i()() 
2:3,1 : . (1, (1 ()() (:i Q. Ü(H)O 
0639 t) · (JOOO ~) \11 

<),(lOOO 
e,., I " i Ü. '-

i):.)(\{) 0, (l057 O. 01 14 
1 680 f-' 

'-~ .. :21()9 O. OC<76 
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i APEMDlCE 3. CARACTERIST.ICIIS FIS1CM DE LAlM1NA FOLIAR 

PlIESCOC lA 
ESPECIE HAZ eNES MARGEN TEXTt.lRA MEZA 

f\buta j pel09 eSa.!iOS, pUOIOS pelOs Wictal, abilftOln - entero y glabro lisa nofrlgU 
Jl\ pan.sil; y u,'Ii fórl!és tlí en nervadura. caniral 

! y venas *undirit. 

1 :', 

AtiilyplUl pelos escabrosos en pelas mas pequenos y serrldo con pelOS 
.kut~hii t.oda la. laltina, en la abundantes que en el haz, escll3ro!iOS, abundan- suave frigH 

nervadura t!i!l'!tralde . en la nervadura tentral tes y hOlOgtneos 
lIayar tamano yglandu- eiCabl'ostl5 y pequtl'lDI 

las . .áburn:íintes 

Almól'fIé¡ . pelos pilasó$. sobt'e .glabro, con pequenas Olán- velutinQ50 su .... , fratil 
latifoU:a toda .11 5uperfiéie dulas rojas en la baSe 

Alltlllhy lq~ glabro nfl"\ladurls ton _ilOS can ISCa50S ·pelo5 
ciIlIjJo!ib¡;l'lys pelos puberulOlO5 puberúlasos suave. intertedia 

AIIIP~loc~ra glabro· glabro entero y glabro suave y hu interudiil. 
hott~ei 

,'} 

glabro 91abt'o entero '1 glabro iuáve y Hu ínte,.dia 

estasos Jjelo; senceos escab rosos. laS pt!I:I\lIi!nos entero, con pelos ils¡:Jeri 1rl911 
Sllbre. nervadura cen- . qué en el haz, abundanfe~ escabroso, lIas " 

tri} y en ·115 areolas sobre· todo en ·115 ntl"Vadu- abundantes en el 
orientado; hatia el ras prinCipales, Rti!$G5 apice 
apice en lagunas 

z.' 

:" 

Asp idasPe" 
~a\itlcarpoo 

glabro {¡libro IIlteroy 9181'0 suave int.ratdii 

J. 
i. 

A!itro~~· r,¡labro con escasas espinal so- entero con peque- cerosa nO frlOiI 
IltelflCilÍ'IUIII bre nervadura tlAtr.1 nas .lSPinas 

;¡ 
i 

10:::;; 



'BrosillllJlI\: 
allti.trul 

Cal'at,Qla 
b:evi~ta 

talOilhyl ¡\,IIII 
brasil ~en5e 

CKropia~ 
abtusif6Ha: -ti .-

Cl~rt$ia. 

tlifl~ra 

~ 

HAZ 

, glabro 

olabro 

glabro 

pelos tstri~OSOIi la,..,. 
·905 y cortos condis­
tribucioo.lflis o el!:)! 

W"Iiforme 

glabro 

glabro 

glabro 

·ENVES 

nervadura central 'i Vlnll 

l.teraln con otaJas pelas 
publl"ulosos, liS densos 10· 

tire la.baIe 

pOCOl pe las puberulosos 
en nervadura central 

glabro 

. olabro 

·nervadura central ton 
pelas estrigolo5, la-

• mina coo pelas sericeos 
1) lanudos 

gllbro 

dentadO en al 
¡piee'! 9.1aro 

.rradc 

entero y glabrQ 

entero '1 I)labro 

pal_o con I'e 
losestrigD50s 

entero . 

entero y glabro 

ton esc:asó5 pélas vBasos enteri.l y 91lbrD 
sobre nervadUra· central 
'1 secundaríiiS. laS abun:--
dantes 'cerca a la ,base 

conescas05 pelas ¡eri . 
CSOI scibre ,lasnervaQu­
ras, ausento sobre la 
lillina 

entera con escasos 
pelos sericeas 

suave y lisa 

fir.y lisa 

firae y lisa 

suave y lisa 

suave 

suave. hsa 
y carnosa 

no frag11 

ínteraedia 

iritsl'ledia 

fragil 

fragil 

no fragU 

nofrill)il 

flrlt y suave no tragil 

-----r-.------------~-----------------------------------------------------------------~ 
I$CjS05 pelos "ube.,."" glabro y tOl\glandull1 
10li0$ sobre la$ ner-
vaduras principales 

104 

entera y glabra suave 



ESPECIE 

toueolá 
poly~drl 

tu¡Sania: 
den tata 

tymbopetdWll' 
b~ihonli 

;. 
• "j 

DiospyrtlS 
< ,- :-

• cil})lnl 

"" PilOS IIrie'Ol, "'1 abundantes saIU't 
la . nervlliut'i central 

empIlO¡ lCIbre ner'" 
_ra centrály ... -
c;.aa sobre la lamina 

1)elcs estriQ050s 
sabre nervaduras 

91abl"Cl, . con glandulas 
translucidas 

Hi!HO!.;a~U5 Ptll.'l5 -=abl"O$Í)s 
aopent*ulatu5 

ENVES 

luina cubierta 'can 
abundantes pelol lanudes 

con pelos sobre. ner­
vaduras y ausentu so­
bre la lamina 

glabro 

glabro 

glabro 

. glabro 

pelos estrigosos sobre 
nervaduras'\, las abun­
dantes·que en. el haz 

entel"O, con pí­
los 11:f1udOl 

• rrado con el mis­
IO tipo de .pe105 
d1ipuutosunitorme­
lente 

entero y glabro 

entero y O labro 

entero y glatil"O 

entera y glabro, 

entero, con pe-
101 estrigoiOS 

pelos sertceossabre la entero' 
l .. ina, .NS' abundantes ~ 

ylar~os en la baH y 
sobre ne.rvadura central 

glabro entero y gl~ro( 

conpelos"escabrasos 
uniformeMente, dis­
tríbuido5 

'," 

5et'rado, ton peque 
nas pelos escabro­
sos 

suave 

suave 

lisa 

crasa y. 
llUy lisa 

suave y lisa 

suave y lisa 

suave y hsa 

Hsay firma 

nofrl911 . 

no ft'agÍl 

in tel'lIdi a 

interaedía 

no fra9U 

inter.dia 



ESPECIE 
, i 

HHUa 
&etraildra ,. 

s-

tlachaeri¡d 
flor~ncl!Ul 

.1'lyf'~lXi!i')jl:a 
longi)!>!s 

OrQOO~ 
ilff;~bt~iifoliu5 

PIJBESCOCtA 
tIA! 

qlflbro 

e 

pube$Ceítte 

. glabro 

pelos pilosos sobre 
IIIrvilc!urasprinC:ípa­
les 

con . pelos uni foree­
lllel'itedistribuidos 

EWVES 

Qlabro 

pubescente 

glabro 

pelos.pilosos. laS 

. abundantes Que en • 
el haz 

con abundantes' pelos 
puberulosos I,IniiOrl1i­
lente distribuidos en 
teda la lamina· 

Igual que en el haz, 
con pelos mas' largos 
sobre las nervaduras 

glabro,ttll'l.1l1al'ldulas Qlabro 
lIlUy ~tes 

glabro glabro 

escasos pelos veluti-
00$05, mas· abundantes 
tsrca de .la base 

glabro 

ÍI¡ual Que en e 1 haz 

t;llabro 

glabro 

106 

entero y glabro 

entero y pubescente 

entero 

entero con escasos 
13&10$ pilosos 

entero 

entero y 1}labro 

entero y glabro 

entero, con pelos 
velutinosos e¡pa:". 
ciados 

ente~ y glabro 

serrado y glabro 

ltXTI.J¡A _lA 

suave. hu. nafragil 

suave· no fraqU 

suave y fírle no fra~il 

suave fra\iil 

suave yHsa interll!Cia 

suave fragil 

lisa. iUive 

. suave y fr.I911 fl"agi1 

RO frágil 



ESPECIE' 

paulHn. 
cliv~9ert . 

fi'oul$i!nia . 
ai"uti. 

Pauterta. 
c'¡ilIpÍ,thiana 

i.' 

L 
", 

~11Oi pelos velut.í-
·iÍDStII • nervadura 
tentf71i y. en libase· 
del.s ~. seclinda. 
rías 

ISt.SDS pelos saricsos 
.relas nervaduras 

g.labl7O 

pelos.~losos ·en 
las nerv~uras y 
glandulllspr_tes 

escasos pelos estre -' 
. Uatlélssabrener'Vad!l­
ras Pdnti¡:$le;,f)llos 
PllberlitDlóS SDbre la·· 
l_tna 

ENVES 

igual QUI en el haz. 
1'*'0. las abundantes 

Qlabro,con espinas 
IDbrenervadllra·· cen­
tral 

esCii.05 pelos pilosos 
largossob.~ la .nerva- .. 
dura centril . 

il}ua1 que en el ha:: 

glabro 

dentado. cOn esca­
JOS pelos velutino 
_os 

anóulado 

entero lj ~lahro 

ondulade y glahro 

entero 'jlj 1 abro 

igual Que el haz entero y glabro 

pelos estrellados y pilo- entero y 91a1:1I'O 
sos sobre las nervaduras, 
pUberulo505 sobre la lilllína 

mtero y glai'lro 

pequenos pelos pwerulosos. entero, ton pelos 
Scln-e nérvadul"ai y l~ina, .!Scabr0505 '1 algu-
HCaSOS pelosestrel.lados nos estrelladoS 

107 

1U'f:ZA 

suave '1 fit'll! fragU 

aspera nD fragil 

hlo y suave lniert'leÓia 

hrae,lisa y no fragil 
seca 

suave y lisa no fra~il 

suave y lisa 

. lisa y tirE no fragU 

suave y ha . nofragíl 

suave y Usra. fragil 



~j- " 

f'UhESCENCIA 
ES.F'ECIE HAZ 

S~la¡;:ú! ;. 91abro 
legistqprylla 

"J, 

SaLlt'a.l.Ia~ 
yaslcae pubescente 

5ioan¡na peloe OilQsos'sobre 
antiln:~ la lamIna aue se des-

prenden ¡ltacto. 

$pondiai gl;¡bro 
. r ad ¡k Cir,el' i 

Stem~actel'lia91abro. con ¡;¡r:an can-
rlonriell~sml thi i tirladde pequenas glan-

Strichnos 
t.wa~caha 

c; . ., ;m.g!:ln lUm sP. 

Ta.o lr': r~, 

"'2;~ ¡ c:ana 

lreril~ 

¡ale rallliha 

qulas 

sobre nervadura pt'ln-
ctpal y latet'ales~ pe-
quenas pe los $f!r i ceas 
oriel'ltadQS hací~ el 
apice • 

91attro 

ºiabro 

pequeno5.pelosescabro 
sos·distrí.buidos.hOlllO­
geneaaente sobre la la­
lIina 

ENVES 

glabro 

pubescente 

igual que'en eh haz, pero 
talllb.ien presentes"sobre 
las nervaduras 

glabro 

glabro 

19ual Que el ha~ 

91abt'O 

,~ 

escasos Delo5 011osos 
sobre nervaduras 

ton pelQsescabroso5 
sobre nervaduras 

l013 

I'1ARGEN 

entero y glabro 

serrado' 

con pelos pilosos 
mas abundantes que 
en el haz 

serrado y 
9labro 

entl'o y 
glabt'o 

entero~ con pelos 
sericeos 

entero y 
glabro 

.entero y glabro 

dentada con algu­
nos pelos esca­
brosos 

MEZA 

tirH y !isa no fril911 

no fragil 
aspera 

suave iragil 

suave y lisa fr'a~ü 

suave y fragil iragil 

lisa y suave no fragn 

suave, lisa y fra9il 
suculenta 

suave y lisa trigll 

ligeraente áS- fraQil 
.. pera 



, 

ESPEtlE 

iÍ"í~hq~. 
,_atl 

COt\III1os veluUi'IaIoI 
sabrel .. nervaduras 
principales, at,Ilentes 
en el resto fié la la 
IÍlni 

r,.~n*.f'M ptjospilososee to­
.j!te~UA\ di 1aluina 

,,.,ü_ 
Mlt!4:iftl 

Urer~ ',' "pelfl1 fflCabrOlOS en 
" ~r~,,1 nervadurl central,! 

luil'li 

ENUES 

i~l que en el ~a::, 
perQ 10111 abundantes 

igual que en 11M2 
pero llenOS abundante 

nervaduras Drinciflales 
canescasClS'I pequena5 
pelos DUberulClSos. '¡i 
abundantes cerca a la' 
blSe 

nervaduras principales 
con pelos ser,lclOs 

enterecon,abUn­
dintes pelos ve­
lutinosos 

serr., con pe101 
p ilalOS 1a"9C1S 

'Irradeo ondulado 
y 91abro 

$errado con, ,elos: 
IscabrosClS un i for­
.. nte espaciatiCIS 

DescrlJM:ion de pubescenda siguiendo las daves de Lawrence (195U. 

109 

suave 



ftN[)fCE 4. PIJUNTAJES DE CQNT!WIDO DE AGUA EN a FOLLAJE: DE !,.AS F\.ANTIUS 

~ 

c' SPP FAIiI REPETICIONES I1EDIA E.E. 
.¡., 

~TA . IENl WI.S4 1l1.59 b3.93. 1ll .. 22 62.05 6a.41 61.84 62.23 67.41 64.75 64.50 2.19 
.Al:Al..Y Elf'lt 84 •. 94 .82.54 Bl.05 81.22 83.70 85.25 82.56 83.41 . 84 •• 1 83.39 83.45 1.1~ 
iflCfIl tlJ>H 79.05 n.co 80.22 76.07 76.85 81.16 76.4:> FJl.B3 73.04 73.48 77.15 :$.12 
ALUIP SAPI 74,,26 74.13 74.52 75. os 79.72 73.30 73.14 74.55 $3.50 79.53 76.23 3.28 
4V1PEl..' ULI1A 6:7.32 73.33' 6:7.26 ~98 &9.04 .67.79 7I.n ó6.0S 73.87 6'.49 69~19 2.74 
ÁI1PHi BteN 75 •. 84 15.61 ·71.62 76.52 7e.M 78.93 74.11 79. í2 75.05 76.92 7ó~24 2.23: ., 

87.S7 87. Ó7 1.32 ~ ACAN 86.79 90.1ó 89.42 B9.77 Bó.21 B7.65 Bó.al 87.33 87.9& 
AsPIO .oc 74~27 75.30 71.19 15.59 74.93 72.1 t 72.45 77.75 14.95 l.es ¡. 

~TRO PAU1. 75.95 74.17 7S.eó 73.92 73.55 75.55 16.21 74.94 74.42 74,39 75.20 1,48 
Br<osI dA 78.26 73.94 67.30 76.06 66.86 74.47 72.04 7b.SQ . 73.67 73.24 1.7! 
CMIC CM1. , 84.45 S4.OZ . 85.oq ~n.12 82 .. 80 84.S:5 82.&4 84.57 82.56 77.72 83~Q4 2.08 
~c~O tOlA .eo~44 sa~ó5 86.43 81.(19 85.97 86.84 85.84 8&. '19 88.17 8&.78 86~26 2.07 
(:lARI I'ItlRA 77~95 70.70 7t.39 79.03 7Z.28 74.06 68.79 70.50 73.09 3.43 
toNNA, CONN 65~OO 65.97 66.85 M.60 68.32 67. n. bó.83 .65.64 67.33 TS.lIJ 67.39 2.27 
WRDI flORA 80.00 81.67 19.69 77.92 79.51 19.13 80.95 78.42 Sl.03 82.00 8(1.03 1.29 
eoslU . ZING '0;22 90~50 90.71 91~72 92.10 92.71 92.25 '11.10 89 •. 95 91.05 91.23 0.98 
fOO~· MiSA 74.45 75 • .07 81.49 82.13 B2~B5 81.92 75.97 82.11" 79.15 3.~ 
tuPAN SAPI 75.53 65.40 71.21 72ó41 71.37 73.93· 72.31 76.3b 67,60 60.49 70.66 4.63 

.CVI1OO ANNO 76,Sb 79.24 78.80 80.45 77.40 77.50 '78.7'1 78.79 13.17 78.99 78.Ob 1.14 
tnO' ;,' - , .I,.ESU 13.13 67.29 66.87 63~SO 62.94 64.60 ó3.b4 69.02 67,8& 67.67 66.61 3.03 
pIOSf' E8AN 7Q,91 70.98 67.49 68.09 71.50 68.38 10.84 71.81 71.88 71.8& 10.37 1.62 
IPlf'HG sAPi 62~91 61.08 62.76 ó6AI6 69.79 70.90 M.lO 67.13 65.89 TS.&O 67.02 3 .• 34 
»USSl ~Gu 7b.87 78.38 19.80 76.79 77.24 7B.78 75.00 76.44 75~ól 17.21 1,~45 

.EUGEN I1VRT 1fJ; ero 68.96 73.81 68.22 72.09 69.05 72,89 73.&0 70:59 69'.83 70.99 1.91 
FARAM ~J 63.12 66.B1 . 56.46 6B.51 66.78 63.57 57.16 67.87 66.87 78.66 bS.58 5.95 
SUMe Inl 18.91 75.88 81.32 79.66 81.37 82.36 74~4B 17.15 68.42 77.73 4,13 
tn·JO T1LJ ru.~7 85.32 84.97 93.67 . B4.18 95.85 "84.09 84.79 93.45 82.11 84.30 1.01 
~u:.Ll RUS1 84~21 ~.53 S9.~ 8S!20 85.36 91.15 86.22 95.95 92 'l1 87.28 2,.80 
)f$~ LEtiV 75.31 72.82 74.47 73.50 70~95 74.38 73.15 72.99 72.94 14.08 73.4lt 1..14 
lll;~: LAUR 77 .41 76.é'S 71.42 72.~4 72.69 71.09 75.14 82.13 75.53 75.17 74.9B 3.15 
il.;ONCH I..EGU • 7'b~!15 77.50 79.65 75.13 73.13 79.12 78.20 7ó,96 2.02 
;HACHA LE;GIJ ó1;59 63.37 . 63.71 66.08 67.29 65.23 ó6.53 b5,uf 67.82 67.73 65.54 1.13 
[H~:Rn~ URTI , 9(1,57 B8.6b 87.53 81.92 eB. 34 "Q90. 70 SB.26 89.56 87.41 86.69 97,90. 2.37 
MEtTA ~AUR ;_.: ' 

67;99 69.61 72.46 72.83 6,..50 72.41 72.18 70.3b 71.29 67.,76 70.64 1.1B 
tlCHRQ . BOt1B 83.& 81.89' 81.82 86.62 80.48 80.67 79.00 ~1.45 79.10 so. 00 Bl.S(i 2~lB 

e p,tPAA Elf'H 85.6.7 84.ó7 94.'19 B7.56 88.15 86.5b Bti.40 87,6.3 94.7b 86.19 86.26 1.18 
t!RÉ¡Y:' MAL 85.47 89.95 83. Sí' 86.22 85.63 86;17 2.08 
DP.THl VlO~ 76.67 78.79 80.00 80~OO el.Clb b4~21 7'1.35 . 81..57 88.12 81.ea 79.17 5.73 
fAUU. SAF'J 66.75 65.54 63.77 ~6.b4 53.35 67.72 67.08 65.66 M.84 64.29 64.76 3.98 

.. ·POULS MORA 75.06 77.64 73.62 73.45 76.B8 75.25 79.25 . 7ó.50 78.28 7B.59 76.45 1.94 
POOl!; SAPO 69,'$7 71.83 12.43 70.1" 73.47 74.14 70.4(1 • 70.40 13.80 72.23 71.82 1.&0 
PROTI .~S 75.3b TS.ó8 77.4~ 75,;49 76.39 76.31 n.52 . 84.77 79.59 77.'12 77.~ 2.88 
F'SEUD' ~A 49.43 73.25 51.19 65.69 55.36 59~17 68.00 63.22 59.06 72.1Kl 62.32 7.32 
~SVCH RUBl 9(1,04 88. lb 88.95 89 .. 65 89.86 87.00 89.43 89.01 82.09 8$.24 2.35 
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f.WENDICE 4, Continuacion. 

REPEHC 1 OlE S "'EDIA . E.E. 

fTERD LEGU SO.71 85.42 00.02 YO. 26 87.1b 84.42 86.30 88.48 90.00 78.91 85.91 3.56 
;JA~A' BOMB. 71.22 74.61· 74.89 77.14 75.15 71.79 73.70 7B.1B 70.39 82.57 74.96 3.46· 
J"" " , 

GUTT 66.:21 RHEED 611.57 68.3.1 69.74 bb.99 bb.76 67.21 69.59 64.97 67.16 67.65 1.52 
iROBIN .• ~K.V 8(1.10 85.(11 84.74 86.69 86.011 85.94 85.54 83.25 85.07 8:;:.78 84.52 1,87 

HIF'F· 70.32 73.35 69.01 67.35 69.42 bB:~M 68.9{ 69.40 bS.B3 6ó.05 6a.83 2.06 
1'IONI 77.3'1 91.14 7Q.4~. 88.97 78.01 89.5B B8~81 90.39 89.35 89.90 85.98 5.7ó 
ANAC B1.42 B6 .• 50 84.78 84.48 a:UIB 84.20 97.61 B4.S3 83.90 81.22 84.12 1.91 
APOC n.72 71.99 8C1.1O 82.34 7b.63 78.71 79.41, 81. 70 79.61 79.& 79.41 l.Dó 

sn:¡c lObO 91.03 79.53 6S.11 67.84 77.4(1 75.2~. 81,,03 79.27 90.95 7b.37 5.62 
SiNGO MAL 88.59, 90.94 89.42 ·90.87 90.15 91.73 88.68 SS. 67 S9.B8 1.14 
.TREMA ULl1A 86,.73 96.73 81.45 86.46 8S.42 a7.óo 86 • .62 B4.n Bb.67 86.7B 86.12 1.lb 
,~TPJCl MELI 7v.b!:! 72.34 66.Sb 72.68 70.93 . 72; 11 72.42 70.54 70,80 70.J7 70.94 1.68 

HU 7B.b5 71.09 73.% 69.47 72.18 74.31 74.2b 75.63 Sl.lb 00.12 75.05 3.00 
MORA 1:/:¡.70 bá.17 71.64 71.29 69.35 71.24 61.27 68.83 bU~8 68.85 68.22 3.51 

. URTl a9.1b 87.14 82.46 89.51 83.33. 81.00 87.00 Sb.17 aa.91 87.33 96.34 2.74 
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