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RelacIón entre los lllVeles de daño causados por folívoros y caracteristJ.cas foliares 

RESUMEN 

El objetivo de este trabajo fue relacionar los niveles de daño causados por folívoros con la tasa 

de crecimiento y algunas características foliares de 34 especies arbóreas características de la selva 

baja caducifolia de Charnela, Jalisco, que presentaban tasas relativas de crecimiento (1RC) 

contrastantes. Se midió el porcentaje de daño ocasionado por folívoros al inicio de la temporada de 

lluvias y se relacionaron con algunas características fisicas de las hojas como el grosor, la dureza y el 

área foliar específica (AFE). 

Se encontró una correlación directa y significativa entre el porcentaje de daño foliar y el AFE y 

una correlación inversa del daño foliar con la dureza de las hojas Se encontró una relación 

significativa entre el porcentaje de daño foliar y los valores de la me, así como una correlación 

positiva y significativa entre la distancia euclidiana del porcentaje de daño y la TRC'. El AFE tuvo una 

relación negativa con la dureza de las hojas y presentó una relación positiva y significativa con los 

valores de la TRe. 

Con estos resultados se corrobora la hipótesis de disponibilidad de recursos y asignación a la 

defensa que señala la relación entre la TRC y los niveles de daño por herbívoros, y se obtuvo que las 

características fisicas de las hojas sí se relacionaron de manera significativa con los niveles de 

herbivoría; así mismo la dureza de las hojas y el AFE se correlacionaron con la TRC 

2 



RclaClOn entre los ruvcles de daño ..:allMdos por folívoros ~ característIcas foliares 

Abstraet 

The objectives of this thesi, is to relate damage levels occasioned by folivorous with plants 

relative growth rate (RGR) and sorne leaf characteristics in 34 woody species with contrasting 

relative growth rates, in the tropical deeiduous forest of Charnela, Jalisco. Damage percentage was 

evaluated in early rainy season and was related with anatomic leaf traits as toughness and specific 

leaf area (AFE) 

A direet and signifieative eorrelation was observed between leaf damage and specific leaf area, 

an inverse correlation between leaf darnage and toughness was observed a1so. Leaf damage 

percentage and relative growth rate data presented a direet and significative correlation, tros kind of 

correlation was observed also between Euclidean distance and RGR Specifie leaf area was correlated 

in a negatíve way with leaftoughness and in a positive one with relative growth rate data. 
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l. INTRODUCCIÓN 

1.1 La herbivoría y sus efectos en las plantas 

La herbivoría es el consumo de plantas por animales (Howe & Westley, 1988). Es un tipo de 

depredación y como tal es considerada como una relación más-menos, en la que uno de los 

organismos resulta beneficiado (el herbívoro), y el otro es peIjudicado (la planta) (Begon el al., 1988) 

En algunos casos el daño producido por los herbívoros a una planta es muy alto, de tal fonna que 

ocasiona una reducción en el crecimiento y en la reproducción de los individuos afectados alterando la 

competitividad que la planta tiene con otros individuos dentro de la comunidad (Coley, 1983). Este 

tipo de interacción entre plantas y animales no siempre es perjudicial, ya que en ocasiones se les 

puede considerar benéficas para las plantas, como es el caso de la polinización (Belsky, 1986) y la 

dispersión de flutos y semillas (Howe & Westley, 1988; Sallabanks & Courtney, 1992). 

Los herbívoros pueden determinar la morfología y la fisiología de las plantas (Bell, 1991) Las 

modificaciones en su forma están relacionadas básicamente con su estructura modular y su 

plasticidad fenotípica (Bell, 1991). El efecto que tiene la herbivoría sobre las plantas puede ser 

analizado en los diferentes niveles de organización que abarca la ecología (individual, poblacional o 

comunitario). Desde el punto de vista individual, los herbívoros pueden provocar altas tasas de 

pérdida en los tejidos vegetales (Janzen, 1970), reduciendo el área fotosintética (Crawley, 1983), 

alterando asi el balance de carbohidratos y modificando el consumo de agua y de nutrimentos 

(Crawley, 1983), lo cual ocasiona un debilitamiento en la estructura fisica de las plantas (Coley el al., 

1985) y modifica su forma y su capacidad de persistencia (Huntly, 1991). 

A nivel poblacional, los herbívoros pueden ocasionar cambios en la demografia de las plantas 

al alterar su crecimiento, su éxito reproductivo y el establecimiento de los nuevos individuos 

(Crawley, 1983), afectando la abundancia de las plantas (Chesson & Huntly, 1988) y reduciendo su 

adecuación (Fritz & Simms, 1992). Los insectos fitófagos, por ejemplo, pueden disminuir el 

crecimiento poblacional y las tasas de sobrevivencia de las plantas (Tilman, 1988) alterando por 

consecuencia, sus patrones de distribución (Huntly, 1991). Los herbívoros pueden determinar el 

resultado final de la competencia interespecífica mediante la capacidad de alimentarse 

diferencial mente de distintas especies de plantas (Champan & Joem, 1990) 

A nivel de comunidades puede alterar significativamente la dinámica y la estructura de las 

comunidad (Huntly, 1987), causando disturbios al alimentarse de las plantas, alterando su 
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abundancia relativa (Rice, 1987) y cambtando las condiciones ambientales de diferentes hábitats 

(Huntly, 1987). Los herbívoros se ven influenciados por la productividad y los disturbios que son 

reconocidos como modificaciones en la dinámica de las comunidades y en particular en la 

composición de las especies, pueden incrementar o disminuir la diversidad de las comunidades de 

plantas (HuntIy, 1991). Así, por ejemplo, mediante la selección de especies dominantes un herbívoro 

favorecerá un aumento en la diversidad vegetal, por otro lado, si selecciona especies que se 

encuentran con poca abundancia ( especies raras) se favorecerá una reducción en la diversidad vegetal 

(HuntIy, 1991). 

1.2 Tipos de herbívoros 

Los herbívoros terrestres manifiestan una gran selectividad del alimento, el cual es elegido 

dependiendo de varias características de las plantas y de los herbívoros Los patrones de alimentación 

de los herbívoros están determinados por factores físicos, químicos y bióticos (Chapman, 1974). De 

acuerdo con el grado de especialización en el consumo de alimentos (Price, 1984, Chapman & Joem, 

1990). los herbívoros se pueden clasificar en. a) polífagos que son aquellos que se alimentan de un 

amplio ámbito de especies de plantas que pertenecen a familias diferentes, b) oligófagos, que se 

alimentan de un grupo limitado de plantas, usualmente comprendidas todas en una sola familia; e) 

monófagos, los cuales se alimentan de especies de plantas pertenecientes a un 'Sólo género, Una 

clasificación alternativa es la que separa a los organismos en especialistas (oligófagos y monófagos) y 

generalistas (polífagos) (Bell, 1991). Algunos autores proponen que la posibilidad que tienen algunos 

herbívoros de alimentarse de una gran variedad de plantas, les permite evitar que se alcancen las dosis 

letales de cada compuesto secundario y optimizar el balance de nutrimentos (Lee, 1990; Simpson & 

Simpson, 1990). A su vez, la especialización hacia el consumo de una especie de planta puede 

significar una estrategia eficiente de alimentación, en la cual la predecibilidad de los recursos 

alimenticios es muy importante. La estrategia especialista permite a los herbívoros utilizar un recurso 

no disponible para otros, Jo cual puede reducir la competencia interespecífica por alimento (Crawley, 

1983). A pesar de esto, los consumidores más selectivos, invierten una mayor cantidad de energía en 

buscar su alimento (BelI, 1991) La calidad y cantidad del alimento disponible pueden ser 

determinantes en la dinámica de la población del herbívoro (Howe & Westley, 1988) 

Otras formas por medio de las cuales se pueden clasificar a los herbívoros están relacionada 

con la parte de la planta de la cual se alimentan Los herbívoros se pueden agrupar de acuerdo 

con lo presentado en la Tabla 1.1 5 
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Tabla l.l Clasrlicación de los clifcreBtes tipos de hctbívoros, de acuerdo a la parte de la planta de la que se ahrncntll Baudo en Mc Naugthon,l983 
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1.3 Características de las plantas que afectan los niveles de daño 

Se ha propuesto que los niveles de daño que presentan 1as plantas están determinados por la 

localización, la densidad y la calidad del recurso (Price el al., 1980, Brown, 1986; BeH, 1991) La 

búsqueda del alimento difiere entre especies e incluso entre individuos de la misma especie (Vía, 

1990; Bell, 1991). Esto depende de las condiciones bióticas del ambiente, fisiológicas, genéticas y de 

aprendizaje de los organismos (price, el al., 1980; Brown, 1986; Bell, 1991). 

Las características de las plantas involucradas en la selección del alimento son: la 

composición, la diversidad, la distribución de la comunidad vegetal, la abundancia de las poblaciones 

de plantas hospederas (price, 1984, Quinn & Walgeabach, 1990), la disponibilidad, la palatabilidad 

(Lewis & Bernays, 1985), la calidad nutricional medida como contenido foliar de nitrógeno (Otte & 

10em, 1977), contenido de agua (Lewis & Bernays, 1985) y el contenido foliar de compuestos 

secundarios (Chapman & Joern, 1990), la morfología y arquitectura (Bell, 1991), y la dureza foliar 

(Chapman & Joero. 1990), entre otros. A continuación se analizan algunos factores que afectan la 

herbivoría: 

1.3.1 Disponibilidad del alimento. La gran abundancia de las plantas en los ecosistemas terrestres 

enm.ascara el problema que pueda significar para los herbívoros el conseguir alimento disponible 

(parker, 1984) Las plantas que tienen una gran o apariencia (es decir, aquellas que pueden ser 

fácilmente encontradas por los herbívoros) invierten mucha de su energía en producir sustancias para 

su defensa, lo cual las hace un poco menos palatables En contraste, las plantas no aparentes, que 

pueden ser efirneras, las anuales o las que presentan una distribución geográfica irregular, invierten 

menos en la producción de defensas y podrían ser consideradas como más vulnerables ante los 

herbívoros (Feeny. 1970). Se han realizado estudios con chapulines en los cuales se encuentra que la 

cantidad y calidad del alimento ingerido por estos ortoptéros depende de la abundancia relativa de las 

plantas hospederas potenciales (Coltan, 1985) 

1.3.2 Caractensticas nutritivas de las plantas. El follaje de las plantas es una 1hente pobre para 

constituir tejidos animales porque éste es comúnmente bajo en proteínas y carbohidratos (Scriber & 

Slansky, 1981, Hartley & Jones, 1986). Combinado con esto, la variación temporal y espacial en la 

calidad nutricional de las plantas obstaculiza el empleo de las plantas como única fuente de alimento 

para los herbívoros (Hartley & Jones, 1986). El contenido nutritivo de las hojas esta relacionado con 

su edad, el contenido de proteínas, agua y la concentración de fibras (Coley & Barone, 1996). 

El escape fenológico constituye una estrategia que permite a ciertos grupos de plantas 

disminuir los niveles de daños causados por herbívoros. Este escape puede ocurrir de dos7 
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formas. Una de ellas ocurre cuando las hojas se presentan en una estación en la cual la densidad de 

herbívoros es muy baja, y la otra es que durante la temporada de mayor abundancia de herbívoros de 

modo que se sature la demanda de hojas provocando que algunas de ellas puedan escapar al daño. 

El nutrimento más importante para los herbivoros en general es el nitrógeno (Chapman & 

Joem, 1990), ya que la disponibilidad de esle elemento impone una limitación potencial en el 

desarrollo y reproducción de los insectos (Bloom el al., 1985) Otro elemento que es importante para 

la formación de azúcares es el carbono, se han realizado estudios sobre la relación carbono/nitrógeno 

en las plantas (Coley el al, 19S5) y los resultados de estos señalan que esta fuertemente relacionada 

con la palatabiJi4ad y la respuesta de las plantas a los herbívoros en una escala de tiempo evolutivo y 

fisiológico (Bryant el al., I~S3). 

La distribución keterogénea de recursos en el medio afecta las características fisiológicas y 

nutricionales de las plantas Por ejemplo, las plantas adaptadas a condiciones con baja disponibilidad 

de recursos tienen tasas de crecimiento lentas, 10 cual limita su capacidad de compensar el tejido 

perdido por causa de los herl>ivoros. Este tipo de plantas responden al ramoneo por medio de defensas 

químicas bien desarrolladas En contraste, las plantas que habitan en lugares con una alta 

concentración de nutrimento!, tienen tasas de crecimiento altas y el tejido que es consumido es 

repuesto por medio de la producción de re$Qños nuevos o ciel increIW:ento en el área de la hoja que fue 

consumida. Estas plantas presentan defensas químicas únicamente en la fase juvenil (Bryant el al., 

1983). En ambientes con limitantes de nutrimentos las defensas químicas se basan principalmente en 

carbono. En ambientes con alto contenido de nutrimentos, las defensas basadas en carbono 

disminuyen y las basadas en nitrógeno aumentan (Bryant el al., 19S3). 

1 3 3 Contenido de agua foliar. La desecación es un problema para algunos insectos asociados a las 

plantas terrestres (Abraharnson, 1989). La selección del alimento está determinada por el contenido de 

agua foliar y por el estado de hidratación de los insectos, ya que estos últimos necesitan mantener 

cerca del 70% de contenido de agua en sus cuerpos mediante la ingestión de alimentos que tengan un 

contenido adecuado de agua (Abrahamson, 1989). Así, cuando los insectos están altamente 

deshidratados, éstos pueden rechazar alimentos secos prefiriendo aquellos con un alto contenido de 

agua que en otras condiciones de hidratación serían rechazados (Lewis & Bernays, 1985) 

1.3.4 Metabolitos secundarios (Defensa química). Los compuestos secundarios son sustancias 

bioquímicas que no funcionan directamente en procesos metabólicos primarios de las plantas como 

son el crecimiento, el desarrollo y la reproducción (Bloom el al., 1985) Los melabolitos 

8 
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secundarios son muy diversos y se encuentran presentes tanto en plantas de ecosistemas tropicales 

como en ecosistemas templados, aunque presentan una mayor distribución y activitlad en ecosistemas 

tropicales (Coley & Aide, 1991). Por ejemplo, cerca del 16% de las especies en climas templados 

poseen alcaloides en comparación con un 35% de las especies tropicales. Así mismo, los taninos 

condensados en hojas maduras son tres veces más altos en bosques tropicales húmedos que en los 

bosques templados (Coley & Barone, 1996). 

Algunos de los metabolitos secundarios que son sintetizados por las plantas pueden inhibir el 

crecimiento y el desarrollo de los insectos mientras que otras inhiben las actividades proteolíticas y 

arnilolíticas, sirviendo más bien como repelentes de la alimentación (Cates & Orians, 1975; Miller & 

Miller, 1986). Las plantas presentan diversos compuestos aleloquímicos de bajo peso molecular que 

juegan un papel defensivo importante contra los insectos y otros herbívoros Algunos ejemplos de 

estos compuestos son saponinas, taninos, ligninas, terpenos, alcaloides, aminoácidos y compuestos 

cianogénicos (Miller & Miller, 1986) Por su efecto, los compuestos químicos de defensa puede 

agruparse en· tóxicos o venenosos (MilIer & MilIer, 1986), repelentes de la alimentación (Cates & 

Orians, 1975), análogos hormonales (Bowers el al., 1976) y de acción física (Gibson, 1971). 

Las defensas químicas pueden clasificarse de acuerdo a la edad de la planta en la que se 

presentan en, cuantitativas y cualitativas. Las cuantitativas son características de hojas maduras, su 

función principal es el de reducir la digestibilidad; por ejemplo, la celulosa, la hemicelulosa, la 

lignina, los taninos, y el sílice, entre otros Las defensas cualitativas son principalmente toxinas que se 

presentan en hojas jóvenes y frutos, algunos de los efectos que tienen es el de repeler a los 

herbívoros, detener su respiración, inhibir el sitio activo de algunas enzimas, etc. (Howe & Westley, 

1988)(Tabla 1.2) 

1 3 5 Variabilidad vegetal. Las plantas representan para los herbívoros un mosaico de recursos que 

varía espacial y temporalmente (Denno & McClure, 1983; Hunter et al" 1992), lo cual tiene varias 

consecuencias en la interacción planta-herbívoro. ya que no todas las plantas y no todas las partes de 

las plantas son igualmente importantes para los herbívoros (Dirzo, 1984; Strong, 1984). Debido a que 

las variaciones estacionales provocan que cíertas plantas sean más o menos aparentes ante los 

herbívoros modificando así la posibilidad de que las decisiones de asentamiento o de alimentación 

Estas variaciones pueden modificar el número de competidores por los mejores recursos disponibles. 

ocasionando una alta mortalidad de herbívoros y el mosaico de recursos facilitaría el agrupamiento 

de herbívoros en sitios especificas que los haría más o menos aparentes y vulnerables a sus 

depredadores (Feeny, 1976; Rhoades & Cates, 1976). 
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Tabla 1.2 Algunos compuestos presentes en las plantas que reducen la herbivoría. Tomado de Howe & Westley (1988) 

G:upo Qufmico Descripción Papel defensivo 
IteGxtores de la digestibilidadcuantitathos. 

Celu1esa 

Hemicelulosa 

Liguinas 
Taninos 
Silica 

AlcaI01des 

Arnmo áCIdos tó:ocicos 
Cianogérucos 
GlucosmoIatos 
Inhlbidores de proteínas 

Terpenoides 

Polím:ro de azúcar 

Polímero de azúcar 

Polímeros fenóhcos 
Polímeros fenóJlcos 
Cristales morgámcos 

ReqUIere de flora mtestmal 
para su digestión 
ReqUIere de flora mtestmal 
para su dIgestión 
Se unen a proteínas y caroohidratos 
Se: unen a proteínas 
Indlgenbles 

ReWctores de la "gestibilidad cualitathos 

Contienen N heterocíclico 

Anáhgos amino ácidos proteicos 
G!icóstdos con HCN 
N- contienen sales de K 
proteínas o pohpéptidos 
en subunidades 
Polímeros de cadenas de 
CinCO camonos 

Algunos detienen la síntesIS de 
DNAyRNA 
Compiten con arnmo ácidos proteICos 
Detienen la resprración mitocondrial 
Algunos desordenes endocrinos 
Se unen a los SItIOS actIvos de las 
en:.runas 
Algunos detienen la resprraclón 

1.3.6 Edad Foliar. Las plantas son susceptibles al ataque de los herbívoros en todos sus estadías y el 

efecto en la estructura y dinámica de la planta varia con relación al momento en el que fue dañada 

Por ejemplo, en algunos casos el efecto del daño folíar en los árboles maduros puede manifestarse 

como una disminución en su crecimiento, mientras que el daño foliar en el caso de las plántulas puede 

ocasionarles la muerte (Dirzo, 1984). 

Las teorias actuales sobre la interacción planta-herbívoro sugieren que las especies de plantas 

de diferentes estadios sucesionales, así como las hojas de diferentes edades difieren en su grado de 

palatabilidad para los herbivoros, ante lo cual las plantas responden evolutivamente desarrollando 

diferentes estrategias de defensa (Coley & Aide, 1991). Trabajos realizados en bosques templados 

señalan que los insectos se alimentan preferentemente de las plantas que presentan hojas jóvenes, 

debido a que las hojas maduras son más duras y pueden contener sustancias que reducen la 

digestibilidad, tales como son taninos y resinas (Feeny, 1970); se considera también que las hojas 

jóvenes son más activas y que presentan una mayor ~antidad de hormonas comparadas con las hojas 

maduras, por lo que las consecuencias de la herbivoría dependen del tipo de follaje que esté siendo 

dañado (Dirzo, 1984). 

Una estrategia de defensa que presentan las hojas jóvenes radica en reducir los contenidos de 

clorofila, lo cual resulta en el desarrollo de coloraciones blancas, rosas o rojas en éstas (Coley & 

\O 
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Barone, 1996). La impresión visual que ocasionan estos colores provocan un efecto de rechazo por 

parte de los herbívoros (Coley & Barone, 1996). 

En las regiones tropicales las hojas maduras tienen bajas concentraciones de nitrógeno foliar y 

agua, así como altas concentraciones de fibras (Coley & Alde, 1991). Estas hojas son duras y con altas 

concentraciones de taninos y con frecuencia presentan alcaloides. Las caractensticas de defensa en los 

trópicos son muy diferentes en las hojas de diferentes edades (Coley & Alde, 1991; Coley & Barene, 

1996). Las hojas jóvenes de las especies tropícales presentan grandes concentraciones de defensas 

químicas, mientras que en las hojas maduras las defensas químicas van acompañadas de defensas 

fisicas (Coley & Alde, 1991; Coley & Barone, 1996). Ambos grupos de hojas (jóvenes y madnras) son 

muy derendidas debido a los altos niveles de herbivoria que se presentan y de algún modo reflejan la 

gran presión que la herbivoria ejerce sobre las plantas en las zonas tropicales (Coley & Alde, 1991; 

Coley & Barane, 1996). 

1.3.7 Caractelisticas fisicas. Chapman y Joem (1990) proponen que las propiedades fisicas de las 

hojas (por ejemplo, el grosor, la dureza) y de las plantas pueden determinar la elección del alimento y 

una demora en la alimentación en los insectos, sobre todo en los primeros estadios de desarrollo de la 

planta. Algunas caractelisticas fisicas que puede influir en la palatabilidad de las plantas son: los 

tricomas no glandulares, las espinas y el tamaño, grosor, edad y dnreza de las hojas (Esau, 1985). 

Coley (1983), por ejemplo, encontró que la dureza de las hojas está correlacionada 

positivamente con el contenido de fibras. Así mismo, estos dos caracteres están correlacionados de 

manera negativa con el contenido nutlitivo (Coley, 1983), en tanto que la pubescencia foliar está 

negativamente relacionada con la dureza. También menciona que las hojas de especies pioneras, a 

diferencia de las plantas persistentes, son menos duras, presentan una menor concentración de fenoles 

y fibras y presentan una mayor concentración de nitrógeno yagua. 

1.4 Tasa Relativa de Crecimiento y Área Foliar Específica 

1.4.1 La tasa relativa de crecimiento (TRC), es un parámetro que indica el incremento en biomasa 

respecto a la biomasa inicial por unidad de tiempo. La ecuación matemática que permite su cálculo es 

la siguiente (Hunt, 1990). 

TRe· (In WL ·In Wj)/(t.'-t jl 

Donde. W, = el peso sece de la planta al 1, ; .w I ~ el pe,o seco de la planta al tI. I ~ tiempo 

11 



Relación entre los niveles de daño causados por foJívoros y características follares 

Las plantas pueden crecer en suelos que sean pobres en nutrimentos pero su crecimiento es 

bajo si se compara con el crecimiento que tendrian en suelos fértiles (Lambers & Poorter, 1992; 

Niemann, 1992; Eckstein & Karlsson, 1997). Algunos estudios realizados en invernadero han 

comprobado la influencia que tiene la diferente disponibilidad de nutrimentos en la TRe (Rincón & 

Huante, 1994; Huante el al., 1 995a). 

La TRC está relacionada con la administración de los recursos con los que cuenta la planta 

para el cumplimiento de sus diferentes actividades, corno son el crecimiento, la reproducción, la 

defensa, la acumulación de reservas, el mantenimiento, etc. (Chapin III el al., 1990) Se ha reportado 

que hay una relación inversa entre la me y el tamaño de la semilla, ya que se consideran especies 

que germinan de manera rápida de la misma manera forman tejido fotosintético rápidamente, por lo 

que no es necesario que presenten grandes semillas con una gran cantidad de tejidos de reserva 

(Shipley & Peters, 1990). 

La sucesión y el establecimiento de las plantas están muy relacionados con las estrategias 

ecológicas y el grado de perturbación que se presenta en el ambiente (Shipley el al., 1989). Las 

respuestas similares a ciertas condiciones de estres han dado origen a grupos morfológicos, 

fisiológicos o fenológicos (Grime, 1979). La TRC es una caracteristica de que presentan las plantas 

por medio de las cuales se pueden agrupar dentro de éstas estrategias adaptativas. 

La TRe es frecuentemente relacionada con la defensa en contra de los herbívoros. Se ha 

propuesto que la distribución de recursos de la planta hacia defensa de herbivoros y patógenos está 

relacionada de manera inversa con la TRe, de tal manera que la asignación de recursos a la defensa es 

menor entre mayor sea la me (Coley, 1983, Coley el al., 1985) Esta relación se fundamenta en lo 

costoso que pueden ser algunas de las defensas que desarrollan las plantas como son la síntesis de 

compuestos secundarlos (Tabla 1 3), así como costo que representa para las diferentes especies de 

plantas el perder una cierta cantidad de tejido fotosintético (Basey & Jenkins, 1993 Hoffiand el al., 

1996). Coley (1983, 1985) sugiere que la relación que presenta la tasa de herbivoría y la TRC es 

positiva. 

1.4.2 El área foliar específica (AFE), se define como el área foliar por unidad de peso foliar. Es 

reciproca del peso foliar específico o masa foliar por unida de área foliar (MFE) (Hunt, 1990; 

Lambers & Poorter, 1992) 

Varios aspectos del ambiente pueden causar modificaciones en el AFE, algunos de ellos 

12 
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pueden ser modificaciones en la cantidad de luz (Dijkstra, 1989, Rincón & Huante, 1993), la 

disponibilidad de nutrimentos (Huante et al., 1995a), la altitud y condiciones diferentes de 

temperatura (Dijkstra, 1989) 

Las variaciones en el AFE están relacionadas con las características de las plantas (grosor, 

dureza, complejidad anatómica de las hojas, etc.) en los diferentes ecosistemas. Por ejemplo el AFE se 

relaciona directamente con la concentración de nitrógeno en las hojas, se asocian valores altos de AFE 

con concentraciones bajas de compuestos fenólicos incluyendo ligninas, además presenta una relación 

negativa con la longevidad de las hojas (Garnier et al., 1997). Dadas estas relaciones se puede asociar 

que las especies que habitan en zonas siempre verdes se caracterizan por tener baja AFE, en cambio, 

las especies con hojas mesomórficas presentan valores altos de AFE (Lambers & Poorter, 1992) 

La variabilidad en el AFE se debe a 1) la diferencia química de las hojas, 2) diferencia 

anatómica, 3) presencia de pelos, espinas o de algún otro indumento. Estos factores influyen en el 

AFE al alterar el peso de las hojas (Lambers & Poorter, 1992). 

Tabla 1.3 Tasa de crecllluento y defensa de las plantas de acuerdo con la hipótesis de disponibilidad de recursos y 
aslgnación a la defensa Basado en Coley el al. (1985). 

Características de crecimiento 

Utihzación del recurso 
Máximo intervalo de crecimiento 
Máximo rango fotosintético 
Intervalo respiratorio 
Contenido de proteínas 
Respuesta a los pulsos de recursos 
TIempo de vida de las hojas 
Estado succsional 

Caracteristicas antiherbivoría 

Intervalo de herbivoria 
Habilidad de remplazo de tejido 
Inversión en defensa 
Tipo de defensa 
Rango de reciclaje de defensa 
Flexibilidad de expresión de defensa. 

TRCrápida 

Alta 
Alta 
Alta 
Alta 
Alta 

Flexible 
Corto 

Temprano 

Alta 
Alta 
Baja 

CualitatiVO 
Alto 
Alta 

1.4.5 Niveles de daño foliar en comunidades naturales 

TRCleota 

Baja 
Baja 
Baja 
Baja 
Baja 

Inflexible 
Largo 
Tardío 

Baja 
Baja 
Alta 

Cuantitativo 
Bajo 
Baja 

Un estimador de la importancia de la interacción planta-herbivoro está dado por los niveles de 

herbivoría relacionados con la riqueza de especies en los diferentes ecosistemas (Tabla 1.4) 
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Cotey & Aide (1991) obtuvieron intervalos anuales de daños ocasionados por herbívoros en 23 

comunidades forestales. Los niveles anuales de herbivoria en los bosques tropicales (10.9"10) fueron 

significativamente más altos que los que se presentaron en los bosques templados (7 5%) Esto sugeria 

que probablernente las especies de plantas en las zonas tropicales presentaban una menor cantidad de 

defensas o defensas de menor eficiencia en contra de sus depredadores, pero estudios posteriores 

mostraron que en los trópicos se encuentran la mayor cantidad de defensas y que la presión que 

realizan los herbívoros es mayor que en las zonas templadas (Coley & Aide, 1992; Coley, 1998) 

Las diferencias que existen en el efecto que pueden ocasionar los herbívoros en los bosques 

templados comparados con los tropicales son las siguientes. en las zonas templadas cerca del 75% de 

las hojas que presentan algún tipo de daño ocasionado por herbívoros son hojas maduras, mientras que 

en los tTÓpicos cerca del 70% de las hojas dañadas son hojas jóvenes (Coley & Aide, 1992) La 

relación que existe en los bosques tropicales entre las hojas jóvenes y sus herbívoros puede ser una 

presión evolutiva muy importante, tanto para la diversidad de las plantas como la de sus herbívoros. 

(Coley, 1998). 

En los ecosistemas tropicales caducifolios los niveles de herbivoría que presentan las 

diferentes especies de plantas se ven afectados tanto por la estacionalidad a lo largo del año, como por 

los cambios climáticos que se presentan año con año (Filip el al., 1995), los niveles de daño pueden 

ocasionar modificaciones en los patrones fenológicos (Brown, 19&6), así como en la persistencia y la 

abundancia de algunas especies de plantas (Hunt1y, 1991), y en las caracteristicas nutricional.s de las 

hojas (Coley, 1987). 

La estacionalidad en las selvas bajas caducifolias ocasiona una modificación en los recursos 

que están disponibles, tanto para las plantas como para sus herbívoros. El efecto que puedan ocasionar 

los herbívoros sobre las plantas, así como la capacidad de respuesta de las plantas, es distinta en las 

dos diferentes estaciones del año (lluvias y secas) (Filip el al., 1995). Los folívoros concentran sus 

actividades en la estación de lluvias, por lo que el mayor porcentaje de daño ocurre durante el inicio 

de la temporada (Wolda, 1978; Wolda, 1980; Janzen, 1983; Adis, 1984, Wolda & F1owers, 1985; 

Brown, 1986; Bergman & Turpin, 1986; Wolda, 1988; Filip el al., 1995). Este hecho es importante 

debido a que implica un cierto grado de acoplamiento entre los ciclos fenológicos de las plantas y los 

ciclos de vida de los herbívoros que dependen de ellas. 

El gremio de los herbívoros que ocasionan mayores niveles de daño es el de comedores de 

hojas y los escarabajos depredadores de semillas. Se ha reportado que el porcentaje de 

herbivoría por folivoros es menor al 10%, por ejemplo, en muestreos realizados se ha,.¡ 
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encontrado un promedio del 2% de herbivoría en 12 especies de la selva baja caducifolia (Dirzo & 

Domínguez, 1995) Los intervalos de herbivoria son variables a lo largo de toda la estación de lluvias, 

pero se ha sugerido que la digestibilidad y el valor nutricional de las hojas van cambiando a lo largo 

de la estación de lluvias y que el consumo del follaje no sólo se concentra en la estación de lluvias 

donde esta la mayor disponibilidad foliar, sino que los mayores niveles de daño se concentran en una 

parte del periodo de lluvias (Filip el al, 1995). En la selva baja caducifolia de Charnela, Jalisco se han 

reportado niveles de herbivoría foliar del 17010, con un intervalo de 1.2-73% (Dirzo & Domínguez, 

1995), el cual representa un porcentaje alto comparado ccn el observado en otros ecosistemas 

tropicales (10 9%) (Coley, 1998). 

T~bla 14 CoIq)arnGlón enltl: difi:n:ntcs ..mientes de los ruveles de herbrvoria robar nd; no hay datos 

LOe;didad UbicaciÓn TIpO de'kgetación Te¡q>er.atw::a Ptl:ctplliICJÓn llique~ de especies % de herlnvoria a" 
m::diaanual media anual de plantas prom::dto anllal 

C9 ¡".,¡ ~ dcesE1esl 

CaboFrio, 2"24 S $9"'SZW Selva alLa perenntfoha '" 2186 od ;.s, Fonseca(I994) 

"'"' M.akro.yo, 11"25'-3I'E Selva subcaducifolia n.,. 1520 od 2~ Wan ctal(l997) 
C'.am:!Ún 3"23'-31'N 

(}J:macaste, od Selva b~ja caducifolia " od 975 1-12 Dit<o &J:lomnguez(l99S) 
Costa Rica 
SanlaRo$a, II'N Sc:lv~ subcaducáolia " 900-2300 ns 1-2<1 Jan:;,:n (1988); Stanton (1975) 
CO'IlaRl>:a 
La Selva, t0'26'NU' W Selva alta petennJfolu 16"'-366 """ 1'" .ro M:uqtu'l & Bad<el'(t994) 

Costa RlC3 

lc~ NO\Ir.lgucs, 4'l)S'N 52"40'W Selva.2lta ~olu " 2000-"'" od 1,6-12,8 Siete!:. CI al, (1992) 
Glay.1na Ftancaa 

Pc:ld Sout, 5"'04'NS3"O,rW Selva alta pcn:nnifoJia " 2000-3000 ,d U>.3 Siete!.. el al (1992) 
(}Jayana F(lIneC!la 

"""', 22"3ON, 114"02 E Mangle od o,d ,d "" Andc:rion&lce(lm¡ 
Hof13 Kong 

)antur.!; Mudurrali:l 1l"30-39'N Selva b:lJII c:!.dlKifoila od 1100 od ~1l Murai & Sukuml.f(I993), 
Ind. m:I"'" 

\.üIdhyam, 24"124"N ~vana 113-30.S ". ,d O,~3 Pmdey & Smngh (1992) 
Iod. 82"S2'4l!"E 

()¡Jm:!a, 19"30'N IOS'U3'W Selva baJó' eilduc:ifob.o. "" 706 ro 17 Filip el al (1995), 
Mc""c:o 

Lo9 Tmtlas, 18").f-I8"36'N So:lva .2It;l. pcn:nrufoha " 17004700 800 ~10 Nu.ñe~ Fadan & DIr.ID (19S'9) 
Mé;Q(;o. 9504'-9S.09'W 

Pl:::drcgal de San od Moolorr.zl=Úfilo '" "",' 302 97 Oy_ ct al. (1994) 

Angcl,MC=o 
PaPIl3, od ...... ", "' 40 024-18.32 lohns1one(1981) 

NucvaGllnea 
Papll3, 14S"41'_8' E So:lva alta pcn:nnifoha 26.2-26.7 3766 o, , 12 NovotDy & B.me! (1998~ 

Nueva OJmea ~'08'-14'S 

&no Cotor.J.do, 9"IO'N 79"51 W So:lva .2Ila pcn:tHtlÍO!u " 2000 od 7-' C'Q[CY (1983) ...... 
Palo Verde, od Sclva ba)' eaduclfoha od od od 0-16 l)¡no & Donínguez (1m) 

Pan4ll1Í 

--- --------- ---------- ------ --------------_ .. 

1.6 Planteamiento del problema 

Se han realizado varios trabajos donde el objetivo principal ha sido tratar de dilucidar los 

mecanismos de defensa de las plantas en contra los herbívoros y las presiones selectivas 
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recíprocas de las plantas y animales que han conducido a procesos de coevolución. Como resultado de 

lo anterior, se han desarrollado hipótesis que intentan explicar la diversidad de mecanismos de defensa 

química por parte de las plantas y el acoplamiento de dichos mecanismos con una serie de atributos de 

los organismos, sobre todo los referentes a la historia de la vida de las plantas (Feeny, 1976, Coley el 

al., 1985). Una de las hipótesis al respecto señala que la disponibilidad de recursos es el factor 

ambiental que determina la evolución de las tasas de crecimiento en las plantas (Coley, 1985) y la 

asignación diferencial de los recursos al crecimiento, mantenimiento, reproducción, formación de 

reservas y defensas (Chapin III el al, 1990). 

Las hipótesis de disponibilidad de recursos y asignación a la defensa (Herms & Mattson, 

1992), agrupa varias de las hipótesis ecológicas y supone que el tipo de crecimiento, la fisiología, la 

capacidad fotosintética y la disponibilidad de nutrimentos determina la cantidad y el tipo de defensa 

utilizado por las plantas. Esta hipótesis postula tres variables ecofisiológicas que determinan la 

defensa: 1) la disponibilidad de recursos, 2) la tasa intrínseca de crecimiento y 3) la asignación 

diferencial de recursos hacia la defensa dependiendo del impacto potencial del daño por parte de los 

herbívoros y de la parte de la planta que fue dañada. Actualmente, esta hipótesis considera la 

proporción carbono/nitrógeno como una variable más para determinar el tipo de defensa (Coley el al., 

1985). 

La hipótesis de disponibilidad de recursos y asignación a la defensa sostiene que el 

metabolismo propio de las plantas es la que detennina la forma en la cual se utilizan los recursos 

disponibles en el ambiente Este metabolismo está detenninado por la historia de vida de las especies, 

la cual, a su vez, es el resultado de las presiones selectivas originadas por la disponibilidad de recursos 

en el ambiente, al cual están adaptadas las diferentes especies de plantas. La hipótesis asume que las 

defensas son costosas y que estos costos se modifican de acuerdo a la disponibilidad de recursos, de 

tal manera que en condiciones de limitación de recursos los costos asociados con la producción de 

tejido foliar son más altos que en ambientes ricos en recursos (Coley el al., 1985; Herms & Mattson, 

1992; Zangerl & Bazzaz, 1992). La cuantificación de estos costos se ha centrado básicamente en el 

efecto sobre el crecimiento de las plantas (Zanger! el al., 1997), debido a que la limitación por 

recursos a las que se enfrentan las plantas predice un compromiso ("trade off') entre el crecimiento y 

la defensa de las plantas ante herbívoros y patógenos (Coley el al., 1985) La hipótesis propone que 

bajo condiciones ambientales en las cuales se encuentran especies con tasas de crecimiento lentas la 

asignación de recursos a la defensa es mayor que en ambientes donde habitan especies con tasas 

de crecimiento rápidas en las cuales la reposición de tejido es menos costosa (Coley el al., 16 
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1985, Herms & Mattson, 1992; Zangerl & Bazzaz, 1992) Algunos estudios ecofisiológicos y 

ecológicos indican que realmente existe un compromiso entre la diferenciación de tejidos, la 

producción de estructuras (tricomas, espinas, etc) y compuestos de defensa (metabolitos secundarios) 

con el crecimiento de las plantas (Coley el al" 1985, Herms & Mattsan, 1992; Zangerl & Bazzaz, 

1992; Rosenthal & Kotanen, 1994; Zangerl el al., 1997). 

Debido a que la hipótesis de disponibilidad de recursos engloba varios principios ecológicos, 

es fácilmente aplicable a los ambientes naturales, los cuales se caracterizan por presentar un mosaico 

de recursos. La teoría propuesta por Coley el al. (1985) resulta un buen marco de referencia para 

analizar algunos aspectos de la interacción planta-animal en las selvas tropicales. 

En el presente trabajo se analiza la relación que existe entre los niveles de herbivoría natural y 

la tasa relativa de crecimiento (TRe), con algunas características foliares como son la dureza y el área 

foliar específica, en 34 especies de árboles de la selva baja caducifolia de Charnela 

lo 7 Objetivos e Hipótesis 

El objetIVO general del presente trabajo es relacionar la variaciones en los niveles de 

daño foliar con la tasa relativa de crecimiento y con algunas características foliares. 

Los objetivos particulares del trabajo son los siguientes' 

Cuantificar el porcentaje de daño causado por folívoros en 34 especies de árboles de la selva 

baja caducifolia de Charnela, Jalisco, con el objeto de buscar relacionarlo con algunas 

caracteristicas foliares y de crecimiento de las especies. 

2 Identificar las tendencias interespecificas que se presentan al comparar los niveles de daño 

ocasionado por folívoros, con algunas características como son la dureza y el área foliar 

específica de las hojas, así como con la tasa relativa de crecimiento de cada especie. 

3 Detenninar la relación que existe entre la tasa relativa de crecimiento con la dureza y el área 

foliar específica de las hojas. 

En este sentido, las hipótesis propuestas para el presente trabajo son. 

Se espera que entre más lenta sea la tasa de crecimiento de las plantas, presentarán un menor 

porcentaje de daño foliar, comparado con las especies que tengan tasas de crecimiento más 

rápidas, las cuales presentarán un mayor porcentaje de daño. La longevidad de las hojas es 

mayor, asi como los costos de producción de una hoja nueva o la sustitución del tejido 

perdido son mayores en las especies que tienen tasas de crecimiento lentas comparadas l7 
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con las que tienen tasas de crecimiento rápidas. De tal manera, que las primeras posean una 

mayor cantidad de mecanismos de defensa en contra de los herbívoros y por lo tanto 

experimenten menores porcentajes de daño comparadas con las especies con una tasa de 

crecimiento rápida (Coley, 1983; Herms & Mattson, 1992) 

2 Se espera que entre mayor sea la TRC de las especies mayor sea la variación en los niveles de 

daño foliar que presenten. 

3 Las especies que presentan una mayor dureza y grosor de las hojas son las que presentarán un 

menor porcentaje de daño foliar ocasionado por herbívoros, dado que estas características se han 

relacionado directamente con la presencia de altos contenidos de fibras y bajos contenidos 

nutricionales (Coley, 1985), ambas caracteristicas que AFEctan los niveles de daño foliar 

4 Se espera que las plantas que presenten menores tasas de crecimiento sean también las que 

muestren mayor dureza y menores AFE' s y por consiguiente expondrán menores niveles de 

daño (Dijkstra, 1989). Las especies que presentan áreas foliares específicas bajas serán las que 

tengan un menor porcentaje de daño ocasionado por herbívoros comparado con las especies con 

áreas foliares específicas altas, debido a que esta característica se ha relacionado con 

concentraciones mayores de compuestos secundarios que desfavorecen a la herbivoría (Dijkstra, 

1989) 
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2.1 Descripción de la Zona de Estudio 

Este estudio se realizó en la Estación de Biología de Charnela (19°30'N y 105°03'W) de la 

Universidad Nacional Autónoma de México (UNAM), la cual forma parte de la Reserva de la 

Biosfera Charnela-Cuixmala, situada en la costa sudoeste de Jalisco en las cercanías de la Bahía de 

Charnela, a 2 km de la costa del Pacífico (Figura 2.1), dentro del Municipio de la Huerta (Bullock, 

1986). 

La estación de Biología tiene una superticie de 1600 ha en un rectángulo de aproximadamente 

8 km de largo por 2 km de ancho. Se ubica dentro de la región fisiográfica denominada como Región 

y Declives del Pacífico (SPP, 1981). En la SíntesIs Geográfica de Jalisco (SPP, 1981) se le sitúa 

dentro de la subprovincia de las Sierras de las costas de Jalisco y Colima que se encuentra incluida en 

la provincia de la Sierra Madre del Sur. Esta subprovincia constituye una formación de rocas ígneas 

¡ntrusivas y extrusivas de los periodos Cretácico y Terciario de las Eras Mesozoica y Cenozoica (SPP, 

1981). La estación se encuentra a una altitud que oscila entre 10 y 580 m, aunque la mayor parte no 

sobrepasa los 150 m (Rullock, 1986) 

El clima característico de la región es c"lido subhúmedo [Awo(x')i, de acuerdo a la 

clasificación de Kbppen, modificada por GarcÍa (1964)], la temperatura media anual es de 24.9 oc. El 

intervalo anual de temperaturas mínimas es de 148° a 22.9"C y el intervalo de temperaturas 

máximas es de 29.1° a 32 O oC. Los meses más calurosos se ubican entre mayo y septiembre (Bullock, 

1986) La precipitación anual promedio es de 748 mm (con un intervalo de 585-961mm) y cerca del 

80% de las lluvias se presentan en los meses de julio a octubre (Bullock, 1986). En esta zona se 

presenta una alta intensidad y una gran variabilidad de ocurrencia de ciclones tropicales y tormentas 

convectivas que ocasionan que la precipitación media anual sea muy variable (García-Oliva et al., 

1991). Esta zona se caracteriza por una marcada estacionalidad de lluvias presentándose una época 

lluviosa (mayo-junio a septiembre-octubre) y una época de seca (octubre-noviembre a abril-mayo) 

El drenaje principal de la estación de Biología es el arroyo Charnela, el cual cuenta con varias 

afluentes que irrigan la estación y son principalmente el arroyo Colorado con el que se unen el arroyo 

Zarco y el Coastecomate (Salís, 1980). 

Los suelos de la estación presentan un de pH 6.89±0.15, con un bajo contenido de matena 

organica (5.41±1.24%) (Bullock, 1986). Se pueden distinguir dos tipos de suelos: el primero se 

encuentra en las laderas con fuerte pendiente. es un suelo somero con poca materia orgánica. con 

textura migajón arenoso (76-88% de arena, 11-18 limo y 1-6 % arcilla) y sujeto a mucha 
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erosión. El segundo es un suelo más profundo con mayor capacidad de retención de humedad, de 

color pardo oscuro y textura migajón arenoso (38-90"10 arena, 3-25% limo y 1-17% de arcilla) (Solís, 

1980). 

El tipo de vegetación predominante en la región es clasificado como bosque tropical 

caducifolio (Rzedowski, 1978) o selva baja caducifolia (Miranda & Hemández X., 1963), aunque 

también se presentan algunas áreas de Selva Mediana Subcaducifolia y en menor grado zonas de 

matorral mediano espinoso (Solis, 1980). La selva baja se localiza en los lomeríos con suelos más o 

menos someros mientras que la selva mediana ocurre a lo largo de los arroyos y en lugares protegidos 

sobre suelos profundos (Lott el al., 1987) La selva baja es marcadamente estacional, caracterizándose 

por la pérdida total del follaje durante la temporada seca, en esta época quedan con follaje solamente 

algunas especies que habitan cerca de arroyos o en cañadas, los cuales son lugares con una mayor 

humedad, donde se encuentran los parches de selva mediana. La riqueza florística de Charnela es alta, 

ya que se conocen alrededor de 779 especies que se agrupan en 107 familias de plantas vasculares 

(Lott, 1985). El número de especies asciende a 1120, agrupadas en 124 familias, al incluirse el área de 

la bahía de Charnela (Lott, 1993). Las farnilias más diversas son Leguminosae y Euphorbiaceae, 

seguidas por Asteraceae, Convolvulaceae, Rubiaceae, Bromeliaceae, Malvaceae y Acanthaceae 
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2.2 Método 

2.2 1 Colecta de hojas. Con el fin de evaluar los niveles de daño folíar, se trabajó con 34 especies 

arbóreas de la selva baja caducifolia de Charnela, Jalisco (Tabla 2.1), las cuales han sido muy 

estudiadas anteriormente y se tiene información sobre su crecimiento en diferentes condiciones de 

estrés (Rincón & Huante, 1988; Huante, 1992; Rincón & Huante, 1993, Rincón & Huante, 1994, 

Huante el al., 1995a, b; Huante, 1996; Huante & Rincón, 1998). De cada una de las especies se 

escogieron cuatro individuos adultos que presentaron más o menos las mismas dimensiones de DAP 

(diámetro a la altura del pecho), es decir, que eran árboles de la misma edad. 

Tabla2.l. Lsta de es~ies estudiadas durente la ~alizaclón del trab!\io de tesis. Noenclatura de acuerdo con ton (1985. 1993) 
También se presenta el pesó de la semIla, forma de credmiento y diámetro a la altura del pecho (DAP. n=4) nd no hay datos 

EspeCies Fam''''' Nombre común Peso de la Forma de DAP 
semlla(!!E) crecuaento l: ahura (m) (cm) 

Lagrena monQspe7ma Amarnnthaceae nd 010 arbusto. 2-4 '29 
SpondJa purpurea Anacardiaceae Ciruelo 11310 árbol 4-6 (-10) 994 
Plumena rubro Apocynaceae Aorde mayo 4&90 áJbol3-6 1273 
lhevella ovala Apocynaceae <lmguillo nd arbusto, 1-3 SAl 

Cresentia alata Btgnoniaceae Outstecomate 2870 árbol. 6 3119 

Tabebuia donne/l-smrlhll Bignoniaceae Prumv= 420 árbol 4-18 13.59 
TabebU/a rosea Btgnoniaceae Rosa roorada SI \O árbol, 4-5 1393 

COMa all/Odora Boragmaceae Boto<illo l3IO árbol, a 12 754 
Corcha elaeagnOldl's Boraginaceae Ba:rsino 2.80 árbol ,a 12 15.68 
Bursera mstab,lIs Bur.¡emceae Papelillo roJO 16.70 árbol 4-5 2499 
Forchamena pa/lida Capparaceac ,d ,d árbol a 10 9.89 
Cochlo.spennumvzi¡!o/¡um Cochlospcm.ceac Pan~"" 1250 árbol 4-10 892 
/pomea 'ltolcoll/ana ConvolvuJaceae ""'lO ~1J" áIDol4-IO 1259 
e elaenodendron tneXlcanum Euphorbiaccae GJayabdlo 9470 aibol.8-1O 1673 
Croton pseudonlveus Euphorbiaceae nd oo árbol, 2-6 557 

Jatroplla standJeyi Euphorbmecae Papaclillo amariJlo ,d árbol 2-8 1'28 
Gynxarpus jatTóphiplius Hemandiaceac Hediondillo ,d árbol o arbusto, 2-5 1'" 
Amphipterygiumadstnngen Jub:uJ.nccac CuachaIaIate 1100 árbol, 3-10 2005 
Apoplant!Sla pamculata Lcguminosae Ocotillo 2.10 áibol,34 13.37 
r aesalpima erTOsfachys Leguminosae 19uanero 165.70 árbol 5-10 1958 
Caesalpmtaplaty/oba uguninosac Q"a1 11040 arbol,6 944 
Caesalpm¡a scferocarpa lcguminosae Ébano 21.10 árbol, 4-7 1218 

úmc}¡ocarpus enocannahs loguminosae Palo de alCO 401.40 árbol, 2-12 855 
Tnch,la trifolia Mebaceac nd nd arbusto o árbol pequeño. 2-4 54' 
Guaplra macrocarpa Nyctaginaceac nd ,d arbol.4-1O 12.89 
Co.:coloba baroadcrrsis Polygonaceac3 Cahuil 6300 árbol 6-8 90.49 

Ruprec1tllafosca I\llygonaceaes nd 1140 il.lool7 6.21 

Hm/oma latrflora Rubiaceac """",,,illo 007 árousto o árbol 2-12 923 
1houma paucidenlata Sapindaceae nd ,d Arbusto o árbol pequeño. 2-6 5.46 
Recchla m:x/.canQ SIIJIIlrouooceac Parncata 421.70 árbol 4-10 10.98 

Gua..."1lmtl ulmífollo StelCulinaceae OJácirm 230 árbusto o árbol pequeflo, 2-8 14.32 
Jaquzna pU11ges Thoophmstaccae Anmbllo ,d árnusto o árbol pc:quet'lo. 1-4 5.39 
lIeliocarpus pallldus Tili.acccae Majahua 0.64 arbol4-8 9.64 
Lul!hl!Q canduJo Ttliacccac oo 620 ó.rbol4-8 ,.'n 
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Se colectaron 25 hojas en máxima expansión foliar, escogidas al azar tratando de abarcar toda 

la copa del árbol, para lo cual se rodeaba el árbol con forme se cortaban las hojas para cada unO de los 

indi viduos elegidos, de tal manera que de cada especie se cortaron 100 hojas. Las hojas se 

transportaron en bolsas de plástico de color negro dentro de una hielera para reducir la respiración y 

así evitar la deshidratación. En el laboratorio, las bolsas se almacenaron en un refrigerador a 4°C, para 

su posterior análisis. La colecta de hojas se realizó del 20 al 24 de julio de 1998, 35 días de la primera 

lluvia de la temporada, debido a que se a visto que al inicio de la temporada de lluvias se presenta el 

mayor nivel de daño foliar ocasionado por herbivoros temporada (Wolda, 1978; Wolda, 1980; Janzen, 

1983; Adis, 1984; Wolda & Flowers, 1985; Brown, 1986; Bergman & Turpin, 1986; Wolda, 1988, 

Filip etal., 1995). 

23.2 Área dañada A las hojas colectadas se les midió el área foliar en un medidor de áreas AT (AT 

¡mage Analysis System, DIAS 11, Versión 1.12, Cambridge, Reino Unido). Cuando las hojas 

presentaron daño ocasionado por defoliadores se reconstruyó el área de las hojas con etiquetas 

adheribles y se medió nuevamente el área foliar de tal manera que se tuvieron dos mediciones, la 

primera de la hoja completa y la segunda de la hoja dañada; a partir de la diferencia entre ellas, el 

porcentaje de área foliar consumida se calculó de la siguiente manera: 

Área foliar dañada ~ área foliar total - el área foliar sin daño. 

% de área foliar consumida ~ (área foliar dañada *100) / área foliar total reconstruida. 

En el caso de las hOjas compuestas hubieran perdido folio tos completos, éstos no se 

sustituyeron debido a que se desconocía la causa por la cual se hubieran caído, y no se podía asegurar 

que estos no se encontraban porque se los habían comido y no por otras razones así que estas hojas 

fueron medidas así. 

Se empleó una forma adicional para medir el nivel de daño ocasionado por folívoros debido a que 

los datos de porcentaje de daño presentaban varianzas grandes: Se obtuvo la proporción de hojas que 

no presentaron daño por folívoros, a este valor se le denominó como número de hojas sin daño foliar. 

2.3 3 Distancia Euclidiana. Se realizó una comparación entre la variación en los niveles de daño foliar 

que se presentaron en los diferentes individuos muestreados para una misma especie, se realizó por 

medio de la estimación de la Distancia Euclidiana (D E) donde los valores que indican menor 

diferencia son los mas cercanos a cero. La D E. obtiene la distancia geométrica entre los 
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porcentajes de daño que tenían las hojas de cada una de las especies estudiadas de manera individual. 

La distancia euclidiana es una medids de plasticidad (Oyama, 1994), por lo que se empleó como una 

medida adicional de la herbivoría. La distancia Euclidiana se calculó mediante la siguiente fórmula 

(Statistica, 1997): 

D. E. (x.y) ~ {I,(x,-y/}" 

Donde: Xl representa el porcentaje de herbivoría mayor que presentó una hoja de la especie 1, e Yl 

representa el porcentaje menor de herbivoría que presentó otra hoja de la especie i 

Las hojas ya medidas se colocaron de manera individual en bolsas de papel glasine y se 

secaron en un horno a 75°C durante 48 horas, para ser pesadas más adelante. 

23.4 Dureza foliar. Para cada uno de los árboles seleccionados se midió la dureza foliar de 20 hojas 

en máxima expansión foliar recién cortadas. Todas las hojas colectadas fueron elegidas al azar y 

cortadas de los mismos árboles de las que se tomaron las hojas para cuantificar el porcentaje de daño. 

De la misma manera las hojas se colocaron en bolsas de plástico oscuras y se transportaron en una 

hielera para evitar que se deshidrataran La medición de dureza se realizó con la ayuda de un 

penetrómetro universal Humboldt (Modelo S-2235, Nueva York). 

Debido a la gran diversidad de hojas que fueron medidas, se emplearon dos agujas, una 

especialmente diseñada para medir dureza en ceras (aguja Humboldt modelo H-i3l0, con un peso de 

2.465 g) Y la otra para materiales un poco más duros (aguja Humboldt modelo H-1280, con un peso de 

2.506 g). 

Para efectuar la medición~ cada hoja se colocó entre dos micas de plástico las cuales tenían un 

orificio por medio del que pasaba la aguja en caso de que por la fuerza con la que cayera llegara a 

romper la hoja. Se efectuó una sola medición para cada una de las hojas pero siempre se realizó en la 

parte central de la hoja del lado derecho de tal manera que la aguja no tuviera contacto con ninguna 

nervadura primaria. 

La dureza se obtuvo mediante el cálculo del trabajo (W) necesario para ser penetrada la hoja, 

empleando las siguientes fórmulas'. 

F=mXa 

Donde: F es la fuerza Con la que cae la aguja, m es la masa de la aguja, a es la aceleración con la que 

cae la aguja, al tratarse de un cuerpo que tiene una caida libre g- a. y g es la fuerza de gravedad con la 

que es atraída la aguja (g =9.81mls2). 
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En tanto que: 

W~FXd 

Donde. Wes el trabajo ejercido por la aguja para penetrar la hoja y d es la distancia reconida por la 

aguja para penetrar la hoja. 

2.3.5 Area Foliar Específica. Las 25 hojas por especie ya secas fueron pesadas en una balanza 

Sartorius BP31P y este valor se empleó para calcular el área foliar específica (AFE) para lo cual se 

empleó la siguiente fórmula. 

AFE~AF/PF 

Donde: AF es el área foliar sin daño y PF es el peso seco de la hoja sin herbivoría. 

El AFE es una relación área peso por lo que las hojas que presentaron una disminución en el área, 

el cual no representa una disminución proporcional del AFE. debido a que la mayor proporción del 

peso corresponde al peso de las nervaduras y venas centrales. y de las hojas que fueron estudiadas 

ninguna presento daño en las venas. Debido a lo anterior se emplearon también valores de AFE 

obtenidos en plántulas (Huante el al , 1995a; Huante & Rincón, 1998; P Huante (com pers.) 

2.3.6 Análisis de datos. Se obtuvo una matriz cuadrada de correlación. Se consideraron sólo los 

valores promedios por especie. Para aplicar este análisis se transformaron los datos de AFl:; de 

árboles como In AFE, el porcentaje de daño foliar como el arcoseno de la proporción del daño 

foliar, el número de hojas sin daño foliar como In (X+1), de tal manera que los datos presentaran 

una distribución normal (Zar, 1986) En el caso de AFE de plántulas, TRC y dureza no fue 

necesario realizar ninguna transfonnación de los datos. La aplicación de Jos modelos se realizaron 

por medio de los paquetes estadísticos de Statistica (1997) y JMP IN(l989-1997) Los datos de 

TRC y de AFE de plántulas se obtuvieron de los trabajos realizados en el laboratorio de 

Ecofisiologia del Crecimiento del Instituto de Ecologia, UNAM «Rincón & Huante, 1988; 

Huante, 1992; Rincón & Huante, 1993; Rincón & Huante, 1994; Huante el al, 1995a, b; Huante, 

1996; Huante & Rincón, 1998). 
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IIL RESULTADOS 

3.1 Análisis de datos 

De las 34 especies trabajadas las que presentaron un menor porcentaje de daño fueron T. rosea 

(0.13%), P. rubra (0.19"10) y A. adstrmgens (0.39%), mientras que las especies que presentaron un 

mayor porcentaje de daño fueron H. pallidus (l7.38%),!. wolcottiana (13.31%) y L. eriocardinalls 

(12.88%) (Tabla 3.1) 

Debido a que los niveles de daño que presentaron las especies tenían una gran varianza, la 

media del porcentaje de herbivoría no representaba del todo el comportamiento de las especies por lo 

que se emplearon dos formas alternativas para evaluar los niveles de daño. Una de las formas que se 

emplearon para analizar la herbivoría que presentaba cada una de las especies fue por medio del 

conteo del número de hojas que no presentaban ningún tipo de daño. Siendo las especies con una 

mayor proporción de hojas sin daño T. ovala (0.95), P. rubra (0.94) y J. pungens (0.90), mientras que 

las especies que tuvieron una menor proporción de hojas sin daño fueron. L.eriocardinalis (O.O)~ L 

candida (0.04) y R.fusca (0.05) (Tabla 3.1). 

Se calculó la distancia Euclidiana, la cual obtiene la diferencia entre el valor máximo de 

herbivoría y el valor mínimo, para ver cual era la diferencia entre las hojas que presentaron un mayor 

porcentaje de daño por herbívoros y la que presentara un menor daño, para cada una de las especies 

La premisa era que las especies que tuvieran un mayor porcentaje de daño iban a presentar una mayor 

distancia Euclidiana, mientras que el caso contrario ocurriría en las hojas con un menor porcentaje de 

daño. Las especies que presentaron una mayor distancia Euclidiana fueron C. eleagnO/des (91 46). T. 

donnel-smilhii (90.922) el wolcottiana (90.8632). Las que presentaron una menor distancia fueron 

T. ovala (2.25), T. rosea (4 38) Y C. harhadensis (8.39) (Tabla 3.1) 

Las especies que presentaron un mayor valor deAFE fueron L mono.\perma (526.53 cm2g-l) 

T. paucldenlala (432.84 cm2g-1) y C. pseudoniveus (405.84 cm2g-I). Las especies que presentaron 

valores más pequeños de AFE fueron F. paJlida (86.28 cm2g-1), 1. pungen., (89.56 cm2g-l) y C. 

harbadensis (107.6 cm2g-1) (Tabla 3.1). 

Las especies que presentaron las hojas más duras fueron C. harhadensis (0.0146 Nm), 1. 

pungens (0.0137 Nm) y R. fusca (O 01347 Nm). Las que presentaron una menor dureza fueron H. 

pallidus (0.0022 Nm), L. monosperma (0.0025 Nm) y C. sclerocarpa (0.0027 Nm) (Tabla 3.1). 
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Tabla 3 1. Porcentaje de herbivoría, área. foliar específica (AFE, cm2g-1 
), dureza (Nm), proporción de hojas SIn 

daño (proporción de ceros) y Distancia Euclidiana 

Espectes HeIblvOrla AFE Dureza Hojas sin Distancia 
(%tEE) (tEE) (±BE) Daño foliar Euclidiana 

("lo) 

AmphlpteryglUm adstrmgens 039±0.07 20424±324 0.005 ±0.0001 86 8.94 
ApoplaneslQ pamcu/ata 6.29 ±0.38 251.29 ±4.92 0.005 ± O 00019 9 41.39 
Bursera instabills 6.70±0.55 217.43 ± 8.58 0.004 ± O 00023 31 6363 
C aesalplma erlOstachys 11.03 ± 1.03 177.36 ±4.13 0.003± O 00003 38 5071 
Caesalpmia p/atyloba 3.32±0.38 233.72 ± 2.97 0.006 ± 0.00016 34 4866 
Caesalpima sc/erocarpa 6.07 ±0.45 169.66 ± 1.72 0003 ± 0.00002 18 4224 
Ce/anodendron meXlcanum 4.19±0.45 174.59 ± 3.11 0008 ± 0.00053 38 55.56 
Coce%ba barbadenSlS 121±O.09 107.64 ± 1.12 0.015± 0.00327 18 8.39 
Coch/ospermum vltifolium 4.58 ±0.6 244 76 ± 2.48 0.004 ± 0.00005 35 88.36 
CordlQ a/badora 1.51 ±0.27 206.78± 148 0.008 ± 0.00032 73 36.13 
Cordia e/aeagnoldes 10.96 ± 1.04 300.76±4.3 0.007 ± 0.00033 23 91.46 
Cresenlla alota 4.63±0.57 140.33 ± 169 0.011 ±0.00153 26 57.91 
Croton pseudoniveus 3.65±0.37 405.84 ± 2 75 0.OO4±ú.OOI12 50 34.15 
Forehamena paIltda 1.95 ±0.2 86.27±0.67 0.010 ± 0.00068 65 26.89 
Guapira macrocarpa 1269±0.78 218.54 ± 2.09 0.007±0.00196 17 67.83 
Guazuma ulmifolta 6.94 ±0.55 301.67± 537 0.004 ± O 00006 14 47.39 
Gyrocarpus ¡atroph ifobus 6.35±0.6 267.35 ± 3.58 0.005± O 00007 42 65.98 
HellOcarpus pallidus 1738±0.% 305.35 ± 4.49 0.002± 9E-06 13 83.55 
Hintoma /atif/ora 413 ±0.58 384.50 ± 5 02 0.004 ± O 00049 47 88.19 
Ipomoeae woIcotl/ana 13.31 ±0.87 245.89±3.23 0.005± 0.00018 7 90.86 
Jaquma pungens 079±0.13 89.56 ± 1.4 0.014 ± 0.0017 90 17.96 
JaIropha stand/eyi 463±0.62 229.20 ± 1.14 0007 ± 0.00238 63 71.20 
Lagrezia monosperma 314±0.38 526.53± 5.08 0.003 ± 0.00009 35 54.67 
Lonchocarpus eriocardmaIls 12.88±0.61 154.05 ± 1.29 0007 ± 0.00032 O 53.41 
Luehea candlda 8.64 ±0.43 32772 ±4.18 0007 ± 0.00048 4 42.91 
Plumena rubra 0.19±0.06 217.03± 2.74 0.009 ± 0.0005 94 11.38 
RecchIQ meXJcana 2.43±0 27 252.94 ± 3.61 O OOH 0.00007 36 40.83 
Ruprechliafu.~ca 4.11 ±0.38 215.74±425 0.013 ±0.00174 05 34.51 
SpondlOs purpurea 3.05± O 42 240.98 ± 4 66 0.004 ± 0.00054 70 50.64 
TabebulO donnel/-smtthii 8.76 ± 0.68 197.77±23 0.006 ± O 00062 11 90.92 
Tabebuia rosea 0.13 ±0.02 141.06 ± 1.68 0.007 ±0.00027 81 4.38 
Thevetla ovata 0.55±0.25 136.94 ± 1.06 0.010 ± 0.00054 95 2.26 
TnchEl!ra tr~fo/¡a 172 ±0.17 432.61 ± 1.96 O.ooH 000029 48 21.51 
Thouma paucidemara 2.80 ±ú 35 361.87 ± 1.47 0.005±000017 63 38.88 

3.2 Correlaciones entre los diferentes parámetros 

Se realizaron correlaciones entre todas las variables estudiadas (Tabla 3.2). El porcentaje de 

herbivoria (arcseno del porcentaje de daño) se correlacionó de manera significativa con la TRC 

(Figura 3 1), con el ArE de plantulas (Figura 3 2), con la distancia euclidiana, la dureza foliar 27 
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(Figura 3.3) Y el número de hojas sin daño foliar, en los dos últimos casos la correlación tuvo un signo 

negativo. No se correlaciona de manera significativa con los valores de AFE de árboles (Figura 3.7) 

Tabla 3.2 Matriz de índices de correlación de todos los pares de parámetros estudiados. Entre paréntesis están los 
grados de libertad, * p<O.05, ** p<O.OI y *** p<O.OOl. 

LnAFE 
Ln (x+ l)hojas DIstancia Dureza AFEde TRC sin daflo foliar Euclidiana Foliar plántulas 

Arcseno del % 
0.19 (33) -O 688 (33) 0.699(33)*** -0.339(33)*** 0.483(30)** 0.26(29)* 

de herbivoría 
'" 

LnAFEde 
árboles 1 0.096(33) 0.385(33)' 0.661(33)*** 0.562(30)*** 0.519(29)** 

Ln (x+l)hojas 
-0.38(33)' -O 0005(33) -0.441(30)' -0.174 sin daí'io foliar 

Distancia 
Eucbdiana -0.434(33)** 0.589(30)*** 0.354(29)' 

Dureza 
Foliar -0.525(30)' -O 397(29)' 

AFEde 
pIántulas' 0.483(30)** 

me' 

Datos tomados de HualÚe el al., 1985a. Huante & Rincón. 1998: P. Huante. com.pers. 
2Datos tomados de Huante el al. 1992; Rincón & Huante. 1993, Rincón & Huante. 1994; Huante ('/ a/.. 1995a. 
Huante etal., 1995b. Huante, 1996: Huante & Rincón, 1998. 

La distancia Euclidiana se relaciona de manera significativa con la TRC (Figura 3.4), el AFE de 

árboles (Figura 3.5), el número de hojas sin daño foliar, la dureza foliar (Figura 3 6), así como con 

los valores de AFE de plántulas (Figura 3 7). 
El número de hojas que no presentaron daño (ceros) se relaciona de manera significativa con el 

AFE de plántulas (Figura 3 8), distancia euclidiana y el porcentaje de daño, pero su relación no es 

significativa con el resto de los parámetros medidos 

Los valores de AFE de árboles se relacionaron de manera positiva con la TRC (Figura 3.9), 

AFE de plántulas y de manera negativa con la dureza foliar (Figura 3.10) 

La dureza de las hojas se relaciona significativamente con la TRe (Figura 3.11) y el AFE de 

plántulas (Figura 3.12). La TRC se relaciona de manera significativa con el AFE de plántulas (Figura 

3.13) 
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IV. DISCUSIÓN 

4.1 Niveles de daño foliar 

Los niveles de herbivoría que se presentan en las selvas bajas caducifolias pueden variar en los 

diferentes años. Por ejemplo) los porcentajes de herbivoría obtenidos en el muestreo de este trabajo 

para la selva baja caducifolia de Charnela, no difieren mucho de los datos esperados para este tipo de 

ecosistemas (Tabla 1.4). Trabajos anteriores donde se comparan los porcentajes de herbivoria para 

ecosistemas tropicales sugieren que el promedio de daño por folívoros es cercano al 11 1 % con un 

intervalo de 4.8 a 12.8% (Coley & Aide, 1992; Coley & Barone, 1996; Coley, 1998). El intervalo de 

daño medido fue de 0.13% a 12.88 y con una media de 5.33%, la cual es más baja a la reportada para 

este tipo de selvas. Aunque el porcentaje promedio de herbivoría que se ha reportado en particular 

para la región de Chamela se reporta una porcentaje de herbivoria del 17% (Filip el al., 1995), el cual 

es más alto al que se obtuvo en este trabajo, además de ser el más alto reportado para este tipo de 

ecosistemas. 

Si se comparan algunos de los porcentajes de herbivoria obtenidos por Filip el al. (1995) para 

los años 1983-1985, se observa que casi no hay diferencia para las especies de ('. vitifólium (4.18%), 

C. alliadora (4.78%), G. macrocarpa (8 98%) e l. wo/coltiana (14%). En cambio, las diferencias si 

son marcadas para de p, rubra, la cual se reporta con una herbivoria regular (6.01%) y de acuerdo a 

las mediciones realizadas en este trabajo puede ser considerada como una de las especies que presenta 

los niveles más bajos de herbivoría (O.18%)~ lo mismo ocurre con J. standleyi que fue reportada con 

un daño del 13.22% y en este trabajo se midió un daño del 462%. Todas estas diferencias pueden 

deberse a características propias del tipo de muestreo, ya que en este caso se realizó una medición 

puntual de los niveles de daño, en tanto que Filip et al. (1995) realizaron un seguimiento de las hojas. 

Otra de las causas puede ser que la herbivoría no se distribuye de manera homogénea en todos los 

individuos de la misma especie, además de que los niveles de daño varían cada año, y especies que 

una temporada fueron muy afectadas por los herbívoros, a la siguiente temporada pueden no serlo 

tanto, así como las poblaciones de herbívoros también varían año tras año. 

Los diferentes niveles de herbivoría que se presentan en las especies dependen tanto de la 

abundancia de herbívoros como de qué tan palatables son las hojas para los herbívoros. La 

palatabilidad de las hojas está determinada por tres componentes principales: los compuestos 
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químicos, las características físicas y la calidad nutricional. Janzen & Waterman (1984) realizaron 

análisis químicos de algunos compuestos que están relacionados con la palatabilidad como son los 

compuestos fenólicos, las fibras y los alcaloides para 80 especies del Parque Nacional de Santa Rosa 

en Costa Rica. Una de las especies que fue analizada en dicho trabajo fue L. eriocadinalis, la cual 

presentó los mayores porcentajes de compuestos fenólicos (4.44%) y taninos coodensados (2.52%), y 

fue una de las especies que, de acuerdo con los resultados obtenidos en este trabajo, presentó un 

mayor porcentaje de herbivoria (12.87%). Otras dos especies estudiadas por Janzen & Waterman 

(1984) fueron P. rubra (0.18%) y T. ovala (0.55%), que se reportan con niveles bajos de estos dos 

grupos de compuestos, pero sus bajos niveles de daño foliar pueden ser debidos a los altos niveles de 

fibras que estas plantas contienen, los cuales son de 36.3% y 30.0%, respectivamente Además, ambas 

especies fueron unas de las que tuvieron las hojas más gruesas (obs pers.) y duras (0.0093 y 0.0104 

Nm). Adicionalmente, presentan látex (obs. pers.), el cual se considera como una sustancia que 

disminuye la palatabilidad de fas hojas y quizá es por estas razones que presentan un menor número 

de hojas con daño 

En este análisis se trabajó con dos especies de fenología inverna, es decir, que producen hojas 

durante la temporada seca del año (J pungens y F. pal/ida). En este estudio se registró que ambas 

especies sufren niveles bajos de herbivoria (J pungens 0.79% y F. pallida 1.95%). Esto pudo ser 

debido a que su producción de hojas se realiza al final de la temporada de lluvias o principios de la 

temporada de seca, cuando la densidad de insectos herbívoros es baja. El "escape" de estas especies 

de plantas se debe básicamente al acoplamiento que existe entre los ciclos de vida de los insectos 

fitófagos y la diferencia que existe entre las dos estaciones que caracterizan a una selva baja 

caducifolia como Charnela, de tal manera que la mayor diversidad y abundancia de insectos fitófagos 

coincide con la temporada de mayor producción foliar Asimismo, ambas especies presentaron hojas 

duras (O 0137 Y 0.0095 Nm, respectivamente), lo cual representa una barrera para los herbívoros 

Otra especie que presentó un porcentaje bajo de daño por folívoros fue e al/iadora (1 5%), el 

cual fue muy bajo comparado con otra especie del mismo género. C. eleagnoides, la cual tuvo una 

herbivoría del 10.96%. Esto no concuerda con el hecho de que e alliadora es una especie con hojas 

muy nutritivas, 2.1 a 4.1%, 1.46% de calcio, 0.57% de magnesio, 209"10 de potasio y 0.21% de 

fósforo, datos de contenido en peso seco (Bergman el al., 1994, Herrera & Finegan, 1997). Sin 

embargo, este porcentaje relativamente bajo de herbivoría puede deberse a la asociación 

35 



Relación entre los niveles de daño causados por folivoros y características foliares 

simbiótica que tiene esta planta con hormigas Este tipo de relación ha sido muy documentada, de 

hecho algunas especies de plantas producen secreciones extraflorales de las cuales se alimentan sus 

simbiontes (Coley & Kursar, 1996). Por ejemplo, Fonseca (J 994) reporta que la relación entre 

Tachigali myrmecophi/a y Pseudomyrmex concolor es simbiótica, ya que las hormigas atacan a los 

insectos fitófagos que se puedan acercar a la planta. Este autor encontrÓ una disminución de hasta 4.3 

veces en el porcentaje de daño en las plantas que presentaron este tipo de asociación 

4.2 Daño foliar y la tasa relativa de crecimiento. 

En éste análisis se trabajó con 34 especies con el fin de que con ellas se tuviera una amplia 

gama de tasas de crecimiento y de esta manera tuvieron especies con diferentes estrategias de 

crecimiento y administración de recursos. Las tasas de relativas de crecimiento (IRC) fueron tomadas 

de los resultados que presentaron los controles de experimentos realizados en plántulas sobre la 

respuesta a diversos tipos de estrés, como diferentes intensidades de luz, concentraciones de 

nutrimentos y fósforo (Huante el. al., 1995a, b; Huante & Rincón, 1998, P. Huante, com.pers). Se 

podria esperar que la TRC cambie con la edad de las plantas, pero la relación que existe entre la TRe 

de las diferentes especies se mantiene, de tal manera que hay una variación en la magnitud de la TRe 

en los distintos estadios; sin embargo, es de suponerse que la tendencia general no variaría. Por esto 

pudieron ser empleadas en este estudio y ser aplicadas a individuos adultos 

La distribución de las defensas (tanto temporal, como en las diferentes partes de ella) en las 

plantas tiene un gran significado ecológico y evolutivo, en tos patrones y dinámicas de las poblaciones 

tanto de los herbívoros como de las plantas. En este trabajo se analizó la relación entre la TRC y 

algunas características de defensa de las hojas para un grupo de especies arbóreas en un ecosistema 

estacional. 

Se ha propuesto la existencia de una relación positiva entre la TRC y el porcentaje de daño 

(Coley, 1983). De acuerdo con las mediciones realizadas en este trabajo, dicha relación se 

correlaciona de manera significativa, a pesar de que los datos presentan una gran dispersión. La 

tendencia que se aprecia no es de todo clara que pennitiera suponer de manera muy consistente un 

determinado comportamiento en cuanto a la TRe y los niveles de daño (medidos como porcentajes) 

que presentan las hojas. Este resultado pudo deberse a que los datos presentaron varianzas grandes, lo 
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cual representa una gran dispersión de los datos debido a que las hojas son comidas diferencialmente 

tantc entre individuos como en un mismo árbol. 

Otra razón no relacionadas con la distribución del daño foliar en ~os árboles, es la que se 

reiaciona con el tipo de muestreo empleado en este trabajo, el cl,lal consisrio en un muestreo del daño 

foliar instantáneo (por medio de mediciones discretas) debido a que se realizó una sola medición, sin 

repeticiones en el tiempo. Filip et al. (1995), realizaron una comparación entre este tipo de muestreo 

y las mediciones a largo plazo, ellos encontraron que las mediciones discretas del daño causado por 

herbívoros subestima la herbivoría calculada con las mediciones a largo plazo. De acuerdo con este 

análisis el cociente de discrepancia entre ambos tipos de mediciones mostró una gran variabilidad 

entre especies, con un promedio de 1.99. Por 10 cual se consideró que las mediciones discretas 

subestimaron las mediciones a largo plazo, por un factor de dos. La causa probable de esta 

subestimación es debida a que algunas de las hojas que son dañadas totalmente y por lo tanto, pasan 

desapercibidas en las mediciones discretas, además de que en las mediciones discretas no se obtiene la 

información referente al momento en el que ocunió el daño. 

Por estas razones se emplearon otras formas de evaluar los niveles de daño. Primero se realizó 

el conteo del número de hojas que no presentaban ningún daño (hojas con 0% de herbivoria), de tal 

manera que las especies que presentaran una menor proporción de hojas intactas, serían aquellas que 

presentaron mayores niveles de daño. En segundo lugar se calculó la distancia Euclidiana, la cual está 

dada por la diferencia entre el valor máximo de herbivoria menos el valor mínimo para cada especie; 

se esperaría que un individuo de una especie que es muy comida presente un rango muy amplio de 

herbivoría en sus hojas, por lo que la distancia Euclidiana será mayor respecto al individuo de una 

especie que enfrenta poca herbivona. La distancia euclidiana presenta una medición de la variación de 

los datos. 

En este trabajo se encontró una correlación significativa con la TRC y los niveles de daño 

foliar (correlación positiva) y con el número de hojas que no presentaron daño foliar (correlación 

negativa). Estos dos parámetros están estrechamente relacionados ya que uno corresponde al opuesto 

del otro De acuerdo con los resultados obtenidos entre mayor sea la TRC de las especies de plantas, el 

daño foliar que presentaron fue mayor y por lo tanto 1enían un menor número de hojas que no 

37 



Relación entre los niveles de daño causados por folívoros y caracteristlcas foliares 

presentan daño. Esto es un resultado esperado debido a las características antiherbivoría que presentan 

las hojas de especies con tasa de crecimiento lentas y que se han relacionado con el costo de 

reemplazo del área foliar perdida (Herms & Mattson, 1992) 

En este trabajo se encontró una relación positiva y significativa entre la distancia Euclidiana 

del porcentaje de herbivoría y la TRC. Según esto, se obtuvo una tendencia a que especies con una 

mayor distancia Euclidiana tuvieron TRC mayores, ya que las especies con una TRC lentas 

presentaron una variación menor del porcentaje de daño causado por herbívoros, y se obtuvo que las 

especies con TRe lentas presentaron hojas sin daño foliar y con poco daño foliar. En tanto que entre 

más rápidas era la TRC de las especies presentaron una variación mayor en los niveles de daño foliar. 

De tal manera, que se midieron hojas sin daño foliar, hojas más o menos dañadas y hojas muy 

dañadas. Estos resultados son del todo esperados y dependen de las características particulares de cada 

una de las especies de plantas que de acuerdo a los resultados obtenidos son más palatables las 

especies con TRe rápidas que las lentas. 

Existe una probabilidad muy baja de que el porcentaje de herbivoria sea del 100% en una hoja 

en particular. Con la metodología empleada en este estudio la relación entre la TRe y la distancia 

Euclidiana habla de un cierto grado de resistencia a la herbivoría que existe en las especies con TRC 

más lentas La relación obtenida entre estos dos parámetros se puede analizar en términos de costos y 

Jeneficios para la planta, de tal manera que la resistencia y la defensa ante los herbívoros representan 

JO costo energético y desvío de recursos que podrían haber estado designados a otras necesidades de 

a plantas como son: el mantenimiento, el crecimiento y la formación de reservas, entre otros (Chapin 

[11 el. al., 1990). La limitación de recursos a las que se enfrentan las plantas predice la existencia de 

m compromiso (trade off) entre la inversión en crecimiento y defensa. Este compromiso se manifiesta 

m especies con diferentes TRC: las especies con mc rápida aparentemente distribuyen sus recursos 

lacia el crecimiento y las especies con TRC lenta hacia la producción de defensa, esto ayuda a 

~xplicar la presencia de niveles altos de herbivoría en las especies rápidas. 

4.3 Tasa Relativa de Crecimiento y algunas características foliares 

Las diferencias en las características defensivas entre las especies con diferentes TRC no 

e debe a la habilidad de escapar de los herbívoros, sino mas bíen a que entre mayor sea sU18 
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TRC, las especies son más tolerantes a altos niveles de herbivoría debido a que el costo de formación 

de una nueva hoja es menor. En términos del área foliar removida, el impacto de la herbivoria en las 

especies con TRC rápidas es más bajo debido a los costos de producción y mantenimiento (Coley, 

1983). La inversión que hace la planta a la producción de defensas detennina los niveles de daño que 

presentan las plantas. Los herbívoros remueven un cierto número de gramos por día, lo cual puede 

representar una gran fracción de la productividad neta de especies con tasas de crecimiento lentas, 

mientras que para especies con TRC rápidas tal vez no represente tanto y pueda ser reemplazado 

rápidamente (Coley, 1987) 

En este trabajo se obtuvo que las especies que tienen tasas de crecimiento rápidas son aquellas 

que presentan altos niveles de herbivoría comparado con las especies de lento crecimiento, esto se 

puede relacionar con la velocidad de expansión de las hojas, la cual teóricamente, en las especies de 

TRe rápidas reduce la herbivoría a un corto periodo de vulnerabilidad. Ambas características las 

hacen más atractivas para la elección de los herbívoros 

No se encontró una correlación significativa entre el porcentaje de herbivoría y el AFE de los 

árboles muestreados de cada una de las especies, esto se puede explicar debido a que los valores de 

AFf~" de árboles calculados en el experimento fueron obtenidos de datos de área y peso de las mismas 

hojas a las que se les midió el porcentaje de daño~ en este caso se presentó una pérdida en área foliar 

en las hojas comidas, pero no hubo una pérdida proporcional en peso debido a que éste está 

influenciado por el peso de las venas de las hojas, las cuales son difícilmente comidas por los insectos 

folivoros y en ninguna de las hojas comidas se observó un daño que incluyera la disminución de las 

venas principales. Por eso que se emplearon valores de AFE de plántulas. los cuales se obtuvieron en 

otros experimentos (Huante el al .. 1985, Huante & Rincón, 1998; P Huante, com pers.). Al igual que 

con los valores de TRe, se espera que las proporciones entre las especies se mantengan a pesar de que 

las magnitudes cambien con la edad. La relación entre AFE" de plántulas y el porcentaje de herbivoría 

si fue significativa 

La distancia Euclidiana del porcentaje de herbivoría se relaciona de manera significativa tanto 

con el AH; de árboles como con el AH, de plántulas. mientras que el número de hojas sin daño sólo 

se relacionó de manera significativa con el AFR de plántulas. En ambos casos se observa que las 

especies con un mayor AFE presentan un mayor nivel de daño foliar, es decir los herbívoros 

prefieren hojas que sean poco pesadas y con una estructura anatómica no muy compleja 
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(Dijkstra, ] 989). El AFE puede ser modificada por las características anatómicas, características 

químicas y la presencia de ¡ndumentos, entre otros; varias de estas características están relacionadas 

con mecanismos de defensa en contra de los herbívoros (Dijkstra, 1989), por lo que la tendencia es que 

entre mayor sea el AFE mayor es el nivel de daño que presentan las hojas. 

Los coeficientes de correlación obtenidos en este trabajo indican la importancia o la eficiencia 

relativa de los diferentes caracteres en reducir la herbivoría y los altos niveles de dureza de las hojas y 

sus contenidos de fibras asociados con un valor nutritivo bajo son las características que se 

correlacionan de manera negativa con los niveles de herbivoría. Se puede decir que la dureza de las 

hojas provee un soporte estructural y que los herbívoros ejercen una presión selectiva para 

incrementar la dureza La dureza provee una defensa efectiva en contra tanto de herbívoros 

vertebrados como invertebrados (Dijkstra, 1989). 

Las plantas modifican la dureza de las hojas mediante la acumulación de celulosa, 

hemicelulosa, pectinas y otros materiales que tienen la función de consolidar las paredes celulares 

(Feeny, 1970; Fenny, 1976). Es probable que la dureza también se relacione con un decremento en las 

concentraciones de agua (peeny, ]970), lo cual, además de desfavorecer la digestion de [as hojas que 

sean consumidas, las hacen menos atractivas para el herbívoro y puede ser una de las causas que 

favorezca a que los herbívoros escojan otra planta como fuente de alimento El porcentaje de 

herbivoría como la distancia Euclidiana del porcentaje de herbivoría se relacionaron de manera 

significativa con la dureza de las hojas. Ambos parámetros están muy vinculados con la presencia de 

fibras o de capas celulares adicionales en las hojas, las cuales pueden servir como defensa en contra 

de los herbívoros. Es por esta razón que se observa que entre mayor sea el grosor y la dureza de las 

hojas, menor es el daño ocasionado por herbívoros Mendoza & Tovar (1996) realizaron un 

experimento de preferencias alimenticias para un herbívoro generalista Sphenarium purrpuracens, el 

:::ual presentó una cierta preferencia hacia plantas más suaves y rechazó las duras en sus dos primeros 

~stadios de desarrollo, mientras que en estadios más avanzados no mostró diferencias en la dureza de 

'as hojas de las que se alimentan. Esto podría estar relacionado con una preferencia selectiva de los 

lerbívoros a ciertos grupos de plantas en estadios de desarrollo determinados y que probablemente la 

;elección del alimento pueda estar detenninada por la dureza de las hojas, la cual se ha vinculado con 

as características nutricionales que estas posean (Feeny, 1976) 

40 



Relación entre los ruveles de daño causados por folívoros y caracteristicas foliares 

Los valores de AFE de árboles se relacionaron de manera positiva con los de TRC como lo 

menciona Huante el al. (1995) y Gamier el al. (1997). El AFE tiene una relación positiva con la 

concentración de nitrógeno que hay en las hojas, las diferencias en los valores de AFE, pueden 

deberse a diferencias en el tamaño de las hojas o la presencia de tricomas, glándulas, espinas, etc 

También existe una relación entre los diferentes valores de AFE con la tasa fotosintética que 

presenten, pero esto no ha sido muy estudiado (Dijkstra, 1989) La explicación que se presenta para 

esta relación se basa en que la hoja es la maquinaría fotosintética' una hoja esta fonnada por 

materiales que se asocian con diferentes funciones como son la protección en contra de herbívoros y 

cambios climáticos adversos, competencia y otros requerimientos estructurales (Lambers & Poorter, 

1992). Éstas y otras funciones pueden ser factores que penniten un incremento en la materia seca de 

la hoja (Dijkstra, 1989). 

Se ha visto que el potencial de crecimiento de las plantas está negativamente correlacionado 

con defensas cuantitativas (Coley, 1983). La relación que presenta el AFE de árboles como el AFE de 

plántulas, con el grosor y la dureza de las hojas es negativa, lo cual es comprensible debido a que las 

variaciones en AFE pueden deberse a diferentes causas. Por ejemplo, se piensa en una hoja compuesta 

únicamente por clorénquima, tejido vascular, número de capas y epidermis, las modificaciones en el 

AFE pueden ser causadas por la acumulación de sustancias químicas en diferentes capas en las hojas, 

o la acumulación de metabolitos secundarios Un ejemplo de esto se presenta en T. ovafa y P. nlbra; 

ambas especies presentan látex que es acumulado en el interior de la hoja y le proporciona ese grosor 

y consistencia que las caracteriza. La acumulación de capas adicionales, como esclerénquima u otro 

tipo de tejido, o la presencia de cuernos, espinas, tricomas, etc. pueden modificar los valores de AF1; 

(Lambers & Poorter, 1992) 

La correlación entre la TRC y la dureza de las hojas fue significativa pero con signo negativo, 

Esto puede ser debido a que se ha propuesto que las especies con TRC rápidas tienen bajas 

concentraciones de fibras y de otros compuestos que les puede conferir una mayor dureza, es decir, 

que especies con mayores TRe, presentan una menor dureza de las hojas. Esto es debido a que las 

especies que presentan 17~C más bajas acumulan una mayor proporción de fibra (Lambers & Poorter, 

1992). En especies con una mayor dureza foliar la poca flexibilidad de las paredes celulares es 

aparentemente suficiente para una lenta expansión (Coley & Kursar, 1996). 
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Coley (1987) realizó un trabajo en el que analizó diferentes características de hojas maduras de 

47 especies de plantas y la relacionó con los niveles de herbivoría que presentaban. Esta autora 

encontró que son varias las características que se relacionan con la protección en contra de los 

herbívoro. Ella encontró que el nivel de herbivoría se relacionó de manera directa con la TRC 

(,.2=0.520), con la pubescencia, el contenido de agua y nitrógeno y de manera inversa con las 

concentraciones de taninos, fibras, ligninas, celulosa y dureza de las hojas (,.2~0.5l5). 

En ténninos generales se puede decir que la mayoría de los herbívoros prefieren hojas que 

presenten altas concentraciones de proteínas yagua., bajos niveles de compuestos fenólicos. taninos y 

baja dureza (Dury el al., 1998). Una hoja que tuviera la capacidad de fijar una mayor cantidad de 

dióxido de carbono, minimizar sus costos y que además corriera el menor riesgo de ser comida por 

herbívoros sería una hoja ideal para cualquier tipo de ecosistema. 

En resumen, los resultados de este estudio muestran que hay una tendencia a que especies de 

TRC rápidas presenten un mayor nivel de daño ocasionado por folívoros en comparación con las 

especies de TRC lentas, lo que apoya la teoría de disponibilidad de recursos (Coley el al .. 1985) Las 

especies de rápido crecimiento se caracterizan por una alta concentración de nutrimentos y baja 

concentración de metabolitos secundarios y defensas cuantitativas, mientras que las especies de lento 

crecimiento acumulan una mayor cantidad de defensas cuantitativas las cuales juegan un papel 

importante en la reducción de la herbivoría. Debido a las características químicas de las hojas de 

especies de lento crecimiento, el costo de construcción es mayor además de que el aporte fotosintético 

por unidad de peso de las hojas es menor que en las especies con me rápidas (Lambers & Poorter. 

1992). 

La selva baja caducifolia es un ambiente altamente contrastaste, ya que no sólo presenta dos 

estaciones con condiciones ambientales diferentes, sino que además está expuesta a una gran variedad 

de modificaciones ambientales año con año. Por ejemplo, la selva baja de Charnela, es una región que 

está fuertemente influenciada por las tonnentas tropicales y las diferencias en su promedio de lluvia 

en gran medida está determinada por ellas. Los organismos vivos que habitan en ambientes como lo es 

Charnela tienen que estar no sólo adaptados para estos lugares, sino además de ser especies plásticas 

para responder a las condiciones ambientales. Dentro del concepto de plasticidad se incluye las 

interacciones entre los diferentes organismos, un ejemplo de estas interacciones es la relación 

planta-herbivoro. 
42 



RelacIón entre los ruveles de daño causados por folívoros y caracteristlcas foliares 

4.4 Perspectivas en el estudio de berbivoría en ecosistemas tropicales 

Los amplios ámbitos de daño causado por herbívoros que se presentan en las zonas tropicales 

comparadas con los de las zonas templadas, pueden sugerir que existe una selectividad en cuanto al 

tipo de planta que es consumida por el herbívoro, así como una selectividad de las plantas hacia el tipo 

y concentración de defensa que presenta en contra de los herbívoros así como el momento fenológico 

en el que la planta expone un tipo u otro de defensa, dependiendo de las condiciones bióticas y 

abióticas en las que crecen. Particularmente distintivo es el hecho de que la mayoría de los daños en 

las zonas tropicales ocurren en las hojas jóvenes y en las hojas que recién se han expandido, mientras 

que las hojas maduras presentan diferentes tipos de defensas como son altas concentraciones de 

taninos y una acumulación de compuestos en la pared celular que les confiere una mayor dureza Se 

ha visto que el tipo de defensas está en función de las características genéticas que presentan las 

plantas así como de la velocidad de crecimiento. 

Los estudios que se han realizado en el área de interacción planta- herbívoro puede ser 

dividida en tres ramas principales que son desde el punto de vista del herbívoro (preferencias 

alimenticias, respuesta de los herbivoros a las defensas de las plantas); de las plantas (tipos de 

defensa de las plantas, efecto en la sobrevivencia, establecimiento y reproducción), del ecosistema 

(influencia en la diversidad, abundancia de las diferentes poblaciones) Las nuevas líneas de 

investigación pueden estar hoy en día dirigidas hacia las siguientes áreas: 

El establecimiento de la plántulas, la sobrevivencia y la administración de los recursos en 

presencia de herbívoros. 

2. Plasticidad en eJ tipo y velocidad de respuesta a la herbivoria así como los mecanismos de 

defensa que presentan las plantas y el costo que estas implican a las plantas con diferentes 

características fisiológicas y ecológicas 

3 Efecto de los cambios ambientales en la respuesta de las plantas a la presencia de daño ocasionado 

por herbívoros, 
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4.5 Conclusiones 

1. Se encontró una relación directa entre la tasa relativa de crecimiento (TRC) y el porcentaje de 

daño, es decir que entre más rápida era la TRe mayor es el daño foliar que presentaron las 

especies estudiadas. 

2. Las características fisicas (dureza y AFE) de las hojas fueron características que modificaron los 

niveles de daño foliar que presentaron las especies 

3. Las especies estudiadas presentaron una tendencia negativa entre dureza y los niveles de daño 

foliar así como con la me. 

4. Las características físicas (dureza y AFE) de las hojas se relacionaron inversamente con la TRe de 

las especies. 
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