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Relacion entre los mveles de dafio causados por folivoros y caracteristicas foliares

RESUMEN

El objetivo de este trabajo fue relacionar los niveles de dafio causados por folivoros con la tasa
de crecimiento y algunas caracteristicas foliares de 34 especies arboreas caracteristicas de la selva
baja caducifolia de Chamela, Jalisco, que presentaban tasas relativas de crecimiento (TRC)
contrastantes. Se midid el porcentaje de dafio ocasionado por folivoros al inicio de la temporada de
Huvias y se relacionaron con algunas caracteristicas fisicas de las hojas como el grosor, la dureza y el
area foliar especifica (AFF).

Se encontrd una correlacion directa y significativa entre el porcentaje de dafio foliar y el AFE y
una correlacion inversa del dafio foliar con la dureza de las hojas Se encontré una relacién
significativa entre el porcentaje de dafic foliar v los valores de la TRC, asi como una correlacion
positiva y significativa entre la distancia euclidiana del porcentaje de dafio y la TRC. El AFE tuvo una
relacién negativa con la dureza de las hojas y presentd una relacion positiva y significativa con los
valores de Ia TRC.

Con estos resultados se corrobora [a hipétesis de disponibilidad de recursos y asignacion a la
defensa que sefiala la refacion entre la TRC y los niveles de dafio por herbivoros, y se obtuve que las
caracteristicas fisicas de las hojas si se relacionaron de manera significativa con los niveles de

herbivoria; asi mismo la dureza de las hojas y el AFE se correlacionaron con la TRC
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Abstract

The objectives of this thesis is to relate damage levels occasioned by folivorous with plants
relative growth rate (RGR) and some leaf characteristics in 34 woody species with contrasting
relative growth rates, in the tropicai deciduous forest of Chamela, Jalisco. Damage percentage was
evaluated in early rainy season and was related with anatomic leaf fraits as toughness and specific
leaf area (AFE)

A direct and significative correlation was observed between leaf damage and specific leaf area,
an inverse correlation between leaf damage and toughness was observed also, Leaf damage
percentage and relative growth rate data presented a direct and significative correlation, this kind of
cotrelation was observed also between Euclidean distance and RGR  Specific leaf area was correlated

in a negative way with leaf toughness and in a positive one with relative growth rate data.
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I INTRODUCCION

1.1 La herbivoria y sus efectos en las plantas

La herbivoria es el consumo de plantas por animales (Howe & Westley, 1988). Es un tipo de
depredacién y como tal es considerada como una relacidén mis-menos, en la que uno de los
organismos resulta beneficiado {el herbivoro), y el otro es perjudicado (la planta) (Begon ef al., 1988)
En algunos casos el dafio producido por los herbivoros a una planta es muy alto, de tal forma que
ocasiona una reduccion en el crecimiento y en la reproduccion de los individuos afectados alterando la
competitividad que la planta tiene con otros individuos dentro de la comunidad (Coley, 1983). Este
tipo de interaccion entre plantas y animales no siempre es perjudicial, ya que en ocasiones se les
puede considerar benéficas para las plantas, como es €l caso de la polinizacion (Belsky, 1986) v la
dispersion de frutos y semillas (Howe & Westley, 1988; Sallabanks & Courtney, 1992).

Los herbivoros pueden determinar la morfologia y la fisiologia de las plantas (Bell, 1991) Las
medificaciones en su forma estan rtelacionadas basicamente con su estructura modular y  su
plasticidad fenctipica (Bell, 1991). El efecto que tiene la herbivoria sobre las plantas puede ser
analizado en los diferentes niveles de organizacién que abarca la ecologia (individual, poblacional o
comunitario). Desde el punto de vista individual, los herbivoros pueden provocar altas tasas de
pérdida en los tejidos vegetales (Janzen, 1970), reduciendo el area fotosintética (Crawley, 1983),
alterando asi el balance de carbohidratos y modificande el consumo de agua y de nutrimentos
(Crawley, 1983), Io cual ocasiona un debilitamiento en la estructura fisica de las plantas (Coley et al,
1985) y modifica su forma y su capacidad de persistencia (Huntly, 1991).

A nivel poblacional, los herbivoros pueden ocasionar cambios en la demografia de 1as 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
adecuacion (Fritz & Simms, 1992). Los insectos fitéfagos, por ejemplo, pueden disminuir el
crecimiento poblacional y las tasas de sobrevivencia de las plantas (Tilman, 1988) alterando por
consecuencia, sus patrones de distribucion (Huntly, 1991). Los herbivoros pueden detenminar el
resultado final de la competencia interespecifica mediante la capacidad de alimentarse
diferencialmente de distintas especies de plantas (Champan & Joern, 1990)

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

comunidad (Huntly, 1987), causando disturbios al alimentarse de las plantas, alterando su

4
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abundancia relativa (Rice, 1987) y cambiando las condiciones ambientales de diferentes habitats
(Huntly, 1987). Los herbivoros se ven influenciados por la productividad y los disturbios que son
reconocidos como modificaciones en la dinimica de las comunidades y en particular en la
composicion de las especies, pueden incrementar o disminuir la diversidad de las comunidades de
plantas (Huntly, 1991). Asi, por ejemplo, mediante la seleccion de especies dominantes un herbivoro
favorecera un aumento en la diversidad vegetal, por otro lado, si selecciona especies que se

encuentran con poca abundancia (especies raras) se favorecers una reduccidn en la diversidad vegetal
{Huntly, 1991).

1.2 Tipos de herbivoros

Los herbivoros temestres manifiestan una gran selectividad del alimento, el cual es etegido
dependiendo de varias caracteristicas de las plantas y de los herbivoros Los patrones de alimentacion
de los herbivoros estan determinados por factores fisicos, quimicos y bioticos (Chapman, 1974). De
acuerdo con el grado de especializacion en el consumo de alimentos (Price, 1984, Chapman & Joern,
1990), los herbivoros se pueden clasificar en. a) polifagos que son aquellos que se alimentan de un
amplio ambito de especies de plantas que pertenecen a familias diferentes, b) oligéfagos, que se
alimentan de un grupo limitado de plantas, usualmente comprendidas todas en una sola familia; c)
monofagos, los cuales se alimentan de especies de plantas pertenecientes a un sélo género. Una
clasificacion alternativa es la que separa a los organismos en especialistas (oligdfagos y monofagos) v
generalistas (polifagos) (Bell, 1991). Algunos autores proponen que la posibilidad que tienen algunos
herbivoros de alimentarse de una gran variedad de plantas, les permite evitar que se alcancen las dosis
letales de cada compuesto secundaric y optimizar el balance de nutrimentos (Lee, 1990; Simpson &
Simpson, 1990). A su vez, la especializacion hacia el consumo de una especie de planta puede
significar una estrategia eficiente de alimentacién, en la cual la predecibilidad de los recursos
alimenticios es muy importante. La estrategia especialista permite a los herbivoros utilizar un recurso
no disponible para otros, lo cual puede reducir la competencia interespecifica por alimento (Crawley,
1983). A pesar de esto, los consumidores mas selectivos, invierten una mayor cantidad de energia en
buscar su alimento (Bell, 1991} La calidad y cantidad del alimento disponible pueden ser
determinantes en la dinamica de la poblacion del herbivoro (Howe & Westley, 1988)

Otras formas por medio de las cuales se pueden clasificar a los herbivoros estan relacionada
con la parte de la planta de la cual se alimentan Los herbivoros se pueden agrupar de acverdo

con lo presentado en la Tabla 1.1 5
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1.3 Caracteristicas de las plantas que afectan los niveles de daiic

Se ha propuesto que los niveles de dafio que presentan las plantas estan determinados por la
localizacion, la densidad y la calidad del recurso (Price er af, 1980, Brown, 1986; Beli, 1991) La
busqueda del alimento difiere entre especies e incluso entre individuos de la misma especie (Via,
1990; Bell, 1991). Esto depende de las condiciones bidticas del ambiente, fisiologicas, genéticas y de
aprendizaje de los organismos (Price, er /., 1980; Brown, 1986; Bell, 1991).

Las caracteristicas de las plantas involucradas en la seleccion del alimento som Ja

composicion, la diversidad, la distribucion de la comunidad vegetal, la abundancia de las poblaciones
de plantas hospederas (Price, 1984, Quinn & Walgenbach, 1990), la disponibilidad, la palatabilidad
{Lewis & Bernays, 1983), la calidad nutricional medida como contenido foliar de nitrogeno (Otte &
Joern, 1977), contenido de agua (Lewis & Bernays, 1985) v el contemdo foliar de compuestos
secundarios (Chapman & Joern, 1990), la morfelogia v arquitectura (Bell, 1991), y 1a dureza foliar
{Chapman & Joern, 1990), entre otros. A continuacion se analizan algunos factores que afectan la
herbiveria:
1.3.1 Disponjbilidad del alimento. La gran abundancia de las plantas en los ecosistemas terrestres
enmascara el problema que pueda significar para los herbivoros el conseguir alimento disponible
(Parker, 1984) Las plantas que tienen una gran o apariencia (es decir, aquellas que pueden ser
facilmente encontradas por los herbivoros) invierten mucha de su energia en producir sustancias para
su defensa, lo cual las hace un poco menos palatables En contraste, las plantas no aparentes, que
pueden ser efimeras, las anuales o las que presentan una distribucion geografica irregular, invierten
menos en la produccién de defensas y podrian ser consideradas como mas vulnerables ante los
herbivoros (Feeny, 1970). Se han realizado estudios con chapulines en los cuales se encuentra que la
cantidad y calidad det alimento ingerido por estos ortoptéros depende de la abundancia relativa de las
plantas hospederas potenciales (Cottan, 1985)

1.3.2 Caracteristicas nutritivas_de las plantas. El follaje de las plantas es una fuente pobre para

constituir tejidos animales porque éste es comunmente bajo en proteinas y carbohidratos (Scriber &
Stansky, 1981, Hartley & Jones, 1986). Combinado con esto, la variacion temporal y espacial en la
calidad nutricional de las plantas obstaculiza el empieo de las plantas como tnica fuente de alimento
para los herbivoros (Hartley & Jones, 1986). El contenido nutritivo de las hojas esta relacionado con
su edad, el contenido de proteinas, agua y la concentracion de fibras (Coley & Barone, 1996},

E! escape fenoldgico constituye una estrategia que permite a ciertos grupos de plantas

disminuir los niveles de dafios causados por herbivoros. Este escape puede ocurrir de dos,
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formas. Una de ellas ocurre cuando las hojas se presentan en una estacion en la cual la densidad de
herbivoros es muy baja, y la otra es que durante la temporada de mayer abundancia de herbivoros de
modo que se sature la demanda de hojas provocando que algunas de ellas puedan escapar al dafio.

E! nutrimento mds importante para los herbivoros en general es el nitrégeno (Chapman &
Joemn, 1990), ya que la disponibilidad de este elemento impone una limitacion potencial en el
desarrolio y reproduccidn de los insectos (Bloom et al, 1985) Otro elemento que es importante para
la formacion de aziicares es el carbono, se han realizado estudios sobre la relacion carbono/nitrdgeno
en las plantas (Coley ef @i, 1985) y los resultados de estos sefialan que esta fuertemente relacionada
con la palatabilidad y la respuesta de las plantas a los herbivoros en una escala de tiempo evolutivo y
fisioldgico (Bryant ef al, 1983).

La distribucion heterogénea de recursos en el medio afecta las caracteristicas fisiologicas y
nutricionales de las plantas Por ejemplo, las plantas adaptadas a condiciones con baja disponibilidad
de recursos tienen tasas de crecimiento lentas, 1o cual limita su capacidad de compensar el tejido
perdido por causa de los herbivoros. Este tipo de plantas responden al ramoneo por medio de defensas
quimicas bien desarrolladas En contraste, las plantas que habitan en lugares con una alta
concentracién de nutrimentos, tiencm tasas de crecimiento altas y el tefido que es consumido es
repuesto por medio de ta produccion de resofios nuevos o del incremento en el drea de la hoja que fue
consumida, Estas plantas presentan defensas quimicas inicamente en la fase juvenil (Bryant e/ af,
1983). En ambientes con limitantes de nutrimerntos las defensas quimicas se basan principalmente en
carbono. En ambientes con alto contenido de nutrimentos, las defensas basadas en carbomo
disminuyen y las basadas en nitrogeno aumentan (Bryant ef al., 1983),

1 3 3 Contenido de agua foliar. La desecacion es un problema para algunos insectos asociados a las
plantas terrestres (Abrahamson, 1989). La seleccion del alimento esta determinada por ¢! contenido de
agua foliar y por el estado de hidratacion de los insectos, ya que estos altimos necesitan mantener
cerca del 70% de contenido de agua en sus cuerpos mediante Iz ingestién de alimentos que tengan un
contenido adecuado de agua (Abrahamson, 1989). Asi, cuando los insectos estan altamente
deshidratados, éstos pueden rechazar alimentos secos prefiriendo aquellos con un alto contenido de
agua que en otras condiciones de hidratacion serian rechazados (Lewis & Bernays, 1985)

1.3.4 Metzholitos secundarios (Defensa quimica). Los compuestos secundarios son sustancias
bioguimicas que no funcionan directamente en procesos metabolicos primarios de las plantas como

son el crecimiento, el desarrollo y la reproduccion {Bloom ef al, 1985) Los metabolitos

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 distribucion y actividad en ecosistemas
tropicales {Coley & Aide, 1991). Por ejempio, cerca del 16% de las especies en climas templados
poseen alcaloides en comparacion con un 35% de las especies tropicales. Asi mismo, los taninos
condensados en hojas maduras son tres veces mas altos en bosques tropicales hidmedos que en los
bosques templados (Coley & Barone, 1996).

Algunos de fos metabolitos secundarios que son sintetizados por las plantas pueden inhibir ef
crecimiento y el desarrollo de los insectos mientras que otras inhiben las actividades proteoliticas y
amiloliticas, sirviendo mas bien como repelentes de la alimentacidn (Cates & Orians, 1975, Miller &
Miller, 1986). Las plantas presentan diversos compuestos aleloquimicos de baje peso molecular que
juegan un papel defensivo importante contra los insectos y otros herbivoros Algunos ejemplos de
estos compuestos son saponinas, taninos, ligninas, terpenos, alcaloides, aminoicidos y compuestos
cianogénicos (Miller & Miller, 1986) Por su efecto, los compuestos quimicos de defensa puede
agruparse en' toxicos o venenosos (Miller & Miller, 1986), repelentes de la alimentacion (Cates &
Orians, 1975), andlogos hormonales (Bowers ef al., 1976) y de accidn fisica (Gibson, 1971).

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

presentan em. cuantitativas y cualitativas. Las cuantitativas son caracteristicas de hojas maduras, su
funcion principal es el de reducir la digestibilidad; por ejemplo, la celulosa, la hemicelulosa, la
lignina, los taninos, y el silice, entre otros Las defensas cualitativas son principalmente toxinas que se
presentan en hojas jdvenes y frutos, algunos de los efectos que tienen es el de repeler a los
herbivores, detener su respiracién, inhibir el sitio activo de algunas enzimas, etc. (Howe & Westley,
1988) (Tabla 1.2)
13 5 Variabilidad vegetal. Las plantas representan para los herbivoros un mosaico de recursos que
varia espacial y temporalmente (Denno & McClure, 1983; Hunter et al., 1992), lo cual tiene varias
consecuencias en la interaccion planta-herbivoro, ya que no todas las plantas y no todas las partes de
las plantas son igualmente importantes para los herbivoros (Dirzo, 1984; Strong, 1984). Debido a que
las vartaciones estacionales provocan que clertas plantas sean mds o menos aparentes ante los
herbivores modificando asi la posibilidad de que las decisiones de asentamiento o de alimentacion
Estas variaciones pueden modificar el nimere de competidores por los mejores recursos disponibles,
ocasionando umna alta mortalidad de herbivoros y el mosaico de recursos facilitaria el agrupamiento
de herbivoros en sitios especificos que los haria mas o0 menos saparentes vy vulnerables a sus

depredadores (Feeny, 1976, Rhoades & Cates, 1976). 9
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Tabla 1.2 Algunos compuestos presentes en las plantas que reducen 1a herbivoria. Tomado de Howe & Westley (1988)

Grupo Quirmico Descripeién Papel defensivo
Reductores de la digestibilidad cuantitativos,
Cehilosa Polimero de azicar Requeere de flora miestinal
para su digestién
Hemmicelulosa Polimero de azicar Requiere de flora miestinal
para su digestion
Ligninas Polimeros fendlicos Se unen & proteinas y carbohidratos
Taninos Polimeros fendlicos Se unen a proteinas
Silica Cristales morgénicos Indigeribles
Reductores de Ia digestibilidad cualitativos
Alealoides Contiener N heterociclico Algunos deticnen la sintesis de
DNA y RNA
Ammo acdos toxacos  Andlogos amino écidos proteicos Compiten con amino dcrdos proteicos
Clanogémicos Glicésidos con HCN Detiencn la respracién mitocondiial
Glacosmelatos N-contienen sales de K Algunos desordenes endocrinos
Inlibdores de proteinas proteinas o polpéptidos Se unen a los siti0s activos de las
en subunidades enamas
Terpenoides Polimeros de cadenas de Algunos detienen la res pracidn

cmeo carbonos

1.3.6 Edad Foliar, Las plantas son susceptibles al ataque de tos herbivoros en todos sus estadios y el
efecto en la estructura y dinamica de 12 planta varia con relacion al momento en el que fue dafiada
Por ejemplo, en algunos casos el efecta del dafio foliar en los arboles maduros puede manifestarse
como una disminucién en su crecimiento, mientras que el dafio foliar en el caso de las plantulas puede
ocasionarles la muerte (Dirzo, 1984).

Las teorias actuales sobre la interaccion planta-herbivoro sugieren que las especies de plantas
de diferentes estadios sucesionales, asi 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
sefialan que los insectos se alimentan preferentemente de las plantas que presentan hojas jOvenes,
debido a que las hojas maduras son mas duras y pueden contener sustancias que reducen la
digestibilidad, tales come son taninos y resinas (Feeny, 1970); se considera también que las hojas
Jovenes son més activas y que presentan una mayor cantidad de hormonas comparadas con las hojas
maduras, por lo que las consecuencias de la herbivoria dependen del tipo de follaje que esté siendo
dafiado (Dirzo, 1984).

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

clorofila, lo cual resuita en el desarrollo de coloraciones blancas, rosas ¢ rojas en éstas {Coley &

10
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Barone, 1996). La impresién visual que ocasionan estos colores provocan un efecto de rechazo por
parte de los herbiveros (Colev & Barone, 1996}

En las regiones tropicales las iojas maduras fienen bajas concentraciones de nitrogeno foliar y

agua, ast como altas concentraciones de fibras (Coley & Aide, 1991). Estas hojas son duras v con altas
concentraciones de faninos y con frecuencia presentan afcaloides. Las caracteristicas de defonsa en los
tropicos son muy diferentes en las hojas de diferentes edades (Coley & Aide, 1991; Coley & Barone,
1996). Las hojas jovenes de las especies tropicales presentan grandes concentraciones de defenses
guimicas, mientras que en las hojas maduras las defensas quimicas van acompafiadas de defensas
fisicas {Coley & Aide, 1991; Coley & Barone, 1996). Ambos grupos de hojas (iGvenes y maduras) son
muy defendidas debido a los alos niveles de herbivoria que se presentan v de algin modo reflejan la
gran presién que 1a herbivoria ejerce sobre las plantas en las zonas tropicales (Coley & Aide, 1991;
Coley & Barone, 1996).
1.3.7 Caracteristicas _fisicas. Chapman v Joern (1990) proponen que las propiedades fisicas de las
hojas {por ejemplo, el grosor, la dureza) v de las plantas pueden determinar ia eleccion del alimento y
una demora en la alimentacién en los insectos, sobre tode en los primeros estadios de desarrollo de la
planta. Algupas caracteristicas fisicas que puede influir en la palatabilidad de las plantas son: los
tricomas no glandulares, las espinas y el tamafio, grosor, edad y dureza de las hojas (Esau, 1985).

Coley (1983), por ejemplo, encontré gque la dureza de las hojas estd correlacionada
positivamente con el contenido de fibras. Asi mismo, estos dos caracteres estdn correlacionados de
manera negativa con el contenido nutritivo (Coley, 1983), en tanto que la pubescencia foliar esta
negativamente relacionada con la dureza. También menciona que las hojas de especies pioneras, a
diferencia de las plantas persistentes, son menos duras, presentan una mener concentracion de fenoles

v fibras y presentan una mayor concentracion de nitrdgeno y agua.

1.4 Tasa Relativa de Crecimiento y Area Foliar Especifica
1.4.1 La_tasa relativa de crecimiento (7RC), es un parametro que indica el incremenio en biomasa
respecto a la biomasa inicial por unidad de tiempo. La ecuacion matemitica que permite su calculo es
la siguiente (Huat, 1990).
TRC- Aa W, - In W, )/ -1,

Donde. W, = el peso seco de la planta af £ ¥, = el peso seco de la planta al £, ¢ = tiempo



Relacion entre los riveles de dafio causados por folivoros y caracteristicas follares

Las plantas pueden crecer en suelos que sean pobres en nutrimentos pero su crecimiento es
bajo si se compara con €l 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 FRC (Rincon &
Huante, 1994; Huante ef al, 1995a).

La TRC esta relacionada con la administracidon de los recursos con los que cuenta la planta
para el cumpiimiento de sus diferentes actividades, como son el crecimiento, la reproduccion, la
defensa, la acurmulacion de reservas, el mantenimiento, etc. (Chapin 111 ef af., 1990) Se ha reportado
que hay una relacién inversa entre la TRC v el tamafio de la semilla, ya que se consideran especies
que germinan de manera rapida de la misma manera forman tejido fotosintético rapidamente, por lo
que N0 €5 necesario que presenten grandes semillas con una gran cantidad de tejidos de reserva
{Shipley & Peters, 1950).

La sucesion y el establecimiento de las plantas estan muy relacionados con las estrategias
ecologicas y el grado de perturbacién que se presenta en el ambiente (Shipley er al, 1989). Las
respuestas similares a ciertas condiciones de estrés han dado origen a grupos morfologicos,
fisiologicos o fenoldgicos (Grime, 1979). La 7RC es una caracteristica de que presentan las plantas
por medio de las cuales se pueden agrupar dentro de éstas estrategias adaptativas.

La TRC es frecuentemente relacionada con la defensa en contra de los herbivoros. Se ha
propuesto que la distribucion de recursos de la planta hacia defensa de herbivoros y patdgenos esta
relacionada de manera inversa con la TRC, de tal manera que la asignacion de recursos a la defensa es
menor entre mayor sea la TRC (Coley, 1983, Coley et al., 1985) Esta relacion se fundamenta en lo
costoso que pueden ser algunas de las defensas que desarrollan las plantas como son la sintesis de
compuestos secundarios (Tabla 1 3), asi como costo que representa para las diferentes especies de
plantas el perder una cierta cantidad de tejido fotosintético (Basey & Jenkins, 1993 Hoffland ef af,,
1996). Coley (1983, 1985) sugiere que la relacion que presenta la tasa de herbivoria y la TRC es
positiva,

1.4.2 El area_foliar especifica (AFE), se define como el area foliar por unidad de peso foliar. Es
reciproca del peso foliar especifico o masa foliar iaor unida de area 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, Rincdén & Huante, 1993), la
disponibilidad de nutrimentos (Huante er al, 1995a), la aliitud v condiciones diferentes de
temperatura (Dijkstra, 1989)

Las variaciones en el AFFE estan relacionadas con las caracteristicas de las plantas (grosor,
dureza, complejidad anatomica de las hojas, etc.) en los diferentes ecosistemas. Por ejemplo el AFE se
relaciona directamente con la concentracion de nitrageno en las hojas, se asocian valores altos de AFE
con concentraciones bajas de compuestos fendlicos incluyendo ligninas, ademas presenta una relacion
negativa con la longevidad de las hojas (Garnter ef af.,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 mesomorficas presentan valores altos de AFF (Lambers & Poorter, 1992)

La variabilidad en el AFE se debe a 1) la diferencia quimica de las hojas, 2) diferencia
anatomica, 3) presencia de pelos, espinas o de algin otro indumento. Estos factores influyen en el

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

Tabla 1.3 Tasa de crecimuento y defensa de las plantas de acuerdo con la hipdtesis de disponibilidad de recursos y
asignacion a ia defensa Basado en Coley efal. (1985).

Caracteristicas de crecimiento TRC rapida TRC lenta
Utilizacién del recurso Alta Baja
Maximo intervalo de crecimiento Alta Baja
Maximeo rango fotosintético Alta Baja
Intervalo resprratorio Alta Baja
Contenido de proteinas Alta Baja
Respuoesta a los pulsos de recursos Flexible Inflexible
Tiempo de vida de Jas hojas Corto Largo
Estado succsional Temprano Tardio

Caracteristicas antiherbivoria

Intervalo de herbivoria Alta Baja
Habilidad de remplazo de tejido Alta Baja
Inversion en defensa Baja Alta
Tipo de defensa Cualitativo Cuantitativo
Rango de reciclaje de defensa Alto Bajo
Flexibilidad de cxpresion de defensa. Alta Baja

1.4.5 Niveles de dafio foliar en comunidades naturales
Un estimador de la importancia de la interaccion planta-herbivoro esta dado por los niveles de

herbivoria relacionados con la riqueza de especies en los diferentes ecosistemas (Tabla 1.4)
13
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Coley & Aide (1991) obtuvieron intervalos anuales de dafios ocasionados por herbivoros en 23
comunidades forestales. Los niveles anuales de herbivoria en los bosques tropicales (10.9%) fueron
significativamente mas altos que los que se presentaron en los bosques templados (7 5%) Esto sugeria
que probablemente las especies de plantas en las zonas tropicales presentaban una menor cantidad de
defensas o defensas de menor eficiencia en contra de sus depredadores, perc estudios posteriores
mostraron que en los tropicos se encuentran la mayor cantidad de defensas y que la presion que
realizan los herbivoros es mayor que en las zonas templadas (Coley & Aide, 1992; Coley, 1998)

Las diferencias que existen en el efecto que pueden ocasionar los herbivoros en los bosques
templados comparados con los tropicales son las siguientes. en las zonas templadas cerca del 75% de
las hojas que presentan algin tipo de dafio ocasionado por herbivoros son hojas maduras, mientras que
en los trépicos cerca del 70% de las hojas dafiadas son hojas jovenes (Coley & Aide, 1992) La
refacion que existe en los bosques tropicales entre las hojas jovenes y sus herbivoros puede ser una
presion evolutiva muy importante, tanto para la diversidad de las plantas como la de sus herbivoros.
{Coley, 1998),

En los ecosistemas tropicates caducifolios los niveles de herbivoria que presentan las
diferentes especies de plantas se ven afectados tanto por la estacionalidad a lo largo del afie, como por
los cambios climaticos que se presentan afio con afio (Filip et af., 1995), los niveles de dafio pueden
ocasionar modificaciones en los patrones fenolégicos (Brown, 1986), asi como en la persistencia y la
abundangia de algunas especies de plantas (Huntly, 1991}, y en las caracteristicas nutricionales de las
hojas (Coley, 1987).

La estacionalidad en las selvas bajas caducifolias ocasiona una modificacion en los recursos
que estan disponibles, tanto para las plantas como para sus herbivoros. El efecto que puedan ocasionar
los herbivoros sobre las plantas, asi como la capacidad de respuesta de fas plantas, es distinta en las
dos diferentes estaciones del afio (Uuvias y secas) (Filip ef al, 1995). Los folivoros concentran sus
actividades en la estacion de lluvias, por lo que el mayor porcentaje de dafio ocurre durante el inicio
de la temporada (Wolda, 1978; Wolda, 1980; Janzen, 1983, Adis, 1984, Wolda & Flowers, 1985;
Brown, 1986; Bergman & Turpin, 1986, Wolda, 1988; Filip er @i, 1995). Este hecho es importante
debido a que implica un cierto grado de acoplamientc; entre los ciclos fenologicos de las plantas y los
ciclos de vida de los herbivoros que dependen de eflas,

El gremio de los herbivoros que ocasionan mayores niveles de dafio es el de comedores de
hojas y los escarabajos depredadores de semillas. Se ha reportado que el porcentaje de

herbivoria r folivoros es menor al 10%, por ejemplo, en muestreos realizados se ha
) 14
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encontrado un promedio del 2% de herbivoria en 12 especies de la selva baja caducifolia (Dirzo &

Dominguez, 1995) Los intervalos de herbivoria son variables a lo largo de toda la estacion de Huvias,

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

de la estacién de lluvias y que el consumo del follaje no sélo se concentra en la estacién de lluvias

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

parte del periodo de lluvias (Filip ef af , 1995). En la selva baja caducifolia de Chamela, Jalisco se han

reportado niveles de herbivoria foliar del 17%, con un intervalo de 1.2-73% (Dirzo & Dominguez,

1995}, el cual representa un porcentaje alto comparado con el observado en otros ecosistemas

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

Tabla 1 4 Comparacsén entre diferenics ambicntes de los nrveles de herbrvoria fohar nd: no keay dzfos

Localidad Ubicacion Tipe deVegetacidn  Temporatum  Precipacién Riquez de especics % de herbrvoria Cita
media anual  medsa anual de plantas promedio aneal
{°C} {mm) (Mo dc cspeoks)
Cabo Frio, 25 5%°5Z2W  Sclva alta perennfoha 6 2136 nd 7.50 Fonseca {1994)
Brasit
Malruyo, 11725'31'E Setva subcaducifolia 3% 1520 nd 29 Watt etaf (197)
Camenin 323-31N
Guanacaste, nd Sebva baja caducifolia X nd 975 1-12 Dirzo & Dotrengiez (1995)
Costa Rica
Santa Rosa, 11°N Schia subcaducifolia 28 903-2300 s 1-20 Janzn (1988); Stanton {1975)
CovaRica
La Selva, TP NS W Sclva alta perenmufohs 167356 2600 1678 g 60 Mamus & Barker (194)
Coata Raca
Lea Nouragues, 405N 5240'W  Selva alta petenmafola 7 2000-3000 nd 16128 Sterck ot ab, (1992)
Giayana Frincoss
Pett Soul, SO4N $3904°W  Schva alta percnnifolia 27T 20003000 nd 2093 Stegel ot al (1992)
Quayana Franceya
Ma Po, 230N, PR E Manglc nd nd nd 008 Andermon & Lee (1994)
Hong Kong
santura Mudumalia 130 - 3N Schva baja caducifola nd 1100 nd 515 Murai & Sukumar (1993),
Indiz TP2-43E
Vindhyam, WIZ4'N Savana 133305 w06 nd 0.66-3 Pandey & Smngh (1952)
ndum B252°48"E
Chamrela, 1930°N 105°8'W  Sclva baja caducifobn 285 706 ™ 17 Filpetal (19%5).
Mexco
Loa Twslas, 18°34°-18736N Selva alta percnndoha 3 1700-4700 360 §-10 Nutiez Farfan & Do (1989)
Mdnco. 95 04-95.08" W
Pedregal de San ad Maromal xeréfile 155 X9 0z 97 Qyarra <t al. (1994)
Angel, Ménco
Papux, nd Manglar nd 40 0241832 Johnstone {1981)
Nueva Gmnea
Fapua, 145°41- 8" E Schva alta perennifola 262-287 3766 nd o012 Novotny & Basset (1998).
Nuevz Gumea 08145
Bamo Colorado, 910N 79°51 W Sclva alta perenmfola 27 2600 nd 79 Coley (1983)
Panami
Palo Verde, nd Sclva bap caducifoha nd ad nd 0-16 Dirm & Dominguez {199%)
Paramd

1.6 Planteamiento del problema

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

mecanismos de defensa de las plantas en contra los herbivoros y las presiones selectivas
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reciprocas de las plantas y animales que han conducido 2 procesos de coevolucion. Como resultado de
lo anterior, se¢ han desarroflado hipotesis que intentan explicar la diversidad de mecanismos de defensa
quimica por parte de las plantas y el acoplamiento de dichos mecanismos con una serie de atributos de
los organismos, sobre todo los referentes a 1a historiz de la vida de las plantas (Feeny, 1976, Coley ef
al., 1985). Una de las hipétesis ai respecto sefiala que la disponibilidad de recursos es el factor
ambiental que determina la evolucion de las tasas de crecimiento er las plantas (Coley, 1985) v la
asignacién diferencial de los recursos al crecimiento, mantenimiento, reproduccién, formacidén de
reservas y defensas (Chapin Il er al, 1990).

Las hipdtesis de disponibilidad de recursos y asignacion a la defensa (Herms & Mattson,
1992), agrupa varias de las hipdtesis ecolégicas y supone que el tipo de crecimiento, la fisiologia, la
capacidad fotosintética y la disponibilidad de nutrimentos determina la cantidad y el tipo de defensa
utilizado por las plantas. Esta hipotesis postula tres variables ecofisiologicas que determinan la
defensa: 1) la disponibilidad de recursos, 2) la tasa intrinseca de crecimiento y 3) la asignacion
diferencial de recursos hacia la defensa dependiendo del impacto potencial del dafio por parte de los
herbivoros v de la parte de Ia planta que fue dafiada. Actualmente, esta hipotesis considera la
proporcion carbono/nitrogeno como una variable mas para determinar el tipo de defensa (Coley ez al.,
1985).

La hipdtesis de disponibilidad de recursos y asignacion a la defensa sostiene que el
metabolismo propio de las plantas es la que determina la forma en la cual se utilizan los recursos
disponibles en el ambiente Este metabolismo esta determinado por la historia de vida de las especies,
la cual, a su vez, es ¢l resultado de lIas presiones selectivas originadas por la disponibilidad de recursos
en el ambiente, al cual estin adaptadas las diferentes especies de plantas. La hipdtesis 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 limitacién de recursos los costos asociados con la produccion de
tejido foliar son més altos que en ambientes ricos en recursos (Coley ef al., 1985; Herms & Mattson,
1992; Zangerl & Bazzaz, 1992). La cuantificacion de estos costos se ha centrado basicamente en el
efecto sobre el crecimiento de las plantas (Zangerl et al, 1997), debido a que la limitacion por
recursos 2 las que se enfrentan las plantas predice un 'compromiso (“trade off”) entre el crecimiento y
la defensa de las plantas ante herbivoros y patogenos (Coley ef @, 1985) La hipétesis propone que
bajo condiciones ambientales en las cuales se encuentran especies con tasas de crecimiento lentas la
asignacion de recursos a la defensa es mayor que en ambientes donde habitan especies con tasas

de crecimiento rapidas en las cuales la reposicion de tejide es menos costosa (Coley ef al.,g 6
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1985, Herms & Mattson, 1992; Zangerl & Bazzaz, 1992) Algunos estudios ecofisioldgicos y
ecologicos indican que realmente existe un compromiso enire la diferenciacion de tejidos, la
produccion de estructuras (tricomas, espinas, etc ) v compuestos de defensa (metabolitos secundarios)
con el crecimiento de las plantas (Coley ef @/, 1985, Herms & Mattson, 1992; Zanger! & Bazzaz,
1992; Rosenthal & Kotanen, 1994; Zangerl er al., 1997).

Debido a que la hipétesis de disponibilidad de recursos engloba varios principios ecoldgicos,
es facilmente aplicable a los ambientes naturales, los cuales se caracterizan por presentar un mosaico
de recursos. La teoria propuesta por Coley ef al. (1985) resulta un buen marco de referencia parz
analizar algunos aspectos de la interaccion planta-animal en las selvas tropicales.

En el presente trabajo se analiza la relacion que existe entre los niveles de herbivoria natural y
la tasa relativa de crecimiento (7RC), con algunas caracteristicas foliares como son la dureza y el area

foliar especifica, en 34 especies de arboles de la selva baja caducifolia de Chamela

1.7 Objetivos e Hipdtesis

El objet:vo general del presente trabajo es relacionar la variaciones en los niveles de
dafio foliar con la tasa relativa de crecimiento v con algunas caracteristicas foliares.

Los objetivos particulares del trabajo son los siguientes’

1 Cuantificar el porcentaje de daiio causado por folivoros en 34 especies de arboles de la selva
baja caducifolia de Chamela, 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 dafio
ocasionado por folivoros, con algunas caracteristicas como son la dureza v el irea foliar
especifica de las hojas, asi como con la tasa relativa de crecimiento de cada especie.

3 Determinar la refacion que existe entre la tasa relativa de crecimiento con la dureza y ¢} area

foliar especifica de las hojas.

En este sentido, las hipétesis propuestas para el presente trabajo son,

1 Se espera que entre mas lenta sea la tasa de crecimiento de las plantas, presentaran un menor
porcentaje de dafio foliar, comparado con las especies que tengan tasas de crecimiento mas
rapidas, las cuales presentarian un mayor porcentaje de dafio. La longevidad de las hojas es
mayor, asi como los costos de produccion de una hoja nueva o la sustitucién del tejido

perdido son mayores en las especies que tienen tasas de crecimiento lentas comparadas”
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con las que tienen tasas de crecimiento rapidas. De tal manera, que las primeras posean una
mayor cantidad de mecanismos de defensa en contra de los herbivoros y por lo taato
experimenten menores porcentajes de dafio comparadas con las especies con una tasa de
crecimiento rapida (Coley, 1983; Herms & Mattson, 1992)

Se espera que entre mayor sea la TRC de las especies mayor sea la variacion en los niveles de
daifio foliar que presenten.

Las especies que presentan una mayor dureza y grosor de las hojas son las que presentardn un
menor porcentaje de dafio foliar ocasionado por berbivoros, dado que estas caracteristicas se han
relacionado directamente con la presencia de altos contenidos de fibras y bajos contenidos
nutricionales (Coley, 1985), ambas caracteristicas que AFEctan log niveles de dafio foliar

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 expondran menores niveles de
dafio (Dijkstra, 1989). Las especies que presentan areas foliares especificas bajas seran las que
tengan un menor porcentaje de dafio ocasionado por herbiveros comparade con las especies con
areas foliares especificas altas, debido a que esta caracteristica se ha relacionado con
concentraciones mayores de compuestos secundarios que desfavorecen a la herbivoria (Dijkstra,
1989)



Relacién entre los neveles de dafio causados por foliveres v caracteristicas foliares

2.1 Descripcion de la Zona de Estudio

Este estudio se realizd en la Estacidn de Biologia de Chamela (19°30'N y 105°03'W) de la
Universidad Nacional Autonoma de México (UNAM), la cual forma parte de la Reserva de la
Biosfera Chamela-Cuixmala, situada en ta costa sudoeste de Jalisco en las cercanias de la Bahia de
Chamela, a 2 km de la costa del Pacifico (Figura 2.1), dentro del Municipio de la Huerta (Bullock,
1986).

La estacion de Biologia tiene una superficie de 1600 ha en un rectangulo de aproximadamente
8 km de Iargo por 2 km de ancho. Se ubica dentro de la regién fisiografica denominada como Regién
y Declives del Pacifico (SPP, 1981). En la Sintesis Geogrdfica de Jalisco (SPP, 1981) se le sitia
dentro de fa subprovincia de las Sierras de las costas de Jalisco y Colima gue se encuentra incluida en
la provincia de la Sierra Madre del Sur. Esta subprovincia constiteye una formacidn de rocas igneas
intrusivas y extrusivas de los periodos Cretacico y Terciario de las Eras Mesozoica y Cenozoica (SPP,
1981). La estacién se encuentra a una altitud que oscila entre 10 y 580 m, aunque la mayor parte no
sobrepasa los 150 m (Bullock, 1986)

El clima caracteristico de la regidn es calido subhimedo [Awo(x')i, de acuerdo a la
clasificacion de Koppen, modificada por Garcia (1964)], la temperatura media anual es de 24.9 °C. El
intervalo anual de temperaturas minimas es de 148° a 22.9°C y el intervalo de temperaturas
maximas es de 29.1°a 320 °C. Los meses mas calurosos se ubican entre mayo y septiembre (Bullock,
1986) La precipitaciéon anual promedio es de 748 mm {con un intervalo de 585-961mm) y cerca del
80% de las iluvias 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 precipitacion media anual sea muy variable (Garcia-Oliva et al.,
1991). Esta zona se caracteriza por una marcada estacionalidad de lluvias presentandose una época
Huviosa (mayo-junio a septiembre-octubre) y una época de seca (octubre-noviembre a abril-mayo)

El drenaje principzal de la estacion de Biologia es el arroyo Chamela, el cual cuenta con varias
afluentes que irrigan 2 estacion y son principaimente el arroyo Colorado con el que se unen el arroyo
Zarco y el Coastecomate (Solis, 1980).

Los suelos de la estacion presentan un de pH 6.89+0.15, con un bajo contenido de materia
organica (5.41£1.24%) (Bullock, 1986). Se pueden distinguir dos tipos de suelos: el primero se
encuentra en las laderas con fuerte pendiente, ¢s un suelo somero con poca materia organica, con

textura migajon arenoso (76-88% de arena, 11-18 limo y 1-6 % arcilla) y sujeto a mucha
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erosion, El segundo es un suelo mas profindo con mayor capacidad de retencién de humedad, de
color pardo oscuro y textura migajon arenoso {38-50% arena, 3-25% limo y 1-17% de arcilla) (Solis,
1980).

El tipo de vegetacidn predominante en la region es clasificado como bosque tropical
caducifolio (Rzedowski, 1978) ¢ selva baja caducifolia (Miranda & Hernandez X, 1963), aunque
también se presentan algunas areas de Selva Mediana Subcaducifolia y en menor grado zonas de
matorral mediano espinoso (Solis, 1980). La selva baja se localiza en los lomerios con suelos mas o
menos someros mientras que la selva mediana ocurre a lo largo de los arroyos y en lugares protegidos
sobre suelos profundos (Lott ez ¢f., 1987) La selva baja es marcadamente estacional, caracterizandose
por la pérdida total del follaje durante Iz temporada seca, en esta época quedan con follaje solamente
algunas especies que habitan cerca de arroyos o en cafiadas, los cuales son lugares con una mayor
humedad, dende se encuentran los parches de selva mediana. La riqueza floristica de Chamela es alta,
ya que se conocen alrededor de 779 especies que se agrupan en 107 familias de plantas vasculares
(Lott, 1985). El nimero de especies asciende 2 1120, agrupadas en 124 familias, al incluirse el area de
la bahia de Chamela (Lott, 1993). Las familias mds diversas son Leguminosae y Euphorbiaceae,

seguidas por Asteraceae, Convolvulaceae, Rubiaceae, Bromeliaceae, Malvaceae y Acanthaceae
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A Puerto Vallarta, Jalisco

+ Estacién de Biologia
Chamela

++ Reserva de l1a Biosfera
Chamela-Cuitzmata

A Manzanillo, Colima.

Figura 2 I Mapa de localizacién de la Estacion de Biologia Chamela.
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2.2 Método
2.2 1 Colecta de hojas. Con el fin de evaluar los niveles de dafio foliar, se trabajo con 34 especies
arbdreas de la selva baja caducifolia de Chamela, Jalisco (Tabla 2.1), las cuales han sido muy
estudiadas anteriormente y se tiene informacién sobre su crecimiento en diferentes condigiones de
estrés (Rincon & Huante, 1988; Huante, 1992; Rincon & Huante, 1993, Rincon & Huante, 1994,
Huante et al, 1995a b; Huante, 1996; Huante & Rincon, 1998). De cada una de las especies se
escogieron cuatro individuos adultos que presentaron mas o menos las mismas dimensiones de DAP

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

TabiaZ 1, Lista de especies estudiadas durante fa malizacion del trabajo de tesis, Noenclatura de acuerdo con Lott {1985, 1993)
Tarnbién s¢ presenta el peso de la sermbla, forma de crecimdento y didmetro a la altem del pecho (DAP, n=4) nd no hay datos

Especies Famiha Nombre gomin Peso de la Forma de DAP
semidla (mg)  crecumento v altura (m) (cm)
Lagrena monosperma Amaranthacese od 00 arbusto, 24 529
Spondia purpures Anacardiaceae Cinaelo 11310 arbol, 4-6 (-10) 99
Plumeria rubra Apocynacese Florde mayo 4890 abol, 3-6 1273
Thevetia ovata Apocynacesas Orhguilio nd arbusto, 1-3 541
Cresentiaz alata Bignoniaceae Ouastecomate 2870 arbol , 6 N
Tabebuia donnell-smathis Bigroniaccae Pnmavern 420 arbol, 4-18 13.5%9
Tabebwia rosea Bignoniaceae Rosa morada 5110 arbol, 4-5 1393
Cordra alliodora Boraginaceae Botoailio 1310 abol, a 12 754
Cordia eleeagnodes Boraginaceae Barsino 280 arbol , a 12 15.68
Bursera instabilis Burscraceae Papehilo mjo 16.70 drbol, 4-5 p 3]
Forchamena pallida Capparaceac nd nd rbol, a 10 9.9
Cochlospermumwiifolum Cochlospermeceac  Panwua 1250 arbol, 4-10 892
Ipomea wolcottiana Convolvulaceae Ozote 3380 atbol, 4-10 1259
Celaenodendron mexicanun  Euphorbisceae Guayabillo %70 arbol , 810 1673
Croton pseudoniveus Euphotbisceae nd nd arbol, 2-6 557
Jatropha standleyi Euphorbracene Papaciilio amarillo nd arbol, 2-8 1528
Gyrocarpus jatrophiflius Hernandiaceae Hediondillo nd frbol o arbusto, 2-5 1584
Amphipterygiumadstnngen  Jubapaceae Cuachalalate 1168 drbol, 3-10 2003
Apoplanesia perticulata Legupmnosat Ocotifle 210 arbol, 34 13.37
Caesalpinia errostachys Legummosas [guanero 165.70 arbol, 510 1958
Caesalpinia playloba Leguminosac Coral 1040 arbal, 6 94
Caesalpima sclerocarpa Leguminosae Ebano 2L10 drbol, 47 1218
Lonchocarpus enocannalts Legnummnosac Palo de arco 401.40 frhol, 2-12 855
Trichila trifolia Mehaceac nd nd drbusto o frbol pequeiio, 24 545
Guapira macrocarpa Nyctaginaceac nd nd arbol , 4-10 1289
Coceoloba barbadensis Polygonaccacs Cahuil 6300 arbol, 68 90.15
Ruprechiia fusca Folygonacesies nd 1140 arbol, 7 6.21
Hentonza latiflora Rubiaceac Carnpanallo 087 drbusto o arbol, 2-12 93
Thottma paucidentata Sapindaceae nd nd drbusto o drbol pequedo. 26 546
Recchia mexicana Simaroubaceac Paréicata 421,70 drbol, 410 10.98
Guazuma uindfolic Sterculinaceae Guicima 230 Arbusto o drbo] pequetio, 2-8 14.32
Jagutne pumges Theophrastaceae Amohille nd drbusto o drbol pequefio, 14 5.39
Reliocarpus pallidus Tilcccae Majohua 0.64 arbol 4-8 964
Lueheo condida Tilincceze nd 620 rbol 4-8 5.97
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Se colectaron 25 hojas en méaxima expansion foliar, escogidas al azar tratando de abarcar toda
la copa del arbol, para lo cual se rodeaba el irbol con forme se cortaban las hojas para cada uno de los
individuos elegidos, de tal manera que de cada especie se cortaron 100 hojas. Las hojas se
transportaron en bolsas de plastico de color negro dentro de una hietera para reducir la respiracion y
asi evitar la deshidratacion. En el laboratorio, las bolsas se almacenaron en un refrigerador a 4°C, para
su posterior andlisis. La colecta de hojas se realizé del 20 al 24 de julio de 1998, 35 dias 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 dafio foliar ocasionado por herbivoros temporada (Wolda, 1978; Wolda, 19380; Janzen,
1983; Adis, 1984; Wolda & Flowers, 1985; Brown, 1986; Bergman & Turpin, 1986, Wolda, 1988,
Filip et al., 1995).

23.2_Area dafiada A las hojas colectadas se les midié el 4rea foliar en un medidor de 4reas AT (AT
Image Analysis System, DIAS II, Versién 1.12, Cambridge, Reino Unido). Cuando las hojas
presentaron dafio ocasionado por defoliadores se reconstruyd el drea de las hojas con etiquetas
adheribles y se medioé nuevamente el 4rea foliar de tal manera que se tuvieron dos mediciones, la
primera de la hoja completa y la segunda de la hoja dafiada; a partir de la diferencia entre ellas, el
porcentaje de area foliar consumida se calculd de la siguiente manera:
Area foliar dafiada = area foliar total - el area foliar sin dafio.

% de area foliar consumida = (4rea foliar dafiada *100) / area foliar total reconstruida,

En el caso de las hojas compuestas hubieran perdido foliolos completos, éstos no se
sustituyeron debido a que se desconocia la causa por la cual se hubieran caido, y no se podia asegurar
que estos no se encontraban porque se los habian comido y no por otras razones asi que estas hojas

fueron medidas asi.

Se empled una forma adicional para medir el nivel de dafio ocasionado por folivoros debido a gue
los datos de porcentaje de dafic presentaban varianzas grandes: Se obtuvo la proporcion de hojas que

no presentaron dafio por folivoros, a este valor se le denomind como nimero de hojas sin dafio foliar.

2.3 3 Distancia Euclidiana. Se realizé una comparacion entre la variacidn en los niveles de dafio foliar
que se presentaron en los diferentes individuos muestreados para una misma especie, se realizé por
medio de la estimacion 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
23
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porcentajes de dafio que tenian las hojas de cada una de las especies estudiadas de manera individual.
La distancia euclidiana es una medida de plasticidad (Oyama, 1994), por lo que se empled como una
medida adicional de la herbivoria. La distancia Euclidiana se calculdé mediante la siguiente formuia
(Statistica, 1997).
D.E (xy)={Sfcy)’ /"

Donde: x, representa ¢l porcentaje de herbivoria mayor que presentd una hoja de la especie 7, e y,
representa el porcentaje menor de herbivoria que presenté 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 mas adelante.

2 3.4 Dureza foliar. Para cada uno de los drboles seleccionados se midié la dureza foliar de 20 hojas
en méxima expansion foliar recién cortadas. Todas las hojas colectadas fueron elegidas al azar y
cortadas de los mismos arboles de las que se tomaron las hojas para cuantificar el porcentaje de dafio.
De la misma manera las hojas se colocaron en holsas de plastico oscuras y se transportaron en una
hielera para evitar que se deshidrataran [La medicién de dureza se realizd con la ayuda de un
penetrémetro universal Humboldt (Modelo S-2235, Nueva York).

Debido a la gran diversidad de hojas que fueron medidas, se emplearon dos agujas, una
especialmente disefiada para medir dureza en ceras (aguja Humboldt modelo H-1310, con un peso de
2.465 g) y la otra para materiales un poco mas duros (aguja Humboldt modelo H-1280, con un peso de
2.506 g).

Para efectuar la medicién, cada hoja se colocod entre dos micas de plastico las cuales tenian 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 efectud una sola medicidn para cada una de las hojas pero siempre se realizd 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 calculo del trabajo (W) necesario para ser penetrada la hoja,
empleando ias siguientes formulas:

F=mXa
Donde: F es la fuerza con la que cae la aguja, # es la masa de la aguja, a4 es la aceleracion con la que
cae la aguja, al tratarse de un cuerpo que tiene una caida libre g 4, y g es la fuerza de gravedad con la

que es atraida la aguja (g =9 81m/s2).
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En tanto que:
W=FXd
Donde. ¥ es el trabajo ejercido por la aguja para penetrar la hoja v & es la distancia recorrida por la

aguja para penetrar a hoja.

2.3.5_Area Foliar Fspecifica. Las 25 hojas por especie ya secas fueron pesadas en una balanza
Sartorius BP3 1P y este valor se empled para calcular el area foliar especifica (4FE) para lo cual se

empled la siguiente formula,
AFE=AF/PF

Donde: AF es el area foliar sin dafio v PF es el peso seco de la hoja sin herbivoria.

El AFE es una relacidn area peso por lo que las hojas que presentaron una disminucion en el irea,
¢l cual no representa una disminucion proporcional del AFE, debido a que la mayor proporcidn del
peso corresponde al peso de las nervaduras y venas centrales, y de las hojas que fueron estudiadas
ninguna presento dafio en las venas. Debido a lo anterior se emplearon también valores de AFE

obtenidos en plantulas (Huante ez al , 1995a; Huante & Rincon, 1998; P Huante (com pers.)

2.3.6_Analisis de datos. Se obtuvo una matniz cuadrada de correfacion. Se consideraron solo los
valores promedios por especie. Para aplicar este andlisis se transformaron los datos de AFE de
arboles como In AFE, ¢l porcentaje de dafio foliar como el arcoseno de la proporcion del dafio
foliar, el mamero de hojas sin dafio foliar como In (X+1), de tal manera que los datos presentaran
una distribucidén normal (Zar, 1986) En el caso de AFE de plantulas, TRC y dureza no fue
necesario realizar ninguna transformacion de los datos. La aplicacion de los modelos se realizaron
por medio de los paquetes estadisticos de Statistica (1997) y JMP IN(1989-1997) Los datos de
TRC y de AFE de plantulas se obtuvieron de los trabajos realizados en el laboratorio de
Ecofisiologia del Crecimiento del Instituto de Ecologia, UNAM ({Rincén & Huante, 1988,
Huante, 1992; Rincon & Huante, 1993; Rincon & Huante, 1994; Huante ef af , 1995a, b; Huante,
1996; Huante & Rincon, 1998}
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OL RESULTADOS

3.1 Andlisis de datos

De las 34 especies trabajadas las que presentaron un menor porcentaje de dafio fueron T. rosea
(0.13%), P. rubra (0.15%) y A. adstrmgens (0.39%), mientras que las especies que presentaron un
mayor porcentaje de dafio fueron H. pallidus (17.38%), I wolcottiana (13.31%) y L. eriocardinalis
(12.88%) (Tabla 3.1)

Debido a que los niveles de dafio que presentaron fas especies tenian una gran varianza, la
media del porcentaje de herbivoria no representaba del todo el comportamiento de Ias especies por lo
que se emplearon dos formas alternativas para evaluar los niveles de dafio. Una de las formas que se
emplearon para analizar la herbivoria que presentaba cada una de las especies fue por medio del
conteo del mimero de hojas que no presentaban ningtin tipo de dafio. Siendo las especies con una
mayor proporcidn de hojas sin dafie T ovata (0.95), P. rubra (0.94) y J. pungens (0.90), mientras que
las especies que tuvieron una menor proporcion de hojas sin dafio fueron. L eriocardinalis (0.0), L
candida (0.04) y R. fusca (0.05) (Tabla 3.1).

Se calculd la distancia Euclidiana, la cual obtiene la diferencia entre el valor maximo de
herbivoria y el valor minimo, para ver cual era la diferencia entre las hojas que presentaron un mayor
porcentaje de dafio por herbivoros y la que presentara un menor dafio, para cada una de las especies
La premisa era que las especies que tuvieran un mayor porcentaje de dafio iban a presentar una mayor
distancia Euclidiana, mientras que el caso contrario ocurriria en las hojas con un menor porcentaje de
daiio. Las especies que presentaron una mayor distancia Euclidiana fueron C. eleagnoides (91 46), T
donnel-smithii (90.922) e I. wolcottiana (90.8632). Las que presentaron una menor distancia fireron
T. ovata (225}, T. rosea (4 38) y C. barbadensis (8.39) (Tabla 3.1)

Las especies que presentaron un mayor valor de AFE fueron [.. monosperma (526.53 cng“l}
T. paucidentata (432.84 cng‘l) y C. pseudoniveus (405,84 cng“l). Las especies que presentaron
valores mas pequefios de AFE fueron F. pallida (86.28 cng“l), J. pungens (89.56 cng‘]) y C
barbadensis (107.6 cm?g"L) (Tabla 3.1).

Las especies que presentaron las hojas mas duras fueron (. barbadensis (0.0146 Nmj), J
pungens (0.0137 Nm) v R fusca (001347 Nm). Las que presentaron una menor dureza fueron H.
pallidus (0.0022 Nm), L. monosperma (0.0025 Nm) y . sclerocarpa (0.0027 Nm) (Tabla 3.1).
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Tabla 3 1. Porcentaje de herbivoria, 4rea foliar especifica (4FE, cm’g’ ), dureza (Nm), proporcion de hojas sm
daifio (proporcion de ceros) y Distancia Euclidiana.

Especies Hertrvorfa AFE Dureza Hojassin ~ Distancia
(% 1EE) (+EE) (+EE) Daiio foliar Euclidiana
(%)

Amphuapterygium adstringens 039+0.07 204244324 0.005 + 0.0001 86 294

Apoplanesa paniculata 6291038 251.29%+4.92 0.0605 £ 0 00019 9 41.39
Bursera instabills 6.70 £0.55 21743 £8.58 0.004 =0 006023 31 6363
Caesalpirua eriostachys 11.03+£1.03 17736 £4.13 0.003 + (¢ 00003 38 3071
Caesalpinia platyloba 3.32+0.38 233.72+297 0.006 + 0.00016 34 48 66
Caesalpinia sclerecarpa 6.07 £0.45 169.66 £ 1.72 0 003 + 6.00002 18 4224
Celanodendron mexicanum 4.19+045 174.59+3.11 0 008 +0.00053 38 55.56
Coccoloba barbadensis 121+009 10764+ 1.12 0.015+0.00327 18 8.39

Cochlospermum vitifolium 458 £06 24476 +248 0.004 £ 0.00005 35 88.36
Cordra athodora 1.51+£0.27 20678 £ 148 0.008 £ 0.00032 73 36.13
Cordia elaeagnotdes 10.96+1.04 300.76+£43 0.007 £ 0.000313 23 91.46
Cresentia alata 4.63 £0.57 14033+ 169 0.011 £0.00153 26 57.91
Croton pseudoniveus 3651037 40584275 0.004 £0.00112 50 34.15
Forchomeria palfida 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 wlrufolia 6.94£0.55 301.67+5.37 0.004 + 0 00006 14 47.39
Gyrocarpus jatrophifolius 635106 267.35+3.58 0.005 £ 0 00007 42 65.98
Feliocarpus paifidus i738+0.9 305.35+4.49 0.002 + 9E-06 13 83.55
Hintonia tauflora 413+0.58 384.50+ 502 0.004 £ 0 00049 47 88.19
Ipomoeae wolcottiana 13.31 £ 0.87 24589+ 3.23 0.005 £ 0.00018 7 90.36
Jaquina pungens 079+0.13 895614 0.014 £ 0.0017 90 17.96
Jatropha standleyi 463£0.62 22920 + 1.14 0007 4 0.00238 63 71.20
Lagrezia monosperma 3141038 526.53 £5.08 0.003 £ 0.00009 35 54.67
Lonchocarpus eriocardinalls 12.88 £0.61 154,05 £ 1.29 0007 £0.00032 0 53.41
Luehea candida 8.64+043 32772+4.18 0 007 + 0.00048 4 42.93
Plumeria rubra 0.19 £0.06 217.03+£2.74 0.009 £ 0.0005 94 11.38
Recchra mexicana 2431027 252.94+3.61 6 004 + 0.00007 36 40.83
Ruprechtia fusca 4,11£0.38 21574425 0.013 £0.00174 05 34,51
Spondias purpurea 3.05+042 24098+466  0.004 £0.00054 70 50.64
Tabebura donnell-smithii 876 +0.68 19777423 0.006 + 0 00062 11 90.92
Tabebuia rosea 0.13+002 14106 £ 168 0,007 +£0.00027 81 438

Thevetia pvata 0.55+0.25 136.94 + 1.06 0.010 + 0.00054 95 2,26

Trichilha trifolia 1724017 432,61 + 1.96 0.004 + 0 00029 48 21.51
Thoura paucidemniata 2801035 361.87 + 1.47 0.005 = 0 00017 63 38.88

3.2 Correlaciones entre los diferentes pardmetros

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

herbivoria (arcseno del porcentaje de daiio) se correlaciond de manera significativa con la 7RC

(Figura 3 1), con el AFF de plantulas (Figura 3 2}, con la distancia euclidiana, la dureza foliarn
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(Figura 3.3) y el niimero de hojas sin dafio foliar, en los dos altimos casos la correlacion tuvo un signo
negativo. No se correlaciona de manera significativa con los valores de AFE de arboles (Figura 3.7)

Tabla 3.2 Matniz de indices de correlacién de todos los pares de parimetros estudiados. Entre paréntesis estan los
grados de libertad, * 7<0.05, ** p<0.01 y ¥** p<0.001,

Ln (x+Dhojas  Distancia Pureza AFE de
LadFE G dafio foliar  Buclidiana Foliar pléniutas RC
Arcseno del %
AeA 0.19(33 -0 688 (33 0.699(33)***  0.339(33)*** (Q.483(30y* 0.26(29)*
de hetbivoria (33) "*( ) (33) (33) 30y (29)
Ln AFE de
drboles 1 0.096(33)  0.385(33)*  0.66L(33)***  0.562030)%**  (.519(29)**
La (x+hojas N "
sin daito foliar 1 038(33*  -00005(33)  0.441(30) 0.174
DiStanm 3 * % * ¥k *
Euchdiana 1 0.43433)**  0.589(30) 0.354(29)
D
Flol;fa? 1 -0,525(30)* 0 397(29)*
AFE de
plantulas' 1 0.A83(307%*
TRC? i

"‘Datos tomados de Huante ef of., 19852, Huante & Rincén, 1998; P. Huante, com.pers.
*Datos tomados de Huante ef af , 1992; Rincon & Huante. 1993, Rincédn & Huante, 1994; Huante ¢f af.. 19952,
Huante efal., 1995h, Huante, 1996; Huante & Rincén, 1998,

La distancia Euclidiana se relaciona de manera significativa con la TRC (Figura 3.4), el AFE de
arboles (Figura 3.5), el nimero de hojas sin dafio foliar, la dureza foliar (Figura 3 6), asi como con

los valores de AFE de plantulas (Figura 3 7).
El mimero de hojas que no presentaron dafio (ceros) se relaciona de manera significativa con el

AFE de plantulas (Figura 3 8), distancia euclidiana y el porcentaje de dafio, pero su relacion no es
significativa con €l resto de los parametros medidos

Los valores de AFE de drboles se relacionaron de manera positiva con la 7TRC (Figura 3.9),
AFE de plantulas y de manera negativa con la dureza foliar (Figura 3.10)

La dureza de las hojas se relaciona significativamente con la FRC (Figura 3.11) y el AFE de
plantulas (Figura 3.12). La TRC se relaciona de manera significativa con el AFE de plintulas (Figura
3.13)
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Herbrvoria vs. TRC
Correlacisn r= 26046

Arcsin dol % do Herbivorla

o
000 002 D04 006 008 010 012 014 016 018 95% corfianza

TRC (gg Wia™)

Figura 3.1 Relacion entre el porcentaje de dafio foliar y Ia tasa selativa de crecimiento (TRC, ggidia!).

AFE da plantulas vs Herbvorfa
Corelacon r= 48253

Arcsano del % da Harbrvorfa

“o. R
450 500 95% confianza

“100 10 200 250 800 350 400
AFE de plintulas {em 3y

Figura 3.2 Relacion entre el drea foliar especifica de plantulas (AFE, cmZg-!) v el porcentaje de dafio foliar.

Dureza vs Herbivorfa
Correlacn ¢ = - 3383

Acsend del % de Herbivorfa

™. Regresion
5% confianza.

-1
0000 0002 (GoO& 0006 0008 OO0 002 0014 COM6

Ducera (Nm}

Figura 3 3 Relacién entre ta dureza fohar {Nm) v ¢l porcentaje de dafio fohar.
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Drstaccra Euchdiana ve TRC
Comelaciin: r= 35460

018

TRC (gg-"dfa’}

“o., Regression
-10 10 30 50 76 20 10 5% confia

Cistancia Euchdiana
Figura 3.4 Relacion entre la Distancia Euclidiana y tasa relativa de crecirniento (TRC, ggidiat).
Drstanera Euclidiana ve. AFE de 2rboles

Comelacién r= 38053
68

In AFE de éroctes (e %Y

42 0. Regresian
10 10 £ 50 70 9% 110 95% confianza

Distanea Eucldiane

Figura 3.5 Relacion entre la Distancia Euchdiana y el &rea foliar especifica (AFE. cm?g!).

Dureza vs Drstancla Euchdiana
Correlacidm r= . 4334
110

Drstancia Evtixdiana

-10 o Regressn
0000 DO OOG4 ODO6 0008 D010 Q012 0014 DO 5% confianza

Duroza (Nm}

Figura 3.6 Relacién entre 1a durcza foliar (Nm) y 1a Distancia Euclidiana 30
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AFE de plantulas vs Distancia Euchdiana
Cofretacién 1= 58580
Mo

Oistancia Euchdiana

10 "o R
100 150 200 250 300 350 400 450 500 000 95%conhenza

AFE de plantulas (cm%g%

Figura 3.7 Relacitn entre la Distancia Euclidiana y el drea foliar especifica de plintulas (AFE, cm?g).

AFE de plantulas vs Hojas sin dafio
Correlacién r=- 4415

AFE de plantulas cm3g b

~o., R
0 1 2 3 4 5 5% confiarza

In (rt1) Hopas sin dafie

Figura 3.8 Proporcidn de hojas sin daro foliar y cl arca foliar especifica de plintulas (AFE. cmg!)

TRC vs AFE de drboles
Conlacien = 51950

86

In AFE de rbolas (emgh

4z ., Rogremon
Qo0 002 004 005 ODE O 012 014 016 G1d 5% corfianza

TRE fgg-Hin Y

Figura 3.9 Relacidn entre Ia tasa relativa de crecimicnio (TRC.gg'dia ')
v ¢l drea fohar especifica de drboles (AFE, cm?g ).
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Dureza vs AFE de arboles
Cermelacén r = - 6661
86
82
—
£ 58
<
Y
k]
2 54
s
@
3
w 50
L
-
=
46
Iy "o Reg
000C 0002 0004 0006 GO0 0G0 002 004 OMS $6% confranza

Dureza (Nm)

Figura 3. 10 Relacién entre la dureza foliar (Nm} y el drea foliar especifica de arboles (AFE , cm?g™).

Dureravs TRC
Cormelabon r= - 3070
c1s

016
014
012
Gio

008

TRC (gg~'dia™h

008
004

oo

00 ~o., Regression
0000 0002 0O0B4 QO0DS 0003 QOI0 6012 D014 CO16 95% confid

Dureza {Nm)

o]

Figura 3.11 Relacién entre la dureza foliar (Nm) y la tasa relativa de crecimuento (TRC. gg'dia').

Dlureza vs AFE de plinatulas
Correlacién r = - 5245

g ¥ 8 8 8 & B

AFE de pintutas {om g

3

100 ~o. Rogl
QC D002 0004 0005 0008 00t 0012 D014 0016 95% confianza

Dureza (Nm)

Figura 3.12 Relacién entre la durcza folar (Nm) y ¢l area foliar especifica de plantulas (AFE, em’g!)
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AFE de plantulas vs TRC
Coelation 1= 00682
013

a18
(Rl
212
016
o0s

TRC (gg 'niaY

oog
0c4

ao2

000 ~a, Regression
100 150 200 250 300 350 400 450 500 95% confid

AFE de plantulas{em 2%

igura 3.13 Relacidn entre la tasa relativa de crecimiento (TRC, gg'dia") y el area foliar especifica de plantulas (AFE, cm?g).
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Relacidn entre [os mveles de datie causados por folivaros y caracleristicas foliares
IV. DISCUSION

4.1 Niveles de daiio foliar

Los niveles de herbivoria que se presentan en Ias selvas bajas caducifolias pueden variar en los
diferentes afios. Por ejemplo, los porcentajes de herbivoria obtenidos en e muestreo de este trabajo
para la selva baja caducifolia de Chamela, 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 dafio por folivoros 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
dafio medido fue de 0.13% a 12.88 y con una media de 5.33%, la cual es més baja a la reportada para
este tipo de selvas. Aunque el porcentaje promedio de herbivoria que se ha reportado en particular
para la region de Chamela se reporta una porcentaje de herbivoria del 17% (Filip ef al., 1995), i cual
es mas alto al que se obtuvo en este trabajo, ademés de ser el mas alto reportado para este tipo de

ecosistemas.

Si se comparan algunos de los porcentajes de herbivoria obtenidos por Filip et al (1993) para
los afios 1983-1985, se observa que casi no hay diferencia para las especies de C. vitifolium (4.18%),
C. alliodora (4.78%), G. macrocarpa (8 98%) ¢ I wolcottiona (14%). En cambio, las diferencias si
son marcadas para de P. rubra, la cual se reporta con una herbivoria regular (6.01%) v de acuerdo a
las mediciones realizadas en este trabajo puede ser considerada como una de las especies que presenta
los niveles mas bajos de herbivoria (0.18%); lo mismo ocurre con J. standleyi que fue reportada con
un dafio del 13.22% y en este trabajo se midid un dafio del 4 62%. Todas estas diferencias pueden
deberse a caracteristicas propias del tipo de muestreo, ya que en este caso se realizd una medicién
puntual de los niveles de dafio, en tanto que Filip ef al. (1995) realizaron un seéuimiemo de las hojas,
Otra de las causas puede ser que la herbivoria no se distribuye de manera homogénea en todos los
individuos de la misma especie, ademas de que los niveles de dafio varian cada afio, y especies que
una temporada fueron muy afectadas por los herbivoros, a la siguiente temporada pueden no serlo

tanto, asi como las poblaciones de herbivoros también varian afio tras afio.

Los diferentes niveles de herbivoria que se presentan en las especies dependen tanto de la
abundancia de herbivoros como de qué tan palatables son las hojas para los herbivoros. La
palatabilidad de las hojas estd determinada por tres componentes principales: los compuestos
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quimicos, las caracteristicas fisicas y la calidad nutricional, Janzen & Waterman (1984) realizaron
analisis quimicos de algunos compuestos que estan relacionados con la palatabilidad como son los
compuestos fendlicos, 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
presentd los mayores porcentajes de compuestos fendlicos (4.44%) y taninos condensados (2.52%), v
fue una de las especies que, de acuerdo con los resultados obtenidos en este trabajo, presentd un
mayor porcentaje de herbivoria (12.87%). Otras dos especies estudiadas por Janzen & Waterman
(1984) fueron P. rubra (0.18%) y T. ovata (0.55%), que se reportan con niveles bajos de estos dos
grupos de compuestos, pero sus bajos niveles de dafio foliar pueden ser debidos a los altos niveles de
fibras que estas plantas contienen, los cuales son de 36.3% y 30.0%, respectivamente Ademas, ambas
especies fueron unas de las que tuvieron las hojas mas gruesas (obs pers.) y duras (0.0093 y 0.0104
Nm). Adicionalmente, presentan latex (obs. pers.), €l cual se considera como una sustancia que
disminuye la palatabilidad de Ias hojas y quiza es por estas razones que presentan un menor nimero

de hojas con dafio

En este analisis se trabajé con dos especies de fenologia inversa, es decir, que producen hojas
durante la temporada seca del afio (/. pungens y F. pallida). En este estudio se registré que ambas
especies suffen niveles bajos de herbivoria (J. pungens 0.79% y F. pallida 1.95%). Esto pudo ser
debido a que su produccién de hojas se realiza al final de la temporada de {luvias o principios de la
temporada de seca, cuando la densidad de insectos herbivoros es baja. El “escape” de estas especies
de plantas se debe basicamente al acoplamiento que existe entre los ciclos de vida de los insectos
fitofagos y la diferencia que existe entre las dos estaciones que caracterizan a una selva baja
caducifoiia como Chamela, de tal manera que la mayor diversidad y abundancia de insectos fitofagos
ceincide con la temporada de mayor produccion foliar Asimismo, ambas especies presentaron hojas

duras (¢ 0137 y 0.0095 Nm, respectivamente), lo cual representa una barrera para los herbivoros

Otra especie que presentd un porcentaje bajo de dafio por folivoros fue C. afliodora (1 5%), el
cual fue muy baje comparado con otra especie del mismo género, . eleagnoides, la cual tuvo una
herbivoria del 10.96%. Esto no concuerda con el hecho de que (. alliodora es una especie con hojas
muy nutritivas, 2.1 a 4.1%, 1.46% de calcio, 0.57% de magnesio, 2 09% de potasio y 0.21% de
fosforo, datos de contenido en peso seco (Bergman et al., 1994, Herrera & Finegan, 1997). Sin
embargo, este porcentaje relativamente bajo de herbivoria puede deberse a la asociacién
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simbiética que fiene esta planta con hormigas Este tipo de relacion ha sido muy documentada, de
hecho algunas especies de plantas producen secreciones extraflorales de las cuales se alimentan sus
simbiontes (Coley & Kursar, 1996). Por ¢jemplo, Fonseca (1994) reporta que la relacion entre
Tachigali myrmecophila vy Pseudomyrmex concolor es simbidtica, ya que las hormigas atacan a los
insectos fitéfagos que se puedan acercar a la planta. Este autor encontro una disminucion de hasta 4.3

veces en el porcentaje de dafio en las plantas que presentaron este tipo de asociacion

4.2 Daiio foliar y la tasa relativa de crecimiento.

En éste analisis se trabajé con 34 especies con el fin de que con ellas se tuviera una amplia
gama de tasas de crecimiento v de esta manera tuvieron especies con diferentes estrategias de
crecimiento y administracién de recursos. Las tasas de relativas de crecimiento (7RC) fueron tomadas
de los resultados que presentaron los controles de experimentos realizados en plantulas sobre la
respuesta a diversos tipos de estrés, como diferentes intensidades de luz, concentraciones de
nutrimentos v fosforo (Huante ef. al, 1995a, b; Huante & Rincon, 1998, P. Huante, com.pers ). Se
podria esperar que la TRC cambie con la edad de las plantas, pero la relacion que existe entre la TRC
de las diferentes especies se mantiene, de tal manera que hay una variacion en la magnitud de la TRC
en los distintos estadios; sin embargo, es de suponerse que la tendencia general no variaria. Por esto

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

La distribucién de las defensas (tanto temporal, como en las diferentes partes de ella) en las
plantas tiene un gran significado ecolégico v evolutivo, en los patrones y dindmicas de las poblaciones
tanto de los herbivoros como de las plantas. En este trabajo se analizd la relacion entre la TRC y
algunas caracteristicas de defensa de las hojas para un grupo de especies arboreas en un ecosistema

estacional,

Se ha propuesto la existencia de una relacion positiva entre la 7RC y el porcentaje de dafio
(Coley, 1983). De acuerdo con las mediciones realizadas en este trabajo, dicha relacion se
correlaciona de manera significativa, a pesar de que los datos presentan una gran dispersion. La
tendencia que se aprecia no es de todo clara que permitiera suponer de manera muy consistente un
determinado comportamiento en cuanto a la 7RC y los niveles de dafic (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 dispersion de los datos debido a que las hojas son comidas diferencialmente

tanto entre individuos como en un mismo arbol,

Otra razdn no relacionadss con la distribucion del dafio foliar en los drboles, es la gue se
relaciona con i tpe de muestrec empleado on este trabejo, ¢f cual consistio en un muestreo del dafic
foliar instanténec {por medic de mediciones discretas) debido a que se realizé una sofa medicion, sin
repeticiones en el tiempo. Filip er al. (1995), realizaron una comparacion entre este tipe de muestreo
y las mediciones a large plazo, etlos encontraron que las mediciones discretas det dafic causado por
herbivoros subestima Ia herbivoria calculada con las mediciones a largo plazo. De acuerdo con este
analisis el cociente de discrepancia entre ambos tipos de mediciones mostrd una gran variabilidad
entre especies, con un promedio de 1.99. Por lo cual se considerd que las mediciones discretas
subestimaron las mediciones a large plazo, por un factor de dos. La causa probable de esta
subestimacion es debida a que algunas de las hojas que son dafiadas totalmente y por lo tanto, pasan
desapercibidas en las mediciones discretas, ademis de que en las mediciones discretas no se obtiene la

informacion referente al momento en ¢l que ocurrid el dafio.

Por estas razones se emplearon otras formas de evaiuar los niveles de dafio. Primero se realizd
el conteo del ntimero de hojas que no presentaban ningdn dafio (hojas con 0% de herbivoriz), de tal
manera que las especies que presentaran una menor proporcion de hojas intactas, serfan aquellas que
presentaron mayores niveles de dafio. En segundo lugar se calould la distancia Buclidiana, la cual esta
dada por la diferencia entre el valor méximo de herbivoria menos el valor minimoe para cada especie;
se esperaria que un individuo de una especie que es muy comida presente un rango muy amplio de
herbivoria en sus hojas, por lo que la distancia Euclidiana serd mayor respecto al individuo de una
especie que enfrenta poca herbivoria, La distancia euclidiana presenta una medicion de la variacion de

los datos.

En este trabajo se encontrd una correlacion significativa con Ja TRC y los niveles de dafio
foliar (correlacion positiva) y con el nimero de hojas que no presentaron dafio foliar (correlacién
negaiiva). Estos dos pardmetros estan estrechamente relacionados ya que uno corresponde al opuesto
del otro De acuerdo con los resultados obtenides entre mayor sea 1a TRC de las especies de plantas, el

dafio foliar que presentaron fue mayor y por lo anto tepian gn menor nimero de hojas que no
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presentan dafio. Esto es un resultado esperado debido a las caracteristicas antiherbivoria que presentan
as hojas de especies con tasa de crecimiento lentas y que se han relacionado con el costo de

eemplazo del area foliar perdida (Herms & Mattson, 1992)

En este trabajo se encontrd una relacidon positiva y significativa entre la distancia Euclidiana
lel porcentaje de herbivoria y 1a TRC. Segin esto, se obtuvo una tendencia a que especies con una
nayor distancia Euclidiana tuvieron 7RC mayores, ya que las especies con una TRC lentas
presentaron una variacidbn menor del porcentaje de dafio causado por herbivoros, y se obtuvo que las
sspectes con TRC lentas presentaron hojas sin dafio foliar y con poco dafio foliar. En tanto que entre
mas rapidas era la TRC de las especies presentaron una variacién mayor en los niveles de dafio foliar.
De tal manera, que se midieron hojas sin dafio foliar, hojas més o menos dafiadas y hojas muy
dafiadas. Estos resultados son del todo esperados y dependen de las caracteristicas particulares de cada
ma de las especies de plantas que de acuerdo a los resultados obtenidos son mas palatables las

especies con TRC rapidas que Jas lentas.

Existe una probabilidad muy baja de que el porcentaje de herbivoria sea del 100% ¢n una hoja
2n particular. Con la metodologia empleada en este estudic la relacion entre la fRC v la distancia
Fuclidiana habla de un cierto grado de resistencia a la herbivoria que existe en las especies con TRC
mas lentas La relacion obtenida entre estos dos parametros se puede analizar en términos de costos y
»eneficios para ia planta, de tal manera que la resistencia y la defensa ante los herbivoros representan
1n costo energético y desvio de recursos que podrian haber estado designados a otras necestdades de
a plantas como son: el mantenimiento, el crecimiento y la formacidn de reservas, entre otros (Chapin
11 et. al., 1990). La limitacién de recursos a las que se enfrentan las plantas predice la existencia de
m compromiso {trade off) entre la inversién en crecimiento y defensa. Este compromiso se manifiesta
:n especies con diferentes TRC: las especies con 7RC rapida aparentemente distribuyen sus recursos
1acia el crecimiento v las especies con TRC lenta hacia la produccién de defensa, esto ayuda a

=xplicar Ia presencia de niveles altos de herbivoria en las especies rapidas.

4.3 Tasa Relativa de Crecimiento y algunas caracteristicas foliares

Las diferencias en las caracteristicas defensivas entre las especies con diferentes 7RC no

€ debe a la habilidad de escapar de los herbivaros, sino mas bien a que entre mayor sea SU..
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TRC, las especies son mas tolerantes a altos niveles de herbivoria debido a que el costo de formacion
de una nueva hoja es menor. En términos del area foliar removida, el impacto de la herbivoria en las
especies con TRC rapidas es mas bajo debido a log costos de produccion y mantenimiente (Coley,
1983). La inversion que hace la planta a la produccion de defensas determina los niveles de dafio que
presentan las plantas. Los herbivoros remueven un cierto mimero de gramos por dia, lo cual puede
representar una gran fraccion de la productividad neta de especies con tasas de crecimiento lentas,
mientras que para especies con JRC rapidas tal vez no represente tanto y pueda ser reemplazado

rapidamente {Coley, 1987)

En este trabajo se obtuvo que las especies que tienen tasas de crecimiento rapidas son aquellas
que presentan altos niveles de herbivoria comparado con las especies de lento crecimiento, esto se
puede relacionar con la velocidad de expansidn de las hojas, la cual tedricamente, en las especies de
TR rapidas reduce la herbivoria 2 un corto periodo de vulnerabilidad. Ambas caracteristicas las

hacen mas atractivas parz la eleccion de los herbivoros

No se encontrd una correlacion significativa entre el porcentaje de herbivoria y el AFE de los
arboles muestreados de cada una de las especies, esto se puede explicar debido a que los valores de
AFE de arboles calculados en el experimento fueron obtenidos de datos de drea y peso de las mismas
hojas a las que se les midid el porcentaje de dafio; en este caso se presentd una pérdida en area foliar
en las hojas comidas, pero no hubo una pérdida proporcional en peso debido a que éste estd
influenciado por et peso de las venas de las hojas, las cuales son dificilmente comidas por los insectos
folivoros y en ninguna de las hojas comidas se observd un dafio que incluyera la disminucion de las
venas principales. Por eso que se emplearon valores de AFF de plantulas, los cuales se obtuvieron en
otros experimentos (Huante er @/, 1985, Huante & Rincon, 1998; P Huante, com pers.). Al igual que
con los valores de 7RC, se espera que las proporciones entre las especies se mantengan a pesar de que
las magnitudes cambien con la edad. La relacion entre AFE de plantulas y el porcentaje de herbivoria

si fue significativa

La distancia Euclidiana del porcentaje de herbivoria se relaciona de manera significativa tanto
con el AFE de arboles como con el AFF de plantulas, mientras que el niimerc de hojas sin dafio sdlo
se relaciond de manera significativa con el AFE de plantulas. En ambos casos se observa que las
especies con un mayor AFF presentan un mayor nivel de dafio foliar, es decir los herbivoros

prefieren hojas que sean poco pesadas y con una estructura anatdmica no muy compleja
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(Dijkstra, 1989). El AFE puede ser medificada por las caracteristicas anatomicas, caracteristicas
quimicas y la presencia de indumentos, entre otros; varias de estas caracteristicas estin relacionadas
con mecanismos de defensa en contra de los herbivoros (Dijkstra, 1989), por lo que la tendencia es que

entre mayor sea ¢l AFE mayor es el nivel de dafio que presentan las hojas.

Los coeficientes de correlacion obtenidos en este trabajo indican la importancia o la eficiencia
relativa de los diferentes caracteres en reducir la herbivoria v los altos niveles de dureza de las hojas v
sus contenidos de fibras asociados con un valor nutritivo bajo son las caracteristicas que se
correlacionan de manera negativa con los niveles de herbivoria. Se puede decir que la dureza de las
hojas provee um soporte estructural y que los herbivoros ejercen una presidn selectiva para
incrementar la dureza La dureza provee una defensa efectiva en comtra tanto de herbivoros

vertebrados como invertebrados (Dijkstra, 1989).

Las plantas modifican la dureza de las hojas mediante la acumulacién de celulosa,
hemicelulosa, pectinas y otros materiales que tienen la funcién 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 (Feeny, 1970), lo cual, ademds de desfavorecer la digestion de las hojas que
sean consumidas, las hacen menos atractivas para el herbivoro y puede ser una de las causas que
favorezca a que los herbivoros escojan otra planta como fuente de alimento El porcentaje de
herbivoria como la distancia Euclidiana del porcentaje de herbivoria se relacionaron de manera
significativa con la dureza de las hojas. Ambos parametros estan muy vinculades con la presencia de
fibras o de capas celulares adicionales en las hojas, las cuales pueden servir como defensa en contra
de los herbivoros. Es por esta razon que se observa que entre mayor sea ¢l grosor ¥ Jla dureza de las
hojas, menor es el dafio ocasionado por herbivoros Mendoza & Tovar (1996) realizaron un
experimento de preferencias alimenticias para un herbivoro generalista Sphenarium purrpuracens, el
cual present6 una cierta preferencia hacia plantas mas suaves y rechazé las duras en sus dos primeros
sstadios de desarrollo, mientras que en estadios mas avanzados no mostrd diferencias en la dureza de
as hojas de las que se alimentan. Esto podria estar relacionado con una preferencia selectiva de los
1erbivoros a ciertos grupos de plantas en estadios de desarrollo determinados y que probablemente la
seleccion del alimento pueda estar determinada por la dureza de las hojas, la cual se ha vinculado con

as caracteristicas nutricionales que estas posean (Feeny, 1976)
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Los valores de AFE de arboles se relacionaron de manera positiva con los de ZRC como lo
menciona Huante ef al. (1995) v Gamier ef al. (1997). El AFE tiene una relacidn positiva con la
concentracion de nitrogeno que hay en las hojas, las diferencias en los valores de AFE, pueden
deberse a diferencias en el tamafio de las hojas o la presencia de tricomas, glandulas, espinas, etc
También existe una relacién entre los diferentes valores de AFE con la tasa fotosintética que
presenten, pero esto no ha sido muy estudiado {Dijkstra, 1989) La explicacion que se presenta para
esta relacion se basa en que la hoja es la maquinaria fotosintética® una hoja esta formada por
materiales que se asocian con diferentes funciones como son la proteccion en contra de herbivoros y
cambios climaticos adversos, competencia y otros requerimientos estructurales (Lambers & Poorter,
1992). Estas y otras funciones pueden ser factores que permiten un incremento en la materia seca de
la hoja (Dijkstra, 1989).

Se ha visto que ¢l potencial de crecimiento de las plantas esta negativamente correlacionado
con defensas cuantitativas (Coley, 1983). La relacion que presenta el AFE de arboles como el AFE de
plantulas, 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
unicamente por clorénquima, tejido vascular, nimero de capas y epidermis, las modificaciones en el
AFEFE pueden ser causadas por la acumulacion de sustancias quimicas en diferentes capas en las hojas,
o la acumulacion de metabolitos secundarios Un ejemplo de esto se presenta en T, ovara y P. rubra,
ambas especies presentan latex que es acumulado en el interior de la hoja y le proporciona ese grosor
y consistencia que las caracteriza. La acumulacion de capas adicionales, como esclerénquima u otro
tipo de tejido, o la presencia de cuernos, espinas, tricomas, etc. pueden modificar los valores de AFE
(Lambers & Poorter, 1992)

La correlacion 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 rapidas tienen bajas
concentraciones de fibras y de otros compuestos que les puede conferir una mayor dureza, es decir,
que especies con mayores FR(, presentan una menor dureza de las hojas. Esto es debido a que las
especies que presentan JR(” mds bajas acumulan una mayor proporcion 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 expansion (Coley & Kursar, 1996).
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Coley (1987) realizé un trabajo en el que analiz6 diferentes caracteristicas de hojas maduras de
47 especies de plantas y la relaciond con los niveles de herbivoria que presentaban. Esta autora
encontrd que son varias las caracteristicas que se relacionan con la proteccion en contra de los

herbivoro. Ella encontro que el nivel de herbivoria se relaciond de manera directa con la TRC
(+2=0.520), con la pubescencia, el contenido de agua y nitrégeno y de manera inversa con las

concentraciones de taninos, fibras, ligninas, celulosa y dureza de las hojas (r2=0.5 15).

En términos generales se puede decir que la mayoria de los herbivoros prefieren hojas que
presenten altas concentraciones de proteinas y agua, bajos niveles de compuestos fendlicos, taninos y
baja dureza (Dury et al., 1998). Una hoja que tuviera la capacidad de fijar una mayor cantidad de
dioxido de carbono, minimizar sus costos y que ademas corriera el menor resgo de ser comida por

herbivoros seria una hoja ideal para cualquier tipo de ecosistema.

En resumen, los resultados de este estudio muestran que hay una tendencia a que especies de
TR( rapidas presenten un mayor nivel de dafio ocasionado per folivoros en comparacidén con las
especies de TRC lentas, lo que apoya la teoria de disponibilidad de recursos (Coley ef al., 1985) Las
especies de rapido crecimiento se caracterizan por una alta concentracién de nutrimentos y baja
concentracion 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 reduccién de la herbivoria. Debido a las caracteristicas quimicas de las hojas de
especies de lento crecimiento, el costo de construccion es mayor ademas de que el aporte fotosintético
por unidad de peso de las hojas es menor que en las especies con TR rapidas (Lambers & Poorter,
1992).

La selva baja caducifolia es un ambiente altamente contrastaste, ya que no solo presenta dos
estaciones con condiciones ambientales diferentes, sino que ademas esta expuesta a una gran variedad
de modificaciones ambientales afio con afio. Por ejemplo, la selva baja de Chamela, es una regidn que
estd fuertemente influenciada por las tormentas tropicales y las diferencias en su promedio de lluvia
en gran medida esta determinada por ellas. Los organismos vivos que habitan en ambientes como lo es
Chamela tienen que estar no sblo adaptados para estos lugares, sino ademas de ser especies plasticas
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 relacién

planta-herbivoro. 9
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4.4 Perspectivas en el estudio de herbivoria en ecosistemas tropicales

Los amplios ambitos de dafio causado por herbivoros 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 herbivoro, asi como una selectividad de las plantas hacia el tipo
y concentracion de defensa que presenta en contra de los herbivoros asi como el momento fenologico
en el que la planta expone un tipo u otro de defensa, dependiendo de las condiciones bidticas y
abidticas en las gue crecen. Particularmente distintivo es €l hecho de que la mayoria de los dafios en
las zonas tropicales ocurren en las hojas jovenes 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 acumulacion de compuestos en la pared celular que les confiere una mayor dureza Se
ha visto que el tipo de defensas esta en funcidn de las caracteristicas genéticas que presentan las
plantas ast como de la velocidad de crecimiento.

Los estudios que se han realizado en el area de interaccién planta- herbivoro puede ser
dividida en tres ramas principales que son desde el punto de vista del herbivoro (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 reproduccion), del ecosistema
(influencia en la diversidad, sbundancia de las diferentes poblaciones) Las nuevas lineas de

investigacion pueden estar hoy en dia dirigidas hacia las siguientes areas:

I El establecimiento de la plantulas, fa sobrevivencia y la administracion de los recursos en
presencia de herbivoros.

2. Plasticidad en el tipo y velocidad de respuesta a la herbivoria asi como los mecanismos de
defensa que presentan las plantas y el costo que estas implican a las plantas con diferentes
caracteristicas fisiologicas y ecologicas

3 Efecto de los cambios ambientales en la respuesta de las plantas a 12 presencia de dafio ocasionado

por herbivoros.
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4.5 Conclusiones

I

Se encontrd una relacion directa enire la tasa relativa de crecimiento (7RC) y el porcentaje de
dafio, es decir que entre més rapida era la TRC mayor es el dafio foliar que presentaron las
especies estudiadas.

Las caracteristicas fisicas (dureza y AFE) de las hojas fueron caracteristicas que modificaron los
niveles de dafio foliar que presentaron las especies

Las especies estudiadas presentaron una tendencia negativa entre dureza y los niveles de dafio
foliar asi como con fa 7TRC.

Las caracteristicas fisicas (dureza y AFE) de las hojas se relacionaron inversamente con la TRC de

las especies.
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