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RESUMEN GENERAL 

 

La sucesión secundaria involucra cambios secuenciales a lo largo del tiempo en 

atributos de las comunidades, tales como la riqueza y composición de especies, densidad de 

plantas y biomasa, lo que permite la regeneración natural de los ecosistemas. Factores 

abióticos como la radiación solar, la temperatura, la humedad y la disponibilidad de agua y 

nutrientes afectan directamente el proceso de regeneración de los bosques secundarios, 

incrementando la diversidad de árboles de estadios de sucesión temprana a sucesión tardía, 

y afectando los atributos funcionales de las plantas. Por lo tanto, los bosques maduros y 

secundarios difieren en su composición de especies y en su expresión de los atributos 

funcionales resultado de los filtros ambientales cambiantes a lo largo del proceso de 

sucesión. Algunas especies de plantas tienen la capacidad para lidiar con los filtros 

ambientales resultado de la capacidad de aclimatación debida a la variación genética y/o 

plasticidad fenotípica, lo cual les ha permitido colonizar y establecerse en distintas etapas 

de sucesión.  De tal modo, es posible que individuos de una misma especie de planta 

presenten cambios en atributos funcionales foliares acorde a la etapa sucesional donde se 

desarrollen, lo que en consecuencia podría afectar a las interacciones bióticas como la 

herbivoría. En la presente tesis se plantearon los siguientes objetivos: (i) Evaluar los 

cambios en morfología y tamaño foliar, niveles de asimetría fluctuante y porcentajes de 

herbivoría foliar en tres especies de plantas características y dominantes del Bosque tropical 

seco (BTS) de Chamela-Cuixmala, México: Cordia elaeagnoides, Cordia alliodora y 

Achatocarpus gracilis, en dos etapas sucesionales del bosque tropical caducifolio: bosques 

maduros y bosques secundarios; y ii) Comparar los cambios en atributos funcionales 

foliares y sus efectos sobre el daño foliar en las tres especies en ambos estadios 
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sucesionales. Los resultados mostraron diferencias significativas en la morfología y tamaño 

foliar entre bosques maduros y bosques secundarios para las tres especies de plantas 

analizadas, donde C. elaeagnoides y A. gracilis presentaron hojas más elongadas y de 

mayor área foliar total en bosques maduros, mientras que C. alliodora mostró hojas más 

delgadas y de mayor área foliar total en bosques secundarios. Ambas especies de Cordia 

exhibieron mayores porcentajes de daño foliar en bosques secundarios en comparación con 

bosques maduros, mientras que A. gracilis mostró un patrón contrario. Los mayores niveles 

de asimetría fluctuante (i.e. las diferencias aleatorias en la simetría perfecta de rasgos 

morfológicos bilaterales, generadas por la inestabilidad en el desarrollo ante un factor de 

estrés ambiental) foliar se presentaron en individuos del bosque maduro para las tres 

especies estudiadas. Estos resultados sugieren que las especies de estudio exhiben cambios 

en su morfología y tamaño foliar que se ajustan a las condiciones ambientales presentes en 

las diferentes etapas de sucesión analizadas en esta tesis. Los menores niveles de asimetría 

fluctuante registrados en bosques secundarios en comparación a bosques maduros para las 

tres especies descartan la idea de que las condiciones de mayor temperatura y menor 

disponibilidad de agua en bosques secundarios sean más estresantes para las especies de 

plantas estudiadas. Por tanto, los mayores niveles de asimetría fluctuante en bosques 

maduros podrían deberse al estrés producido por una mayor competencia por los recursos. 

Las diferencias en la disponibilidad de recursos entre bosques maduros y secundarios 

pudieron haber influido en los porcentajes de daño foliar reportados para las tres especies, 

mediante su influencia en la expresión de defensas químicas y en cambios en calidad 

nutricional de las plantas estudiadas. Así, encontramos que las tres especies de plantas 

presentaron cambios en sus atributos funcionales foliares entre bosques maduros y 

secundarios, en donde el área foliar específica fue mayor en bosques secundarios para las 
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tres especies de plantas. De forma particular, C. elaeagnoides y A. gracilis exhibieron 

mayor área foliar total, contenido de agua, densidad foliar, masa fresca foliar, y 

concentración de fenoles y flavonoides en bosques maduros. Además, en bosques maduros 

C. elaeagnoides y C. alliodora presentaron un mayor grosor y menores niveles de 

herbivoría foliar, en tanto que A. gracilis un mayor contenido de clorofila y daño foliar en 

estos sitios. Por otro lado, Cordia alliodora presentó mayor área foliar total, contenido de 

clorofila, área foliar específica y concentración de alcaloides en bosques secundarios. 

Finalmente, se encontró que el daño foliar covarió con el grosor foliar en las tres especies y 

en ambas etapas sucesionales. Las diferencias encontradas en atributos funcionales foliares 

entre etapas sucesionales del BTS fueron mejor explicadas al nivel intra e interespecífico 

por las diferencias en la historia de vida entre las tres especies estudiadas, lo que 

parcialmente sustenta la predicción de que las estrategias de las plantas en el uso de los 

recursos cambian de conservativas a adquisitivas a lo largo de la economía del espectro 

foliar durante la sucesión del BTSs. Estos resultados contradicen la hipótesis de la 

disponibilidad de recursos para bosques tropicales secos (que originalmente fue planteada 

para los bosques tropicales húmedos), la cual predice que plantas conservativas en bosques 

secundarios deberían invertir más recursos en defensas y presentar menor daño foliar que 

las plantas adquisitivas en bosques maduros. Estas respuestas idiosincráticas dificultan el 

uso de una sola hipótesis para predecir los cambios en defensa y en los niveles de daño 

foliar en plantas a lo largo de gradientes ambientales al nivel intra e interespecífico. Sin 

embargo, a pesar de ello demostramos que esclerofilia es una defensa mecánica importante 

en contra del daño foliar por insectos en las distintas etapas sucesionales, aunque no se 

descarta que cambios en la comunidad de herbívoros entre bosques maduros y secundarios 

hayan influido también en los niveles de daño foliar reportados en este trabajo, o que en el 
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caso particular de C. alliodora, sus hormigas simbiontes también hayan contribuido en las 

diferencias en los niveles de daño foliar entre bosques maduros y secundarios.   
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

Los bosques tropicales secos (BTSs) son ecosistemas con una marcada 

estacionalidad entre la temporada seca y la temporada húmeda, típicamente dominados por 

árboles deciduos (más del 50% de las especies) y caracterizados por tener una temperatura 

promedio anual >25 °C y una precipitación entre 700 y 2000 mm (Sánchez-Azofeifa et al. 

2005; Stan & Sánchez-Azofeifa 2019). Los BTSs representan el 42% de los bosques 

tropicales del mundo (Murphy & Lugo 1986) y su extensión es de aproximadamente 

1,048,700 km2, distribuidos en tres principales regiones del mundo: (i) la de Sudamérica, 

que incluye el Noreste de Brasil, Sureste de Bolivia, Paraguay y Norte de Argentina 

(52.4%); (ii) la de Australia y el Sureste de Asia, que presentan una pequeña porción de 

BTSs (3.8%) y (iii) la de África, Eurasia, Centroamérica y México con un 43.8% 

aproximadamente (Miles et al. 2006). Particularmente, en México están presentes de 

manera continua en la Península de Yucatán y de manera difusa a lo largo de la costa del 

Pacífico (Rzedowski 1978). Los BTSs albergan una gran biodiversidad e incluyen un gran 

número de endemismos (Trejo & Dirzo 2000; Miles et al. 2006; Sánchez-Azofeifa et al. 

2009; Stan & Sanchez-Azofeifa 2019). Sin embargo, a pesar de su gran importancia, 

durante las últimas décadas han sido altamente fragmentados y degradados a causa de 

actividades antropogénicas como la agricultura, la ganadería, la urbanización, la 

deforestación y el turismo, por lo que han sido considerados como uno de los ecosistemas 

más amenazados del mundo (Miles et al. 2006; Quesada et al. 2009). Por ejemplo, el 

porcentaje de deforestación de los BTSs en el Sur y Sureste de Asia es alrededor del 16%, 

Madagascar con 18% y más del 40% en América Latina (Olson et al. 2000; Miles et al. 

2006). En 1990, se estimó que en México sólo un 27% de la cobertura original de estos 

bosques permanecía intacta, lo que ha generado que en la actualidad los BTSs se 
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encuentren conformados por un mosaico compuesto por parches aislados de vegetación 

remanente, campos de cultivo y de ganadería, y por parches de vegetación en estado de 

sucesión secundaria (Quesada et al. 2009; Chazdon & Guariguata 2016; Fonseca et al. 

2018). 

La sucesión secundaria involucra cambios secuenciales a lo largo del tiempo en 

atributos de las comunidades, tales como la riqueza y composición de especies, densidad de 

plantas y biomasa, lo que permite la regeneración natural del ecosistema una vez que las 

tierras han sido abandonadas (Madeira et al. 2009; Alvarez-Añorve et al. 2012). Factores 

abióticos como la radiación solar, temperatura, humedad y disponibilidad de agua y 

nutrientes afectan directamente el proceso de regeneración de los bosques secundarios (i.e. 

bosques bajo regeneración natural como producto de la remoción del bosque maduro 

original) del BTS (Lebrija-Trejos et al. 2010, 2011; Pineda-García et al. 2013; Neves et al. 

2014). Por ejemplo, algunos estudios en BTSs han demostrado que a lo largo del proceso 

de sucesión secundaria, la radiación solar decrece mientras la disponibilidad de agua 

aumenta (Lohbeck et al. 2013; Pineda-García et al. 2013), generando un gradiente hídrico 

que aumenta mientras la cobertura del dosel se incrementa hacia etapas de sucesión más 

avanzadas como la del bosque maduro (i.e. bosques con nulo o poco disturbio durante al 

menos los últimos 80-150 años) (Alvarez-Añorve et al. 2012; Chazdon 2014; Lohbeck et 

al. 2013; Pineda-García et al. 2013). Estos cambios ambientales influyen en la diversidad 

de especies de plantas, incrementando la diversidad de árboles de estadios de sucesión 

temprana hacia la etapa de sucesión tardía, y afectando los atributos funcionales foliares de 

las diferentes especies de plantas (Alvarez-Añorve et al. 2012; Lohbeck et al. 2013; Poorter 

et al. 2018), por lo que bosques maduros y secundarios difieren en la composición de 
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especies y en la expresión de atributos funcionales que se contrastan como resultado de los 

filtros impuestos por las condiciones ambientales cambiantes (Alvarez-Añorve et al. 2012). 

Los atributos funcionales de las plantas son características medibles (i.e. morfológicas, 

fisiológicas y fenológicas) que están asociadas a crecimiento, sobrevivencia y 

reproducción, por lo que influyen en la aptitud de un organismo (Violle et al. 2007), 

reflejan las estrategias ecológicas de las plantas y determinan cómo éstas responden a los 

factores ambientales (Pérez-Harguindeguy et al. 2016). 

Algunas especies de plantas tienen la capacidad para lidiar con los filtros 

ambientales y habitar en distintos sitios en sucesión, cuya adaptación es debida a la 

variación genética y/o plasticidad fenotípica (Falcão et al. 2015; Huang et al. 2009). Así, 

por medio de la plasticidad fenotípica, los atributos funcionales de las plantas pueden 

cambiar y permitir que individuos de una misma especie puedan permanecer en los bosques 

en regeneración mediante una especialización temporal a las condiciones ambientales 

cambiantes (Agrawal 2020). Asimismo, la variación de atributos funcionales entre hábitats 

contrastantes en individuos de una misma especie podrían ser el resultado de genotipos 

adaptados locamente en bosques maduros y secundarios con habilidades diferentes para 

dispersarse o establecerse (Read et al. 2014; Tiffin & Ross-Ibarra 2014). En cualquiera de 

los dos casos, ya sea por plasticidad fenotípica o por genotipos adaptados localmente, es 

posible que individuos de una misma especie de planta expresen un conjunto distinto de 

atributos funcionales foliares (i.e. síndromes foliares) dependiendo del sitio en sucesión en 

el que habiten (Agrawal 2020).  

Frecuentemente, dentro del marco del espectro global de la economía foliar (Wright 

et al. 2004) han sido explicadas las variaciones en atributos funcionales foliares a través de 
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gradientes ambientales (Wright et al. 2004; Donovan et al. 2011). Este marco describe un 

patrón estable de correlaciones entre atributos foliares, que resumen las estrategias 

ecológicas de las plantas, las cuales van de ser adquisitivas (i.e. plantas de hojas delgadas, 

de alto contenido de nitrógeno y capacidad fotosintética) a conservativas (i.e. atributos 

contrarios) en términos del uso de los recursos (Donovan et al. 2011; Díaz et al. 2016). 

Varios atributos funcionales foliares que cambian entre sitios en sucesión están directa o 

indirectamente asociados con la resistencia de las plantas ante la herbivoría, como es el 

caso de defensas físicas (e.g., grosor, dureza) y químicas contra la herbivoría (e.g., 

compuestos secundarios basados en carbono y nitrógeno) (Fonseca et al. 2018), mientras 

que otros atributos se relacionan tanto a la altura de las plantas como a la tasa relativa de 

crecimiento, como es el caso del área foliar específica (Pérez-Harguindeguy et al. 2016; De 

la Riva et al. 2018). Además, estos atributos funcionales podrían actuar por separado o en 

conjunto y reducir el daño foliar por herbívoros, dependiendo de los costos de inversión y 

de la disponibilidad de recursos (Poorter et al. 2004; War et al. 2012).  

La hipótesis de la disponibilidad de recursos propone que plantas de rápido 

crecimiento en hábitats sucesionales tempranos y ricos en recursos (i.e. mayor 

disponibilidad de luz y recursos del suelo como el agua y nutrientes) asignan más recursos 

en crecimiento y en reponer tejidos perdidos por herbivoría que producir defensas (Coley et 

al. 1985). En caso contrario, plantas de lento crecimiento en hábitats tardíos y pobres en 

recursos deberían asignar más recursos en defensas basadas en carbono (e.g. fenoles y 

flavonoides) debido a que producir esos compuestos resulta más barato que generar nuevos 

tejidos (Coley 1988; Boege & Dirzo 2004). Esta hipótesis (originada de estudios en 

bosques tropicales húmedos y boreales) propone que plantas presentes en etapas tempranas 
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de sucesión secundaria deberían exhibir una estrategia adquisitiva, caracterizada por la 

expresión de una mayor área foliar, área foliar específica y contenido de clorofila, mientras 

que aquellas especies de plantas presentes en bosques maduros presentarían estrategias 

conservativas, es decir, hojas de mayor grosor y concentración de defensas químicas 

(Endara & Coley 2011). Sin embargo, direcciones opuestas en el cambio de los atributos 

funcionales de las plantas a lo largo de gradientes sucesionales para bosques tropicales 

húmedos y bosques tropicales secos han sido sugeridas por estudios recientes (Lebrija-

Trejos et al. 2010b; Lohbeck et al. 2013; Buzzard et al. 2016; Fonseca et al. 2018). Durante 

el proceso de sucesión para bosques tropicales húmedos, el principal filtro ambiental es la 

disponibilidad de luz (Schönbeck et al. 2015), por lo que se espera que los atributos 

funcionales cambien en el sentido de la hipótesis de la disponibilidad de recursos. Mientras 

que en BTSs, el agua es el mayor filtro ambiental, por lo que este impone estrés hídrico y 

fuertes restricciones en los atributos funcionales foliares (Alvarez-Añorve et al. 2012), 

generando que las plantas de los BTSs bajo condiciones de sucesión secundaria temprana 

(i.e. mayor temperatura y menor disponibilidad de agua) exhiban atributos conservativos y 

tolerantes a sequía, tales como una reducción en el área foliar y área foliar específica, y un 

incremento en densidad, grosor, contenido de materia seca (Alvarez-Añorve et al. 2012; 

Jimenez-Rodríguez et al. 2018) y compuestos secundarios basados en carbono (Wright & 

Westoby 2002), por lo que se podrían esperar menores niveles de daño por herbívoros en 

bosques secundarios. Así, mientras la cobertura del dosel se incrementa hacia las etapas 

maduras de BTSs, la humedad también aumenta, por lo que los atributos funcionales 

deberían cambiar a lo largo de la sucesión de conservativos a adquisitivos. De tal modo, es 

posible esperar que en bosques maduros las plantas presenten atributos funcionales 

adquisitivos relacionados con altas tasas fotosintéticas y mayor contenido de nitrógeno y 
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fósforo (Lohbeck et a. 2013; Agrawal et al. 2020), y por lo tanto presentar mayores niveles 

de daño foliar. Alternativamente, los cambios en defensa química y niveles de daño foliar 

también pueden ser explicados con base en la hipótesis del balance carbono-nutrientes, 

propuesta por Bryant et al. (1983) para bosques boreales. Ésta establece que una limitación 

en nutrientes del suelo se traduce en una menor absorción de nutrientes en plantas, 

afectando negativamente en primera instancia al crecimiento y en segunda a las tasas 

fotosintéticas. En este sentido, plantas que crecen en ambientes con una limitada 

disponibilidad de recursos como las que ocurren en etapas de sucesión tardía sufren estrés 

por deficiencia de nutrientes debido a que los recursos no son suficientes para promover 

una mayor tasa de crecimiento en relación a la tasa fotosintética, por lo que crecen más 

lentamente, generando una acumulación de carbohidratos sintetizados en las hojas que 

quedan disponibles para producir defensas basadas en carbono como fenoles y flavonoides, 

afectando negativamente el consumo por parte de los herbívoros (Bryant et al. 1983, 1987) 

y  reduciendo los niveles de daño foliar. En caso contrario, plantas que crecen en ambientes 

ricos en recursos, como las que ocurren en bosques en sucesión secundaria, presentarían 

inherentemente un crecimiento más estimulado sobre las tasas fotosintéticas, generando que 

la producción de defensas basadas en carbono decline como consecuencia de una mayor 

asignación de los carbohidratos sintetizados a crecimiento, lo que generaría una mayor 

palatabilidad para los herbívoros y un incremento en los niveles de daño foliar (Bryant et al. 

1983). Así, estás plantas estarían adaptadas a ambientes ricos en recursos, promoviendo un 

crecimiento más rápido ante una mayor disponibilidad en nutrientes del suelo e 

incrementando la concentración de nutrientes en los tejidos de las plantas, lo que generaría 

una mayor producción de defensas basadas en nitrógeno (e.g. alcaloides, glucósidos 

cianogénicos) en relación a las basadas en carbono (Bryant 1983, 1987). 
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A su vez, los niveles de herbivoría pueden ser distintos entre bosques maduros y 

secundarios como consecuencia de cambios en la comunidad de herbívoros a lo largo de la 

sucesión (Neves et al. 2014). Y es que las variaciones en factores abióticos y bióticos a lo 

largo de la sucesión secundaria pueden influir en las comunidades de insectos herbívoros 

por medio de cambios en la calidad de sus microhábitats y de sus recursos alimenticios, 

amplitud de su dieta y riesgos de depredación (Boege et al. 2019), afectando directamente 

la abundancia, riqueza, diversidad y composición de insectos herbívoros a lo largo de la 

sucesión en BTSs (Silva et al. 2012; Neves et al. 2014; Boege et al. 2019). Por ejemplo, en 

el BTS de Chamela-Cuixmala (México) se ha descrito que la abundancia de lepidópteros es 

similar entre bosques en sucesión y bosques maduros, y que la diversidad de estos 

herbívoros es mayor en bosques maduros que en secundarios, dando como resultado una 

composición de orugas distintas entre estos bosques (Boege et al. 2019), lo que podría 

influir en los niveles de herbivoría entre etapas sucesionales.  

Aunque a nivel de comunidad es esperada una convergencia en los atributos 

funcionales foliares debido a que las plantas están sujetas a los mismos filtros ambientales, 

es posible que plantas de diferentes especies puedan presentar patrones contrastantes en la 

expresión de sus atributos funcionales foliares a lo largo de la sucesión secundaria como 

consecuencia de la forma de vida, etapa ontogenética, historia de vida, restricciones 

filogenéticas, entre otras (Ding et al. 2012; Letcher & Chazdon 2012; Uriarte et al. 2016).  

Por lo tanto, es posible esperar cambios en los atributos morfológicos y fisiológicos entre 

plantas de bosques maduros y bosques secundarios dependiendo de la capacidad de las 

especies de plantas para aclimatarse a las condiciones estresantes de mayor temperatura y 

sequía en bosques secundarios (Alvarez-Añorve et al. 2012).  
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La asimetría fluctuante (AF) se define como las diferencias aleatorias en la simetría 

perfecta de atributos morfológicos bilaterales, que son producidas por la inestabilidad en el 

desarrollo generado por el estrés ambiental o genético (Cornelissen & Stiling 2011; 

Cuevas-Reyes et al. 2018b; Tucić et al. 2018). Dado que la inestabilidad en el desarrollo es 

un auténtico indicador de estrés y refleja la incapacidad individual para mantener la 

homeostasis, la AF resulta ser un excelente indicador de estrés ambiental (Cuevas-Reyes et 

al. 2018b). Esta herramienta ha sido empleada en diferentes taxa de organismos, tales como 

mamíferos (Marchand et al. 2003), aves (Cuervo & Restrepo 2007), anfibios (Niemeier et 

al. 2019) y plantas (Cuevas-Reyes et al. 2018a, b). Para el caso de las plantas, los niveles de 

AF pueden variar en función de las condiciones climáticas (e.g. temperatura y 

precipitación), calidad del suelo (e.g disponibilidad de nutrientes, humedad, salinidad, 

contaminación), disponibilidad de luz, factores genéticos (e.g. hibridación, mutación) , 

competencia, depredación, parasitismo (Hagen et al. 2008; Telhado et al. 2010; Cornelissen 

& Stiling 2011; Cuevas-Reyes et al. 2013) y del daño por herbívoros (Cornelissen & Stiling 

2011; Kozlov 2015; Cuevas-Reyes et al. 2018a), siendo esta última una de las principales 

causas de estrés en plantas (Boege et al. 2010; Cuevas-Reyes et al. 2018a).  

Las plantas representan un sistema ideal para evaluar la AF debido a que éstos 

organismos presentan múltiples módulos repetidos, tales como las hojas, lo que permite 

generar varias medidas y evaluar la AF a nivel individual como producto del estrés 

(Sandner et al. 2019). El estrés en plantas por factores abióticos y bióticos produce 

inestabilidad en el desarrollo mediante alteraciones en su metabolismo (Ben-Rejeb et al. 

2014), generando cascadas de señalización (Fraire-Velázquez et al. 2011), especies 

reactivas de oxígeno (Laloi et al. 2004), cambios hormonales que derivan en la producción 
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de fitohormonas (e.g. ácido abscísico, salicílico, jasmónico) (Spoel et al. 2008) y en la 

reprogramación de la maquinaria genética para obtener una adecuada optimización y un 

incremento en la tolerancia para minimizar el daño biológico por estrés (Fujita et al. 2018). 

Sin embargo, los procesos que subyacen la inestabilidad en el desarrollo son pobremente 

entendidos, aunque se ha sugerido que la comunicación entre células y sus tasas de 

crecimiento, división y elongación se ven afectadas a nivel molecular y/o por la variación 

aleatoria en los procesos fisiológicos entre células (Palmer 1994; Lens et al. 2002), lo que 

finalmente deriva en niveles de AF. Éstos efectos serían acumulados en ambos lados (i.e. 

derecho e izquierdo) a lo largo del desarrollo foliar, derivando en asimetrías entre ambos 

lados (Lens et al. 2002). Por ejemplo, cuando un insecto herbívoro genera daño foliar, el 

metabolismo de la planta huésped se ve afectado y se activan rutas de señalización (e.g. 

aquellas relacionadas en la producción de defensas) que afectan el correcto desarrollo y 

homeostasis del individuo (Nabity et al. 2013; Kozlov & Zvereva 2017), generando así un 

incremento en AF.  

La relación entre el daño foliar y la AF puede ser explicada con base en la hipótesis 

del estrés inducido por herbivoría (Zvereva et al. 1997) y por la hipótesis del estrés en 

plantas (White 1984). La primera señala que los herbívoros actúan como agentes de estrés 

en plantas al generar daño foliar, lo que afecta el metabolismo de las plantas, su desarrollo 

y homeostasis (Alves-Silva & Del-Claro 2016; Zvereva et al. 1997), y en consecuencia 

directa al patrón bilateral de crecimiento en las hojas, incrementando así los niveles de AF 

(Cuevas-Reyes et al. 2011; Cuevas-Reyes et al. 2018b). El daño foliar a su vez produce una 

pérdida de agua a través de los bordes dañados por los insectos, desbalances en el 

transporte de fluidos y/o nutrientes, reduciendo la capacidad fotosintética y propiciando la 
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inducción de genes y más cambios en rutas metabólicas (Mound & Zapater 2003; Nabity et 

al. 2009; Alves-Silva & Del-Claro 2016), lo que finalmente se traduciría en mayores 

niveles de AF. La segunda hipótesis plantea que los insectos herbívoros perciben la AF en 

hojas como un indicador de calidad foliar (White 1984), en donde plantas con hojas más 

asimétricas serían más consumidas que plantas simétricas. Esto debido a que hojas más 

asimétricas tendrían una mayor calidad nutricional como producto de una mayor 

disponibilidad de nutrientes y a una menor concentración de defensa química (Cornelissen 

& Stiling 2005, 2011). Sin embargo, poco se sabe sobre cómo la inestabilidad en el 

desarrollo está conectada con el metabolismo de las plantas y a los cambios bioquímicos 

asociados a hojas asimétricas. Una mayor AF por si sola indica un mayor estrés ambiental 

(Maldonado-López et al. 2019), y por lo tanto una mayor susceptibilidad ante el consumo 

por herbívoros (Cornelissen & Stiling 2005; Maldonado-López et al. 2019). Y es que los 

factores abióticos pueden producir alteraciones bioquímicas y en composición química de 

las hojas, afectando negativamente la resistencia de las plantas y promoviendo una mayor 

atractividad y palatabilidad por parte los herbívoros (Cornelissen & Stiling 2005; 

Maldonado-López et al. 2019). El mecanismo que soporta esta hipótesis explica que bajo 

condiciones de estrés, las plantas incrementan los niveles de aminoácidos y decrecen la 

producción de metabolitos secundarios (e.g. compuestos basados en carbono como taninos 

y fenoles) en los tejidos foliares, lo que conlleva a un incremento la susceptibilidad ante 

daño foliar, y por ende, en el desempeño de los insectos herbívoros y oportunidad de 

sobrevivencia de la descendencia (Torrez-Terzo & Pagliosa 2007; Maldonado-López et al. 

2019). En cualquiera de las dos hipótesis, niveles altos de AF han sido asociados a bajo 

crecimiento, sobrevivencia y reproducción en plantas (Díaz et al. 2004; Cuevas-Reyes et al. 

2018a), lo que finalmente es el reflejo de la incapacidad individual para mantener la 
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homeostasis durante el desarrollo bajo condiciones de estrés (Møller & Swaddle 1997; 

Cuevas-Reyes et al. 2018a). 

Para entender la ecología de las plantas durante el proceso de regeneración de los 

BTSs, es necesario evaluar como la sucesión secundaria influye sobre los atributos 

funcionales foliares de las plantas, los patrones de herbivoría y los niveles de estrés 

mediante la asimetría fluctuante. En el presente estudio se analizaron los cambios en los 

atributos morfológicos y fisiológicos foliares, porcentajes de daño foliar por insectos 

herbívoros y niveles de asimetría fluctuante foliar en tres especies de plantas que ocurren en 

bosques maduros y secundarios del BTS de Chamela-Cuixmala, en México. 

 

Estructura y objetivos del estudio. La presente tesis está compuesta por dos capítulos. En el 

primero se evalúo la morfología y tamaño foliar, niveles de asimetría fluctuante y daño 

foliar por insectos herbívoros en tres especies de plantas dominantes (Cordia elaeagnoides, 

Cordia alliodora y Achatocarpus gracilis) que habitan en bosques maduros y secundarios 

del BTS de Chamela-Cuixmala, México. También se evalúo la relación de la asimetría 

fluctuante con el área foliar total y los niveles de herbivoría en bosques maduros y bosques 

secundarios. 

 El segundo capítulo tuvo como objetivo el comparar los atributos físicos y químicos 

que están relacionados a defensa en plantas y la herbivoría en tres especies leñosas que 

suceden en BTSs maduros y secundarios de Chamela-Cuixmala (México): Cordia 

elaeagnoides, Cordia alliodora y Achatocarpus gracilis. Además, se investigaron los 
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efectos de los atributos funcionales y de defensa en los niveles de daño foliar por 

herbívoros de cada etapa sucesional. 
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DISCUSIÓN GENERAL 

  

 En este estudio se encontró que individuos de las tres especies analizadas (i.e. C. 

elaeagnoides, C. alliodora y A. gracilis) presentaron diferencias en la morfología, tamaño y 

la asimetría fluctuante foliar entre bosques maduros y bosques secundarios. 

Particularmente, C. elaeagnoides y A. gracilis mostraron hojas de menor tamaño en 

bosques secundarios, cuya reducción podría ser consecuencia de ajustes en su morfología y 

fisiología para evitar la pérdida de agua en estos sitios que son más calientes y secos en 

comparación con bosques maduros (Alvarez-Añorve et al. 2012; Pineda-García et al. 2013). 

Contrariamente, C. alliodora presentó hojas más grandes en el bosque secundario como 

resultado de una mayor disponibilidad de luz en estos sitios, lo que produciría altas tasas 

fotosintéticas para obtener nutrientes rápidamente, crecer más rápido y generar hojas más 

grandes (Lohbeck et al. 2015). Esto sustenta la hipótesis de la disponibilidad de nutrientes 

(Coley et al. 1985), donde plantas de rápido crecimiento tienden a desarrollar hojas de 

mayor tamaño en bosques con una mayor disponibilidad de recursos como luz, nitrógeno y 

fósforo (Cole & Ewel 2006). 

 Contrario a lo esperado, los niveles de AF resultaron ser mayores en bosques 

maduros para las tres especies de plantas, descartando la idea de que las condiciones del 

bosque secundario (más calientes y secos) sean más estresantes para las especies de planas 

en estudio. Esto puede ser debido a que las plantas del bosque tropical seco están adaptadas 

a altas temperaturas y presentan estrategias para optimizar los recursos (e.g. mejor 

eficiencia en el uso del agua) y hacer frente a la sequía (Pineda-García et al. 2013; Lohbeck 

et al. 2015). De manera que, los mayores niveles de AF para las tres especies de plantas en 

bosques maduros podrían deberse a una mayor competencia por recursos (i.e. luz y recursos 
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del suelo) al haber árboles más grandes y mayor densidad de estos, lo que se vería reflejado 

en una menor disponibilidad de recursos e incrementos en los niveles de estrés (Alvarez-

Añorve et al. 2012). Además, se encontró que los niveles de AF se relacionaron 

positivamente con los niveles de herbivoría encontrados en individuos de bosques 

secundarios para C. elaeagnoides y A. gracilis, indicando que la AF podría ser un indicador 

de la susceptibilidad de las plantas ante la herbivoría (i.e. Hipótesis del estrés en plantas) 

(Cornelissen & Stiling 2011). Una explicación alternativa sobre la relación positiva entre 

los niveles de AF y herbivoría es que la herbivoría representa un agente que provoca estrés 

directamente en las plantas y por lo tanto, los niveles de AF se incrementan (i.e. Hipótesis 

del estrés inducido por herbivoría) (Møller & Shykoff 1999). Sin embargo, los cambios en 

morfología foliar para estas especies indican que las condiciones del bosque maduro serían 

más favorables al presentar hojas más largas, anchas y elongadas, aunque también podrían 

estar asociados a cambios en defensa química y calidad nutricional (Cuevas-Reyes et al. 

2011a; Cuevas-Reyes et al. 2018a), lo que podría afectar también los niveles de daño foliar. 

Las relaciones positivas entre la AF y el daño foliar, ya sea porque los insectos previamente 

fueron atraídos por hojas más asimétricas (White 1984) o porque el daño generado por los 

insectos haya provocado mayor AF (Zvereva et al. 1997), nos indican que detrás de los 

niveles de AF pudieran haber diferencias en calidad nutricional o defensas químicas de las 

hojas, indicando el grado de susceptibilidad de las plantas y de palatabilidad por parte de 

los insectos herbívoros. Se destaca la relevancia de evaluar la AF en plantas a fin de 

determinar el grado de estrés presente y de susceptibilidad ante el ataque de insectos 

herbívoros. 

 La herbivoría afecta negativamente a las plantas, y se ha visto que esta interacción 

antagónica varía a lo largo de gradientes sucesionales como consecuencia de las diferencias 
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en la abundancia de herbívoros y en las defensas de las plantas (Silva et al. 2012; González-

Esquivel et al. 2019). Para el caso de nuestras especies en estudio, las diferencias 

encontradas en los porcentajes de daño foliar podrían deberse a factores bottom-up como 

cambios en defensas químicas y a calidad nutricional producidos por diferencias en la 

disponibilidad de recursos entre bosques maduros y secundarios, y a factores top-down, 

tales como diferencias en las abundancias relativas, riqueza, diversidad y composición de 

los insectos herbívoros entre bosques maduros y secundarios del BTS de Chamela, que ya 

se han sido reportadas previamente (Boege et al. 2019). Así, los mayores porcentajes de 

daño foliar encontrados en el bosque secundario para ambas especies de Cordia podrían 

deberse a una menor inversión en defensas químicas como producto de una mayor 

disponibilidad de nutrientes en estos sitios (Coley et al. 1985), y para el caso particular de 

C. alliodora, es posible que otros factores no evaluados en el presente trabajo también 

hayan influenciado en estos resultados, tales como el mecanismo de defensa indirecta que 

posee esta especie con sus hormigas simbiontes (Pringle et al. 2011). En tanto que A. 

gracilis mostró mayor daño foliar en bosques maduros, lo que podría ser consecuencia de 

cambios en calidad nutricional entre individuos de bosques maduros y secundarios, 

propiciados por diferencias en la fertilidad del suelo (Cuevas-Reyes et al. 2004), o por una 

mayor riqueza de herbívoros especialistas presentes en bosques maduros (Villa-Galaviz et 

al. 2012).  

 Por otro lado, se encontró que los atributos funcionales foliares y los porcentajes de 

daño foliar fueron diferentes entre las etapas sucesionales, dependiendo de la especie de 

planta. Así, se encontró que en boques maduros los valores de área foliar total, contenido de 

agua foliar, densidad foliar y masa fresca foliar fueron mayores en comparación a los 

bosques secundarios para C. elaeagnoides y A. gracilis, mientras que el área foliar 
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específica fue mayor para las tres especies en bosque secundarios. Estos resultados 

parcialmente soportan la predicción de que los atributos foliares cambian de conservativos 

a adquisitivos a lo largo de la economía del espectro foliar durante la sucesión de los 

bosques tropicales secos (Lohbeck et al. 2013; Buzzard et al. 2016). Además, C. 

elaeagnoides y A. gracilis presentaron bajas concentraciones de defensas químicas (fenoles 

y flavonoides) y mayor área foliar específica en bosques secundarios, por lo que no es 

sustentada la predicción de la hipótesis de la disponibilidad de recursos para BTSs. Esta 

inconsistencia en los atributos funcionales, con excepción del área foliar específica, refleja 

diferentes estrategias para cada especie de planta, por lo que estas diferencias en atributos 

funcionales foliares son discutidas considerando la historia de vida de cada una de las tres 

especies de plantas analizadas.  

 Previos estudios han reportado patrones distintos en la plasticidad fenotípica como 

respuesta a las condiciones ambientales entre especies con estrategias distintas (Grassein et 

al. 2010; Huang et al. 2009). Si bien este estudio de campo no permite distinguir entre los 

efectos de la plasticidad de la variación genética, una mejor comprensión de las diferencias 

intra e interespecíficas en atributos funcionales de las plantas a lo largo de la sucesión es 

obtenida mediante el análisis de la historia de vida de cada especie. Se ha descrito que C. 

elaeagnoides presenta un bajo nivel de tolerancia a sequía al tener tallos delgados y de baja 

densidad, con vasos de paredes delgadas y un xilema con alta capacidad para almacenar 

agua (Méndez-Alonso et al. 2012; 2013; Pineda-García et al. 2013). Esta alta capacidad 

para almacenar agua en xilema convierte a las plantas como C. elaeagnoides en altamente 

susceptibles a cavitación o embolismo del xilema en sitios más secos (Méndez-Alonso et al. 

2013). Para tratar con ello, se ha documentado que individuos juveniles de C. elaeagnoides 

reducen el área foliar para evitar la pérdida de agua por transpiración y sobrevivir en sitios 
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más secos como bosques secundarios, una estrategia conservativa que los previenen de 

fallas hidráulicas (Pineda-García et al. 2013). En este sentido, es lógico pensar que árboles 

de C. elaeagnoides reducen el área foliar para mantener la capacidad del xilema y proveer 

de agua en sequías cortas (i.e. entre 7 y 30 días) que suceden en la estación de lluvias en 

Chamela, y así sobrevivir y mantener las funciones vitales en estos sitios más secos 

(Pineda-García et al. 2013). 

 En relación a C. alliodora, los cambios observados en atributos funcionales fueron 

distintos al de C. elaeagnoides, al presentar una mayor área foliar, área foliar específica y 

contenido de clorofila en individuos del bosque secundario. A pesar de que ambas especies 

pertenecen al mismo género, C. alliodora a diferencia de C. elaeagnoides, presenta tallos 

delgados y de alta densidad, con paredes gruesas de los vasos y bajo contenido de agua en 

el xilema (Méndez-Alonso et al. 2012; 2013), lo que le permite tener una alta resistencia a 

embolismo del xilema, permitiéndole establecerse en bosques secundarios (Pineda-García 

et al. 2013). Estas características intrínsecas de C. alliodora, acompañadas de un 

incremento en los atributos mencionados en condiciones del bosque secundario, le permiten 

crecer rápido en sitios con alta disponibilidad de luz y nutrientes del suelo, como 

consecuencia de una baja densidad en la vegetación y un incremento en la capacidad 

fotosintética, hojas más grandes, y un crecimiento y absorción de nutrientes más rápido 

(Coley et al. 1985; Lohbeck et al. 2013, 2015). 

 Con respecto a A. gracilis, esta especie mostró diferencias para casi todos los 

atributos foliares analizados entre ambas condiciones de bosque, los cuales coinciden con 

los reportados previamente en Alvarez-Añorve et al. (2012), donde se reportó que las 

plantas en condiciones de bosque secundario tienden a desarrollar hojas más chicas y más 

gruesas para afrontar la escasa disponibilidad de agua. Estos resultados indican que 
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individuos de A. gracilis exhibieron el mismo patrón, acompañados también de un menor 

contenido de agua y de masa fresca foliar en bosques secundarios para reducir la pérdida de 

agua. En caso contrario, un decremento en grosor foliar y un incremento en área foliar total, 

contenido de clorofila, contenido de agua foliar y masa fresca foliar en bosques maduros, 

posiblemente sean parte de una aclimatación que permite a A. gracilis tener una mejor 

adquisición de la luz en esos ambientes con menor disponibilidad de este recurso (Alvarez-

Añorve et al. 2012; Poorter et al. 2009). 

 Por otro lado, se encontró una mayor concentración de fenoles y flavonoides en el 

bosque maduro para C. elaeagnoides y A. gracilis, cuyos resultados contrastan la 

predicción basada en la hipótesis de la disponibilidad de recursos para plantas de los BTSs 

(i.e. plantas bosques secundarios serían conservadoras de los recursos e invertirían más 

recursos en la producción de defensas químicas y ser menos consumidas por herbívoros que 

las plantas presentes en bosques maduros, quienes mostrarían estrategias adquisitivas) 

(Coley et al. 1985). En consecuencia, los resultados pueden ser explicados alternativamente 

por la hipótesis del balance carbono-nutrientes (Bryant et al. 1983), la cual predice que 

plantas crecen lentamente en sitios limitados en nutrientes (i.e. con alta proporción C/N), 

son altamente competitivas en etapas sucesionales tardías, tendrían a acumular 

carbohidratos que serían asignados a defensas basadas en carbono (e.g. fenoles y 

flavonoides) (Bryant et al. 1983, 1987). Por el contrario, una mayor área foliar específica y 

concentración de NO3
- y PO4

3-
 en sitios de bosque secundario, sugiere que las plantas 

crecen más rápido en tal etapa sucesional, en las cuales se ha reportado que la proporción 

de C/N es inferior en comparación a bosques maduros (Huante et al. 1985; Poorter et al. 

2018). Así, bajo condiciones de bosque secundario, los carbohidratos obtenidos serían 

empleados para crecer, produciendo una reducción en la concentración de defensas basadas 



52 

 

en carbono. Por otro lado, una inversión en defensas basadas en nitrógeno tales como los 

alcaloides son de esperarse en bosques secundarios acorde a la hipótesis del balance 

carbono-nutrientes (Bryant et al. 1983), sin embargo, esto solo ocurrió en C. alliodora. Esto 

es debido a que una mayor disponibilidad de nutrientes en suelo promueve una mayor 

concentración de los mismos en los tejidos vegetales, resultando relativamente más barato 

producir defensas basadas en nitrógeno que en carbono (Bryant et al. 1983). Una mayor 

disponibilidad de nutrientes en suelo promueve un crecimiento más rápido, propiciando que 

los carbohidratos sintetizados sean mayormente asignados para esta función más que la 

producción de defensas basadas en carbono, por lo que las defensas basadas en nitrógeno 

toman una mayor relevancia. Como ya ha sido indicado en estudios previos (Hamilton et al. 

2001; Endara & Coley 2011; Hahn & Maron 2016), es poco recomendado realizar 

generalizaciones o predicciones para explicar las diferencias en defensas químicas de las 

plantas a nivel intra e interespecífico basados en una única hipótesis, especialmente bajo 

condiciones naturales, ya que los factores limitantes o filtros ambientales pueden ser 

distintos entre ecosistemas y/o especies, generando que las predicciones puedan ser 

distintas en función del tipo de ecosistema o especie de planta. 

Los porcentajes de daño foliar no presentaron un patrón general entre las etapas 

sucesionales debido a que ambas especies de Cordia presentaron mayores porcentajes de 

daño foliar en bosques secundarios, mientras que A. gracilis mostró lo contrario. Estos 

resultados sugieren que los cambios en los porcentajes de daño foliar pueden deberse a las 

diferencias en grosor foliar, cuyo atributo covarió negativamente con la herbivoría. El 

grosor foliar estuvo asociado positivamente con el contenido de materia seca foliar 

(Niinemets 2001) y es un indicador de esclerofilia (Cuevas-Reyes et al. 2011b; Lobregat et 

al. 2018). En este sentido, la asociación positiva entre el grosor foliar y contenido de 
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materia seca, relacionada a individuos de las especies de Cordia del bosque maduro, puede 

constituir una resistencia biomecánica contra el ataque de insectos herbívoros (Poorter et al. 

2009; Lohbeck et al. 2014). Estas hojas más esclerófilas de ambas especies de Cordia en 

condiciones de bosque maduro podrían ser el resultado de una limitación en los nutrientes 

del suelo, lo que su vez generó un decremento en los niveles de daño foliar con relación a 

los individuos presentes en bosques secundarios. Complementario a esto, es muy probable 

que no solo los atributos funcionales hayan influenciado en los niveles de herbivoría de C. 

elaeagnoides, sino que también los cambios en la comunidad de herbívoros asociada a esta 

especie, y es que de forma general se ha reportado que las comunidades de herbívoros son 

distintas entre bosques maduros y secundarios del BTS (Villa-Galaviz et al. 2012; Boege et 

al. 2019), factor que también pudo haber contribuido en las diferencias en los niveles de 

herbivoría para esta especie. Adicionalmente, las diferencias en los porcentajes de daño 

foliar entre bosques maduros y secundarios para C. alliodora, pudieron también haber sido 

influenciadas por cambios en un mecanismo de defensa indirecta que posee esta especie y 

que no fue evaluado en el presente trabajo. Y es que C. alliodora presenta un mutualismo 

simbiótico, principalmente con hormigas de la especie Azteca pitiieri en la región de 

Chamela (Pringle et al. 2011). En esta asociación, la planta produce estructuras 

especializadas en los nodos de las ramas, denominados domacios, en los cuales las 

hormigas se establecen y brindan protección a su planta hospedera, generando así una 

relación simbiótica con C. alliodora (Pringle & Dirzo 2011). En este sentido, estudios 

previos han demostrado que las hormigas mutualistas de C. alliodora ejercen un efecto 

positivo en sus plantas hospederas al influir negativamente en los niveles de herbivoría 

(Pringle et al. 2011) y en la diversidad de los insectos herbívoros de los árboles en que 

habitan (Pringle & Gordon 2013). A nivel regional se ha descrito que el daño foliar es 
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menor cuando el tamaño de la colonia de hormigas es mayor (Pringle et al. 2011; Pringle & 

Gordon 2013), y que aquellos árboles de C. alliodora que poseen una mayor densidad de 

hormigas tienden a exhibir una menor abundancia y riqueza de herbívoros, y por ende 

menor daño foliar (Pringle & Gordon 2013). En otro estudio a nivel regional se determinó 

que en sitios de menor precipitación, árboles de C. alliodora tuvieron colonias más grandes 

de hormigas como resultado de una mayor inversión por parte de las plantas en sus 

hormigas, como respuesta a una mayor limitación del agua y riesgo de herbivoría (Pringle 

et al. 2013), sugiriendo que la intensidad del mutualismo es mayor cuando los recursos son 

más limitados. Si bien en el presente trabajo no fue evaluado el tamaño de las colonias de 

hormigas, es probable que individuos de C. alliodora que habitan en el bosque maduro 

posean un mayor número de hormigas en comparación a los del bosque secundario. Como 

ya discutimos anteriormente, una menor disponibilidad del agua en bosques secundarios no 

representa un factor limitante para árboles de C. alliodora desde que esta especie es 

resistente a sequía y posee una alta resistencia a embolismo (Pineda-García et al. 2013), por 

lo que partiendo de esto y de los antecedentes mencionados, es probable que la mayor 

limitación en los nutrientes del suelo en bosques maduros pudieran estar promoviendo un 

mayor tamaño de las colonia de hormigas en árboles que crecen en estos bosques en 

comparación a los del bosque secundario. Esto traería consigo una mayor intensidad en el 

mutualismo de C. alliodora con sus hormigas en el bosque maduro y estaría influyendo en 

conjunto con los atributos funcionales, en los menores niveles de herbivoría reportados para 

esta especie en esta condición de bosque. De ser cierta esta predicción, es también probable 

que esta incrementada intensidad de mutualismo que planteamos para bosques maduros 

haya influenciado en la menor riqueza de lepidópteros reportada para individuos de C. 

alliodora que habitan en estos bosques en comparación a los que crecen en bosques en 
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sucesión secundaria (Villa-Galaviz et al. 2012). Esto es concordante, ya que Villa-Galaviz 

et al. (2012) reportó una menor riqueza de herbívoros en individuos de C. alliodora 

presentes bosques maduros en comparación con aquellos en sucesión secundaria, la cual 

pudiera ser afectada por la mayor densidad de hormigas que planteamos para los bosques 

maduros, y que esto a su vez y en conjunto con los atributos funcionales, estén 

determinando los menores niveles de herbivoría encontrados para C. alliodora en bosques 

maduros en el presente trabajo. Sin embargo, esto requiere investigación futura y detallada, 

a fin de determinar si el tamaño de las colonias de hormigas realmente cambia a lo largo de 

la sucesión secundaria y si esto afecta los patrones de herbivoría.  

Respecto a A. gracilis, un mayor grosor foliar en bosques secundarios es el reflejo 

de una menor disponibilidad de agua, lo que resultó en una menor herbivoría. Sin embargo, 

las diferencias en el daño foliar entre bosques maduros y secundarios podrían estar 

asociadas a cambios en la comunidad de herbívoros. Aunque en el presente trabajo no 

evaluamos la diversidad de insectos, la falta de relación entre los niveles de herbivoría y 

diversidad de insectos en estudios realizados (Rosseti et al. 2017; Silva et al. 2012), apunta 

a que los cambios en los porcentajes de daño foliar para las especies analizadas en este 

estudio, probablemente estén más relacionados con atributos de defensa en plantas. Sin 

embargo, no descartamos que la identidad y/o riqueza de herbívoros hayan influido en 

nuestros resultados a la par de los atributos funcionales, y es que en un estudio previo 

(Villa-Galaviz et al. 2012) se encontró que la riqueza de orugas es mayor en bosques 

maduros que en secundarios para A. gracilis, lo que podría sugerirnos que esta mayor 

riqueza en bosques maduros pudiera haber favorecido el mayor porcentaje de daño foliar 

evaluado en estas condiciones. 
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En conclusión, el presente estudio demostró como el proceso de sucesión secundaria 

implica cambios en los atributos morfológicos y fisiológicos que ejercen efectos sobre los 

patrones de herbivoría en tres especies del bosque tropical seco al detectar diferencias en 

morfología foliar, asimetría fluctuante, atributos funcionales foliares, y porcentajes de daño 

foliar entre individuos de bosques maduros y secundarios del BTS de Chamela-Cuixmala. 

Las diferencias encontradas en atributos funcionales foliares entre etapas sucesionales del 

BTS fueron mejor explicadas al nivel intra e interespecífico por las diferencias en la 

historia de vida entre las tres especies estudiadas. Estas diferencias idiosincráticas en los 

cambios en atributos foliares sustentan parcialmente la predicción de que la estrategia de 

las plantas en uso de los recursos cambia de conservativas a adquisitivas a lo largo de la 

economía del espectro foliar durante la sucesión de BTSs. Por otro lado, los resultados 

contradicen la hipótesis de la disponibilidad de recursos para BTSs debido a que dos 

especies de plantas no presentaron mayores concentraciones de defensa química en bosques 

secundarios. Estas respuestas idiosincráticas por parte de cada una de las especies 

analizadas dificultan la aplicación de una sola hipótesis para predecir diferencias en defensa 

y herbivoría a lo largo de gradientes ambientales al nivel de intra e interespecíficos 

simultáneamente. Sin embargo, se muestra como defensas mecánicas como la esclerofilia, 

pueden contrarrestar la herbivoría en diferentes etapas sucesionales, aunque no se descarta 

que cambios en la comunidad de herbívoros entre bosques maduros y secundarios hayan 

influido también en los niveles de herbivoría reportados en este trabajo, o que en el caso 

particular de C. alliodora, sus hormigas simbiontes también hayan contribuido en las 

diferencias en los niveles de herbivoría reportados para bosques maduros y secundarios. 
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