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RESUMEN

Este trabajo surge del argumento de que la herbivoria es capaz de ejercer una
presion de seleccion sobre los diversos atributos de las plantas, favoreciendo el
desarrollo de mecanismos de defensa anti-herbivoro. Este argumento se aplica
para evaluar si la heterogeneidad ambiental influye en las respuestas
defensivas contrastantes conducentes a diferencias en las tasas de herbivoria,
dependiendo del habito fenologico (perennifolio, caducifolio) de las plantas. El
trabajo se realiz6 en la selva baja caducifolia de Huautla, Morelos. En esta selva
la presencia de vegetacion riparia dentro de un ambiente caducifolio, permite la
concurrencia de plantas caducifolias y perennifolias. Esto constituye una
condicién ideal para comparar la herbivoria y los mecanismos de defensa de
ambos grupos fenolégicos ya que las plantas caducifolias pierden su follaje
durante la época de sequia, teniendo sus hojas expuestas al ataque de
herbivoros durante un periodo restringido del afio. Las plantas perennifolias, en
contraste, mantienen una oferta foliar potencialmente disponible para los
herbivoros durante todo el afio. La hipétesis de trabajo se basa, por lo tanto, en
la posibilidad de que a largo plazo las plantas perennifolias estuvieran mejor
defendidas y mostrasen menos herbivoria que las plantas caducifolias. Para
poner a prueba estas predicciones evalué la tasa de herbivoria, la
aceptabilidad, la dureza, pubescencia y concentracion de fenoles. Encontré que
las tasas de herbivoria de las especies caducifolias son significativamente
mayores que las de las especies perennifolias. Igualmente, la aceptabilidad del
follaje de las especies caducifolias fue significativamente mayor que la de las
perennifolias. Esta diferencia apoya la informacién obtenida en trabajos previos,
donde se propone que las especies perennifolias han desarrollado mecanismos
de defensa como resultado del largo periodo en el que se encuentran expuestas
a la herbivoria, disminuyendo asi el ataque por herbivoros. La dureza fue
significativamente mayor en las especies perennifolias que en las caducifolias,
lo cual es consistente con las pruebas de aceptabilidad foliar y las tasas de
herbivoria, mientras que en la pubescencia la diferencia fue marginalmente
significativa. No se obtuvieron diferencias significativas en la concentraciéon de
fenoles de ambos grupos de plantas. El analisis de la concentracion de
compuestos secundarios produjo resultados inconsistentes con el resto del
estudio. Sin embargo, es necesario refinar las técnicas de cuantificacion de los
compuestos fendlicos, e incluir analisis de otro tipo de metabolitos secundarios.
Los resultados de este estudio son compatibles, en gran medida, con las
predicciones propuestas, pero requieren estudios subsecuentes, en particular
en el aspecto de la fitoquimica defensiva de plantas de este tipo de selva.



INTRODUCCION
LA HERBIVORIA COMO FENOMENO ECOLOGICO

La herbivoria es una interaccién antagénica entre plantas y animales, en la que
generalmente, se produce un efecto positivo (+) para el animal y negativo (-)
para la planta. Si bien este es el caso mas comun (Dirzo 1984, Grubb 1992,
Bigger y Marvier 1998), algunos autores sostienen que los resultados de esta
interaccion pueden ubicarse a lo largo de un gradiente que va de +/-, a +/0,
hasta +/+ (Whitham et al. 1991). Esto corresponderia, desde la perspectiva de
la planta, a efectos negativos, neutros (via compensacién por parte de la planta)
y positivos (via sobre-compensacion), respectivamente. Los casos
documentados de sobre-compensacién son escasos y motivo de controversia
(Crawley 1983), por lo que en el presente trabajo asumiré que, como es el caso
mas comdun, la herbivoria impacta negativamente el desempeifio vegetativo y/o
reproductivo de las plantas (Dirzo 1984). Numerosos autores han argumentado
que la herbivoria puede operar como un factor ambiental de importantes
repercusiones ecologicas y evolutivas para la planta (Rosenthal y Janzen 1979,
Crawley 1983, Dirzo 1984, Coley et al. 1985, Frits y Simms 1992, Marquis
1992).

El andlisis de las consecuencias ecoldgicas y evolutivas de la herbivoria
en plantas tropicales ha sido desarrollado en gran medida con base en estudios
de plantas de selvas himedas (Coley y Barone 1996). Sin embargo el estudio
de plantas de selvas tropicales secas es aun muy limitado y, aparte de los
estudios puntuales de Janzen (1974, 1981, 1983, 1984), sélo se cuenta con un
par de revisiones del campo (Janzen 1983, Dirzo y Dominguez 1995). En el
presente trabajo intento cubrir parte de esa laguna del conocimiento, al abordar
un analisis de la variacion interespecifica de la herbivoria en la selva de Huautla
donde tenemos vegetacion riparia dentro de un ambiente caducifolio, bajo la
perspectiva de que los herbivoros pueden actuar como una presion de

seleccion diferenciada.



ANTECEDENTES

Se entiende por herbivoria el dafio causado a las plantas por los
insectos, moluscos (Dirzo 1980), mamiferos y por las infecciones patogénicas
(Coley y Barone 1996). Este dafio puede ser sobre cualquier componente de la
planta ya sea el tejido foliar, el floema, las ramas, la corteza, o incluso las flores.

De los diferentes tipos de herbivoria, la folivoria es la mas facil de
registrar pues generalmente queda evidenciada en la lamina foliar, mientras que
otros tipos de dafo, como el generado por herbivoros consumidores de floema,
son dificiles de registrar (Coley y Barone 1996).

Existen estudios que afirman que la remocion de tejidos tiene un impacto
negativo significativo en el desarrollo de las plantas provocando una
disminucién en su tasa fotosintética y de crecimiento (Dirzo 1984, Chapin 1991,
Rockwood 1973, Marquis 1984). La magnitud del impacto es multifactorial y
puede depender del valor del tejido consumido (hojas, estructuras de
reproduccion, meristemos), de la disponibilidad de recursos, de la intensidad y
frecuencia del dafio, del fenoestado de la misma, asi como de las fluctuaciones
en la dindmica poblacional de plantas y herbivoros (Dirzo 1984).

Al realizar estudios de herbivoria en sitios con caracteristicas
ambientales contrastantes, se ha podido evidenciar la diferencia en las tasas de
herbivoria. Por ejemplo, en las selvas perennifolias y caducifolias, la herbivoria
es mayor que en bosques templados, siendo particularmente alta, en las selvas
caducifolias (Coley y Barone 1996). Si bien la informacién sobre selvas secas
es aun limitada (Dirzo y Dominguez 1995), se sabe que existen contrastes
importantes con respecto a las selvas hiumedas. En este tipo de selvas existe
una fuerte estacionalidad que restringe temporalmente el crecimiento de las
plantas (Opler et al. 1976). Esta restriccién también afecta los ciclos de vida de
los herbivoros y patégenos pues se encuentran fuertemente influenciado por la
longitud del periodo de secas esto hace que su impacto varie con la precitacion
(Coley y Barone 1996). Dependiendo de la region, la época de lluvias tiene una
duracién de seis a ocho meses al afio, siendo en la mayoria de los casos, el

Unico periodo durante el cual se pueden obtener recursos para el crecimiento,



reproduccion y sustento tanto para esa estacion del afio como para la seca, o
incluso para afios subsecuentes (Borchert 1983). Bajo estas condiciones
climaticas la remocion de tejidos tiene consecuencias mas severas para las
plantas (Stanton 1975). Durante el periodo seco del afio practicamente todas
las plantas pierden su follaje para evitar la desecacion (Opler et al. 1976). A
excepcion del “Guayacan” (Conzattia multifiora) especie de la zona que resalta
en el paisaje por la permanencia de hojas durante la época seca , aln en
ambientes caracteristicos de vegetacion caducifolia (O. Dorado dixit.)

En contraste, en las selvas himedas, donde no existe una fuerte
estacionalidad, el follaje es perenne y la abundancia de recursos facilita que la
planta restituya las hojas consumidas sin generar una situacion de estrés ya
que tiene una disposicion de recursos en cualquier momento, siendo sus
limitantes de otro tipo como la competencia por la luz (Stanton 1975). Mientras
que en esas selvas la herbivoria es un fenomeno que dura potencialmente todo
el afio (Dirzo 1987, Dominguez y Dirzo 1994), en las selvas bajas caducifolias la
herbivoria se restringe temporalmente, a pulsos de cuatro a ocho meses.

En las selvas bajas, las plantas desarrollan diferentes estrategias para
sobrevivir bajo condiciones tan restrictivas (Coley y Barone 1996). Ademas de
la permanencia del follaje Unicamente durante la época de lluvias, se presenta
el desarrollo rapido de las hojas, tasa alta de recambio foliar y un tiempo de vida
foliar corto. En las plantas de selvas perennifolias, las especies demandantes
de luz y de crecimiento rapido presentan caracteristicas similares (Coley y
Barone 1996).

Por el contrario, en las selvas perennifolias las plantas del bosque
maduro presentan una tasa de recambio foliar baja y una longevidad
tipicamente mayor (Coley ef al. 1985). Las especies con mayor tolerancia a la
sombra y que son de crecimiento lento, tienden a invertir mas en defensas que
las que se encuentran adaptadas a vivir en sitios abiertos y tienen tasas de
crecimiento rapido (Coley y Barone 1996). El patrén de crecimiento, la inversion
en defensa y la longevidad/recambio foliar se encuentran correlacionados, tal

como ha sido argumentado en el contexto de la hipétesis de la disponibilidad de



recursos (Coley et al. 1985). Existe una relacion positiva entre el tiempo de vida
de las hojas y la defensa quimica (Coley 1987), tal vez porque el valor de la
misma y el riesgo de ser descubierta se incrementan con el tiempo (Rhoades
1979). El tiempo de vida de las hojas de las especies tolerantes a la sombra es
mayor que la de especies no tolerantes, en un ambito temporal que oscila de
uno a 14 afios. Ademas, se ha encontrado una relaciéon negativa entre el tiempo
de vida foliar y la herbivoria, y una correlacion positiva con la defensa tanto por
taninos como por fibras (Coley y Barone 1996). Todo lo anterior sugiere que el
habito fendlogico de las plantas, perennifolio o caducifolio, podria tener
consecuencias importantes para la interaccién planta-herbivoro (Stanton 1975).

Otra consideracion importante respecto del caracter caducifolio de las
plantas de selvas bajas, surge del contraste observado con respecto al valor
nutricional de las hojas de especies perennifolias. Por ejemplo, se ha
encontrado que en las hojas de especies de plantas perennifolias la
concentracion de nutrientes es, por lo general, menor que en las hojas de
especies caducifolias (Aerts 1995). Se cree que el valor energético de las hojas
de especies caducifolias es mayor, aunque en realidad son pocos los estudios
que sustentan esta diferencia en costos energéticos (Aerts 1995).

Si comparamos la presencia de lignina y el contenido proteinico en hojas
de especies perennifolias y caducifolias, encontramos que las perennifolias
tienen una mayor concentracion de lignina y una baja concentracion de
proteinas, mientras que las hojas de especies caducifolias presentan bajas
concentraciones de lignina y altas concentraciones de proteinas y taninos (Aerts
1995).

Lo anterior sugiere que los patrones espacio-temporales de la herbivoria
en plantas de selvas bajas dificilmente podrian extrapolarse a partir de nuestro
conocimiento de las selvas altas perennifolias, y que la interaccion planta-
herbivoro en selvas bajas requiere de estudios especificos que aborden el
analisis de las consecuencias del caracter caducifolio o perennifolio de las

plantas.



MECANISMOS DE DEFENSA ANTE UNA PRESION DE
SELECCION COMO LA FOLIVORIA

Stahl B. fue el primero en sugerir que algunas de las propiedades quimicas de
los metabolitos secundarios de las plantas, se encuentran relacionadas con
sistemas de proteccién en contra de los herbivoros (Fritz y Simms 1992). Esto
no necesariamente significa que la defensa sea la unica funcion de tales
metabolitos, pues forman parte de una compleja trama metabdlica en donde en
ocasiones desempefian otras tareas. Numerosos estudios afirman que atributos
como la presencia de metabolitos secundarios, el tiempo de vida foliar, la
dureza, la textura foliar, la velocidad del desarrollo de las plantas y el
acoplamiento de estas variables son consecuencia evolutiva del ataque por
parte de los herbivoros (Jones 1962, Rosenthal y Janzen 1979, Dirzo 1980,
Dirzo y Harper 1982, McKey 1984, Coley et al 1985, Coley 1988, Coley y
Barone 1996).

Desde el punto de vista evolutivo se espera que los fitéfagos tengan el
potencial para afectar negativamente a los individuos de las poblaciones de
plantas, y éstos a su vez, como respuesta al ataque, desarrollen estrategias
adaptativas con base en la defensa quimica, mecanica y de otros tipos, para
evitar o disminuir los dafios provocados por los herbivoros (Weis 1992, Strauss
y Zangerl 2002). No obstante, el hecho de que encontremos estudios
especificos que demuestran el valor ecolégico/funcional de este tipo de
substancias quimicas ante una amplia gama de factores ambientales (Rhoades
1979), sefiala la importancia de interpretar con precaucion el rol defensivo de
los metabolitos secundarios en un contexto mas amplio. Como ejemplo de estas
funciones podemos mencionar la proteccién por flavonoides contra dafios
fisicos del ambiente (Mc Clure 1975) y la proteccion a la radiacion U-V que
forman los carotenos y la desecaciéon (Rosenthal y Janzen 1979). Por otra
parte, también existen interacciones mutualistas con los herbivoros, en las que
las plantas atraen a los polinizadores por medios de flavonoides y terpenos
volatiles, favoreciendo el intercambio de polen con otros individuos y estos
consumen el néctar. No obstante, una plétora de estudios sugieren que la



funcién principal, o al menos, la mas difundida de los metabolitos secundarios
es su papel anti-herbivoro o anti-patégeno (Rosenthal y Janzen 1979, Grubb
1992, Stauss y Zangerl 2002).

Se ha podido comprobar que no todas las plantas producen los mismos
tipos o concentraciones de metabolitos secundarios como defensa quimica
(Coley y Barone 1996). Esto invita a indagar sobre los mecanismos que
determinan la gran variedad de metabolitos secundarios y el valor adaptativo de
este tipo de defensa anti-herbivoro. Entre estos mecanismos podemos sefalar
la magnitud de la presién de seleccién que ejercen los herbivoros sobre las
plantas (Dirzo y Harper 1982, Simms 1992), los costos ecofisiologicos de la
produccidon de metabolitos secundarios, y el costo de su produccién ante
variaciones en la temperatura, la humedad, la exposicién, el viento, asi como la
calidad del suelo (Bryant et al. 1987, Coley 1987, Hunter y Shultz 1995, Louda y
Collinge 1992, McKey et al. 1978). Todos estos elementos intervienen en la
determinacioén del tipo e intensidad de la defensa. En todos estos casos, sin
embargo, la premisa subyacente es que la inversién energética que implica
defenderse debe ser menor que los beneficios que la defensa puede ofrecer,
para que el despliegue de estos mecanismos sea un recompensante para la
planta (Simms 1992).

Los efectos provocados por los folivoros en las especies de las selvas
bajas caducifolias han sido poco estudiados (Janzen 1981, Filip et al. 1995).
Uno de los pocos estudios, realizado por Dominguez y Dirzo (1994), nos
muestra que los folivoros pueden reducir de manera importante la abundancia
de las plantas. El estudio mencionado se realiz6 en la selva baja caducifolia
(Chamela, Jalisco), con Erythroxylum havanense, planta que presenta una
floracion proléptica (desarrollo discontinuo de la flor donde el inicio de la
floracion y la maduracién se encuentran separados por la época seca). La
floracion se da durante la época de lluvias y no es sino hasta un afio después,
que se concluye con la maduracién del fruto, manteniéndolo durante la época
seca. Esta situacion podria magnificar los efectos de la herbivoria y poner en
riesgo la reproduccion (Dominguez y Dirzo 1994). Para probar el impacto de la



herbivoria en esta especie los autores aplicaron tres tratamientos de defoliacion
artificial: 0%, 25% y 100%, y durante un afio se dio seguimiento al desempefio
de las plantas. Los autores encontraron que en los individuos con 100% de
defoliacion se obtuvo una marcada disminucion en la produccion de semillas, la
masa de semillas, el crecimiento vegetativo y el tiempo de maduracién fueron
significativamente menores. Este ejemplo nos permite observar que el impacto
de la defoliacion intensa sobre las plantas de selvas bajas puede ser

significativo (Dominguez y Dirzo 1994).

PATRONES DE HERBIVORIA EN LAS SELVAS BAJAS
CADUCIFOLIAS

En contraste con otros tipos de selvas tropicales, la herbivoria en las selvas
bajas caducifolias es un evento que ocurre en pulsos mas o menos intensos,
que se pueden percibir a simple vista. A diferencia de las selvas himedas, la
defoliacién total de las plantas de selvas bajas caducifolias no es un fenémeno
raro (Dirzo y Dominguez 1995).

En las selvas bajas caducifolias de Mesoamérica, es de esperarse una
gran variacion interespecifica en la herbivoria, ya que existe un contraste muy
fuerte en la fenologia de las plantas, dado por una orografia accidentada en
donde existe la presencia de sitios con mayor disponibilidad de agua,
entremezclados en una matriz de lomerios y mesetas que experimentan un
estrés hidrico estacional (Dirzo y Dominguez 1995). Dichos sitios mésicos,
tipicamente asociados a cafadas, conducen al desarrollo de franjas de
vegetacion de galeria o riparia (Dirzo y Dominguez 1995). Asi, mientras la
mayoria de las plantas establecidas fuera de las zonas de cafiadas pierden su
follaje durante la época seca, en la vegetacion de arroyos que se localiza en
zonas inundables o en bosques de galeria, es notable la presencia de
vegetacion perennifolia (por ejemplo en Costa Rica) o semiperennifolia (por
ejemplo en algunas selvas de México) (Dirzo y Dominguez 1995). El hecho de
que podamos encontrar dos tipos de vegetacion contrastante, permite evaluar la

hipétesis de la existencia de un nivel diferencial en la herbivoria con base en el



siguiente razonamiento: Las plantas de la vegetacion riparia presentan un follaje
permanente, con una tasa de recambio foliar lenta y las hojas son de gran
longevidad. En principio, Se podria especular que en estas plantas la magnitud
de la herbivoria podria ser mayor, debido a que estdn expuestas a los
herbivoros durante todo el afio. En contraste, las plantas de la vegetacion
caducifolia sé6lo presenta follaje durante la época de lluvias con una tasa de
recambio foliar alta y tiempo de vida corto. En estas plantas se esperaria que la
magnitud de la herbivoria sea estacional.

Los herbivoros también estan sujetos a la estacionalidad. Durante la
época seca se reducen las poblaciones, y en la de lluvias se presenta un pico
conspicuo en la actividad de los insectos defoliadores durante la primera mitad,
seguido por una pequefia segunda generacién durante la ultima parte de la
temporada de lluvias. Este pico temprano en la actividad puede traducirse en
un pico temprano en la folivoria (Dirzo y Dominguez 1995).

La posible variacion en los niveles de herbivoria asociada a las
caracteristicas fenolégicas de las plantas, ha originado algunos estudios
preliminares (Stanton 1975, Dirzo y Dominguez 1995). Tanto en Costa Rica
como en México se han obtenido resultados semejantes en cuanto a la
variacion entre sitios (riparios vs. caducifolios) en los niveles de herbivoria. Los
resultados, presentados en el estudio de Dirzo y Dominguez (1995) en Palo
Verde, Costa Rica (Fig.1), permiten ver una distribucién de dafio contrastante
en 100 muestras de hojas tomadas al azar, de diez especies caracteristicas de
vegetacion riparia y selva caducifolia. Es notable la existencia de una
heterogeneidad muy marcada, donde las hojas de las plantas riparias se
distribuyen principalmente en las categorias de poco dafo y de manera escasa
en las categorias de dafio intenso. En contraste, las hojas de las plantas
caducifolias se encuentran en déficit en las categorias de poco dario y estan
sobre-representadas en los niveles de dafio intenso (Dirzo y Dominguez 1995).
Si bien esta diferencia resulta altamente significativa (x?=466.8, P=0.001),
desde el punto de vista estadistico, dichos resultados deben tomarse con
precaucion pues los datos se obtuvieron a partir de un censo “instantaneo” de la



herbivoria (Filip ef al. 1995). Este tipo de censos subestiman la herbivoria
calculada con respecto a la evaluada a largo plazo. El error es generado por las
especies que son consumidas totalmente (Plumeria rubra), por lo tanto pasan
desapercibidas en las mediciones instantaneas. Otra desventaja es que se
pierde el registro del tiempo en el que ocurre el dafio ya que para las especies
perennifolias el dafio foliar no sélo ocurre en la época de lluvias, en la cual
incluso puede variar, si no también en la época de secas (Filip ef al. 1995).

Similarmente, el estudio de Stanton (1975) también se basa en una sola
medicion. Estos resultados, aunque sugerentes, merecen ser verificados con un
estudio con mediciones de la herbivoria a largo plazo, ya que la variaciéon
existente en el dafio de las hojas de la vegetacion perennifolia y caducifolia nos
invita al estudio mas detallado de la herbivoria en este tipo de selvas (Filip et al.
1995).
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Fig.1. Distribuciéon de frecuencias del dafio en hojas de
plantas perennifolias (vegetacion riparia) y caducifolias
colectadas en Palo Verde, Costa Rica, en 1989. Las
categorias corresponden a los siguientes porcentajes de area
foliar consumida: 0=0%;1=1-6%; 2=6-12%; 3=12-25%; 4=25-
50%; 5=50-100%. (Tomado de Dirzo y Dominguez 1995).



HIPOTESIS SOBRE LA HERBIVORIA EN ESPECIES
CADUCIFOLIAS Y PERENNIFOLIAS

Estudios como los de Stanton (1975) y Dirzo y Dominguez (1995) sugieren que
las plantas de los bosques caducifolios, al perder su follaje durante la época
seca, estan menos expuestas a largos periodos de herbivoria. Bajo estas
circunstancias los insectos folivoros, a pesar de que sus poblaciones se ven
reducidas en esta época (Coley 1988), podrian buscar alimento en los bosques
riparios, en donde el follaje esta presente todo el afio, haciendo que el periodo
de herbivoria sea mas largo e intenso, generando asi, posiblemente, una
presién de seleccién muy fuerte para estas plantas siempre verdes, y menor
para las plantas caducifolias. Por esta razén, y bajo el supuesto de que esto ha
ocurrido durante mucho tiempo (i.e. generaciones de las plantas), se podria
esperar que las plantas perennifolias, como respuesta adaptativa, desarrollen
mecanismos de defensa que les confieran mayor resistencia a los herbivoros,
inversién que al parecer no tendrian que hacer las plantas caducifolias, pues los
niveles de herbivoria son mayores en éstas que en las perennifolias y tal vez las
caducifolias estén invirtiendo en otro tipo de estrategias como la produccién
masiva de hojas.

En la medida en que la concentracion de lignina sea un parametro en el
que se puede reflejar el nivel de inversién en defensa, se podria argumentar
que la hipétesis tiene cierto nivel de consistencia interna, pues es mayor en las
plantas perennifolias que en las caducifolias (Dirzo y Dominguez 1995, Karban
y Baldwin 1997). Asi mismo, se ha encontrado que la concentracion de
nutrientes (proteinas, azlcares, nitrégeno, contenido de agua) en las hojas
maduras de las especies perennifolias es menor que en las caducifolias (Aerts
1995).

Tomando este tipo de estudios como punto de partida esperé encontrar
que las tasas de herbivoria entre especies perennifolias y caducifolias difirieran
y evaluar qué tan significativa era esta diferencia. Puse a prueba, de manera
indirecta, la inferencia de que la presién de seleccion ejercida por el largo



periodo en el que las plantas perennifolias se encuentran expuestas a la
herbivoria ha dado lugar a la evolucion de mecanismos de defensa. Asi mismo,
esperé que el desarrollo de mecanismos de defensa se encontraran mas
representado en las plantas perennifolias que en las caducifolias. En la Tabla 1
se resumen las caracteristicas generales de ambos tipos de vegetacion y las
hipotesis planteadas en este trabajo.

Tabla 1. Caracteristicas generales de las plantas de selva caducifolia y selva
riparia, y las hipotesis investigadas en este estudio.

CARACTERISTICAS  SELVA CADUCIFOLIA SELVA RIPARIA

Follaje Estacional Permanente
Longevidad foliar Corta Larga
Tasa de recambio
foliar Rapida Lenta
Exposicion a la
herbivoria Corta Larga
Disposicion de En lluvias Baja
recursos (6-8 meses al afio) todo el afio

Concentracién de
nutrientes en hojas
maduras Mayor Menor

Valor nutricional de

lihoge Alto Bajo
Concentracion de
Lignina Baja Alta
HIPOTESIS
Herbivoria Alta Baja
Respuesta Menor Mayor

defensiva




OBJETIVOS Y PREGUNTAS
Tomando como antecedente la propuesta de Stanton (1995) sobre la
heterogeneidad en la herbivoria en plantas con fenologia contrastante, y su
posible respuesta ante la presion de seleccién por este tipo de dafio, el objetivo
de este estudio fue explorar las relaciones entre el patron fenolégico y los
patrones de herbivoria. Especificamente, esta investigacion intenta contestar
las siguientes preguntas.

1.- ¢Cuales son las tasas de herbivoria en plantas perennifolias (tipicas de la
vegetacion riparia) y en plantas caducifolias (tipicas de la selva caducifolia) de
una selva estacional?

Para responder a esta pregunta me propuse evaluar la tasa de herbivoria
en plantas de especies representativas de cada una de los dos tipos de
vegetacién al principio y al final de la estacion de lluvias.

2.- ¢Las diferencias en los niveles de herbivoria entre los dos grupos de
especies de plantas estudiadas en el campo, se asocian de manera positiva con
su aceptabilidad a herbivoros en condiciones de laboratorio?

Para responder a esta pregunta llevé a cabo experimentos de
aceptabilidad del follaje usando herbivoros generalistas.

3.- ¢Existe una relacion entre las tasas de herbivoria y la concentracién de
metabolitos secundarios en las hojas de las plantas estudiadas?

Para evaluar esto me propuse llevar a cabo estudios quimicos
cuantitativos sobre la concentracion de metabolitos secundarios, en concreto el

grupo de los fenoles, utilizando el follaje de las mismas especies.

Dado que se ha encontrado que algunos atributos fisicos del follaje
pueden operar como mecanismos de defensa (al menos al nivel préximo), inclui

estas dos preguntas adicionales:



4.- ;Existe variaciéon en la dureza foliar de cada una de las especies y esta
relacionada con las tasas de herbivoria?

Para esta evaluacién medi la dureza del follaje de las especies
seleccionadas y la comparé con los obtenidos en el estudio de herbivoria.

5.-¢ Existe diferencia en la pubescencia foliar entre las especies y tiene relacion
con las tasas de herbivoria?
Abordé este punto cuantificando la densidad de tricomas en muestras de

follaje de las especies de estudio.



SITIO DE ESTUDIO

RESERVA DE LA BIOSFERA SIERRA DE HUAUTLA, MORELOS

Este estudio se llevdé acabo en la Reserva de la Biosfera Sierra de Huautla
(REBIOSH), la cual se localiza al sur del estado de Morelos. La reserva esta
limitada al norte por la carretera Chinameca-Tepalcingo, al sur por el Rio
Amacuzac y el estado de Guerrero, al este por el estado de Puebla y al oeste
por el Rio Cuautla. Abarca los municipios de Tlaquiltenango y Tepalcingo
(Fig.2).

Con base en la clasificacion de Miranda y Hernandez-X (1963), la
vegetacion del area corresponde a una selva baja caducifolia, tomando en
cuenta la fisonomia del sitio, el biotipo (forma de vida) de sus especies
dominantes y los factores climaticos y edaficos. En el sistema de clasificacion
utilizado por Rzedowski (1978) la vegetacién corresponde al bosque tropical
caducifolio.

En 1993 la zona fue decretada como Zona Sujeta a Conservacion
Ecolégica y el 10 de julio de 1999 fue declarada como Reserva de la Biésfera
Sierra de Huautla, abarcando mas de 59 mil hectareas de selva baja
caducifolia, la cual se encuentra pobremente representada en el Sistema
Nacional de Areas Naturales Protegidas (INE 1998). Con ello, se ubica como
una de las dos reservas con extension significativa de esta clase de selva, ya
que la estacion de biologia Chamela (que incluye 1600 ha), logrando mayor
extension con la zona adyacente de Cuixmala (13 142 ha) es de las pocas
superficies extensas de Selva baja caducifolia protegida en el pais y
particularmente en la cuenca del ri¢ balsas (INE 1998). La reserva se encuentra
a cargo del Centro de Educacion Ambiental e Investigacion de la Sierra de
Huautla (CEAMISH), de la Universidad Autébnoma del Estado de Morelos.
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Fig. 2. Ubicacion geografica del sitio de estudio en la Reserva de la
Bidsfera Sierra de Huautla (REBIOSH) en el estado de Morelos,

México.




En diversos trabajos acerca del estado de Morelos se incluye informacion
sobre el area que comprende la reserva (Chavez y Ocampo 1979, Bajonero
1982, Dorado 1983, Hernandez 1983, Gémez y Chong 1985, Dorado 1987,
Maldonado y Monroy 1987, 1988, Cedillo 1990, INEGI 1990, Maldonado y
Heras 1990, Monroy y Maldonado 1990, 1993, Maldonado y Castillo 1992,
Aguilar 1993, Castro-Franco y Bustos-Zagal 1994, Dorado 1997). Dentro de los
estudios que se han realizado en la reserva de Huautla (ver Pérez 1982, Pérez
et al. 1992), encontramos la tesis de Maldonado (1997), en la que se sefala la
existencia de 742 especies de plantas, 421 de las cuales tienen algin uso
(66.73%). En el estado de Morelos encontramos una riqueza bibtica
considerable, que se expresa en sus tipos de vegetacién contrastantes (bosque
templado y selva tropical), de los cuales la selva baja caducifolia originalmente
presentaba una amplia distribucién (70% de la reserva) (Maldonado 1997).
Actualmente la selva baja caducifolia del estado de Morelos se encuentra

seriamente amenazada por la deforestacion (Trejo y Dirzo 2000).

FISIOGRAFIA

Esta reserva se ubica dentro de dos provincias fisiograficas, la primera que
incluye la porcioén oriente y casi todo el sur es la del Eje Neovolcanico, con
altitudes que aumentan de la periferia hacia el centro, de 800 hasta 1,650

m s.n.m. La segunda zona, al occidente, pertenece a la Sierra Madre del Sur,
con lomerios intrincados y mesetas pequefias con altitudes de los 900 a los
1,400 m s.n.m Hidrolégicamente pertenece a la Cuenca del Rio Balsas,
ocupando el extremo austral de la subcuenca del Rio Amacuzac (Maldonado
1997).

SUELOS

El mosaico edafico de esta zona es poco variado, encontrandose cuatro tipos
de suelo, entre los que domina el Feozem haplico, que se caracteriza por tener
una capa superficial obscura, suave y rica en materia organica y nutrientes, y en

el subsuelo una capa de acumulacién de arcilla. Ademas se encuentra el



Feozem calcarico que contiene cal en todos sus horizontes y es el mas fértil
para las actividades agropecuarias. En las sierras y sus laderas el Litosol es el
mas abundante, con profundidad menor a 10 cm, delimitado por roca, tepetate o
caliche cementado, con relieve accidentado, lecho rocoso y puede tener mas de
20 cm de profundidad. Esta unidad es sumamente susceptible a la erosion. En
menor proporcién se encuentra el Regosol edtrico y Vertisol pélico (Maldonado
1997).

HIDROLOGIA

El area se encuentra en la regién hidrolégica RH18 (Maldonado 1997), de la
cuenca del Rio Balsas, en la subcuenca del rio Amacuzac, con tres divisiones.
Al oriente, en la subregiéon de Huautla, se localiza la subcuenca del arroyo
Quilamula; hacia el norte, cerca de Nexapa, se localiza la del Rio Cuautla; y
hacia la regién de Cerro Frio se ubica la subcuenca del Rio Salado, drenando
todos hacia el rio Amacuzac. Los rios permanentes son el Amacuzac y el
Cuautla. Existen algunos escurrimientos temporales de las barrancas de
Teolinca, El Limén, Ajuchitlan y Quilamula.

La actividad agropecuaria y los asentamientos humanos han promovido el
desarrollo de numerosas presas y represas de la region. Las presas de mayor
importancia son: Ajuchitlan, Lorenzo Vazquez, Mariano Matamoros, Quilamula,
El Limén y la del Valle de Vazquez, con utilidad para riego, abrevaderos, y para
el cultivo de mojarra y carpa. Estas presas fueron construidas entre los afios de
1985-1986 (Maldonado 1997).



CLIMA

En la parte sur del estado en general se presenta el clima calido subhimedo, el
mas seco de los subhimedos (Awo" (w)(i')g), con un cociente P/T menor de 43,
con régimen de lluvias en verano y canicula; con un porcentaje de lluvia
invernal menor de 5, isotermal y con oscilacion de las temperaturas medias
mensuales entre 7 y 14°C. La temperatura mas alta es en el mes de mayo y
oscila entre 26°C y 27°C. La marcha de la temperatura es tipo Ganges, es decir
que el mes mas caliente del afio es anterior a junio (Garcia 1981) (Fig.3).

En las laderas medias de la Sierra de Huitzuco, en la unidad de Cerro
Frio, se presentan islas de clima calido subhimedo (Aw4"(w)(i')g), con un indice
de humedad superior al clima dominante y con un cociente P/T comprendido
entre 43.2 y 55.3".

Entre los 1,600 y 2,400 m s.n.m. se presenta un clima semicalido
subhumedo (A(C)w4"(w)ig') con lluvias en el verano, intermedio, por su
humedad, entre wy y w2; con canicula o sequia de medio verano, porcentaje de
lluvia invernal menor al 5 de la anual (w), isotermal, y con oscilacién menor de
5°C (Rzedowski 1978).

La precipitacién del area es 900 mm anuales y se restringe al verano,
entre junio y principios de octubre (Fig. 3). Los maximos picos de precipitacion
son en julio y septiembre, con una canicula en el mes de agosto.
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Fig. 3. Diagrama ombrotérmico de la Reserva de la
Biosfera Sierra de Huautla. Datos de la estacion
metereoldgica de Huautla, Morelos 1999.
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VEGETACION

Como apunté anteriormente, en las lomas de la zona el tipo de vegetacion que
caracteriza a la Sierra de Huautla, corresponde a selva baja caducifolia (SBC)
(Miranda y Hernandez X. 1963) o bosque tropical caducifolio (Rzedowski 1978).

La SBC se presenta en general desde el nivel del mar hasta los 1,800 m
s.n.m. y en el estado de Morelos se distribuye entre los 800 y los 1,800 m s.n.m.

El patrén de precipitacién explicado anteriormente produce una fenologia
contrastante. Casi todas las especies pierden sus hojas durante el periodo de
secas, que puede durar de 6-8 meses al afio, provocando un contraste en la
fisonomia de la vegetacion entre la época de lluvias y la de secas. El contraste
climatico es tan drastico que es posible encontrar poblaciones de cactaceas,
siendo mas abundantes las de tipo columnar (Miranda y Hernandez-X, 1963).

Entre las caracteristicas fisondmicas distintivas de esta selva destaca la
presencia de un solo estrato arbéreo, que oscila entre los 4 y 10 m de alto,
ocasionalmente llegando a 15 m; de ahi el nombre de selva baja. El estrato
arbustivo varia y en situaciones de poca perturbacion el estrato herbaceo esta
poco desarrollado y puede ser ausente. La presencia de liquenes y
bromeliaceas es abundante(Miranda y Hernandez X. 1963, Rzedowski 1978).

Dominan las hojas compuestas y/o cubiertas por pubescencia, y el tamario
predominante de las hojas es nanéfilo. Por lo general los troncos de los arboles
son cortos, robustos, torcidos y ramificados cerca de la base. El estrato
herbaceo sélo puede apreciarse en la época de lluvias.

En las canadas se desarrolla una vegetacién de galeria o riparia, con
arboles perennifolios que alcanzan una mayor altura (incluso de 15 a 20m).
Esta mantiene un contingente floristico distinto, con especies de arboles de
gran porte, incluyendo varios géneros de la selva hiumeda o subhiimeda. Sin
embargo, algunas especies del bosque caducifolio se pueden presentar en las
cafnadas (R. Dirzo, dixif).



FLORA
En el area de Sierra de Huautla existe un total de 979 especies de plantas
vasculares, dentro de 219 géneros y 83 familias. De estas tltimas las mas ricas
en especies son: Fabaceae, Poaceae, Asteraceae y Burseraceae. La familia
Burseraceae soélo esta representada por un género (Bursera), con 13 especies,
de gran importancia econémica, debido en parte a su contenido de resinas y
aceites (Dorado 1997).

Dorado (1989,1997) reporta como especie endémica a Brongniartia
vazquezii: (Fabaceae), pero como ya se habia mencionado en la introduccién,
este tipo de selvas han sido poco estudiadas, por lo que podemos considerar
nuestro conocimiento como incompleto al respecto.

Las especies mas caracteristicas son Bursera longipes, B. morelensis, B.
aptera, B. fagaroides, B. lancifolia, especies llamadas cuajiotes y que tienen
corteza papiracea. Otro grupo de especies de Bursera, cuya corteza no se
desprende en escamas papiraceas, conocidas como copales, son: B.
copallifera, B. submoniliformis, B. bipinnata, B. bicolor, B. glabrifolia, B.
aloexylon. Otras especies conspicuas son Ceiba parvifolia, Amphipterygium
adstringens, Lysiloma divaricata, Ipomoea murucoides, . intrapilosa, |I.
wolcottiana, I. Arborescens, Acacia spp. Conzattia multifiora .

Las asociaciones tipicas de los arroyos y cafadas, compuestas por
arboles de talla mas grande que el promedio de la selva tienen como especies
representativas a: Licania arborea, Sapindus saponaria, Ficus petiolaris, F.
tecolutensis, Daphnopsis americans, Enterollobium cyclocarpum, Pithecellobium
duice, Astianthus viminalis, Bursera grandifolia, Euphorbia fulva, Salix
humboltiana, Leucaena esculenta, entre otros. Muchas de estas especies son
perennifolias, aunque algunas caducifolias de las lomas se pueden encontrar
entremezcladas aqui. Otra de las asociaciones representativa es la compuesta
por cactdceas columnares y candelabriformes. Ejemplo de ellas son:
Stenocereus stellatus, S. weberi, S. beneckei, S. dumortieri Neobuxbaumia
mezcalaensis y Myrtillocactus geometrizans. En las zonas alteradas

encontramos asociaciones secundarias formadas principalmente por arbustos
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espinosos de la familia Fabaceae como son: Acacia famesiana, A. pennatula,
A. cochliacantha, A. bilimeckii, Pithecellobium acatlense, Mimosa polyantha, M.
benthamii, Prosopis laevigata.

| FAUNA

Segun la division hecha por Darlington (1957), la zona de estudio se encuentra
dentro de la region /Neotropical, la cual abarca las tierras bajas tropicales
mexicanas hasta Sudamérica.

A continuacidbn menciono sélo algunas de las especies silvestres
conocidas para la zona (Castro-Franco y Bustos-Zagal 1994; Gavifio 1992 y
Vargas y Santillan 1990, Zaragoza 1996):

Insectos: encontramos odonatos, abejas, avispas sociales y cerambicidos. Las

luciérnagas son el grupo biolégico con el mayor nimero incluyendo
Cratomorphus, Plateros, Photinus, y Pyropygodes huautiae De hecho,
existe un grupo taxonémico de luciérnagas del género Plateros, que se
denomina Huautlaensis . De Lepiddpteros, se han registrado un total de
325 y 44 especies relictuales de mariposas

Peces: mojarra (Cichlasoma istlanum), carpa (Ciprinus carpio) y el bagre
(Istlarius balsanus).

Anfibios: rana (Rana spectabilis), y sapo (Buffo marmoreus).

Reptiles: vibora de cascabel (Crotalus durissus culminatus), iguana (Cfenosaura
pectinata), tilcuate (Drymarchon rubidus), jaquimilla (Agkistrodon
bilineatus bilineatus), y falso coralillo (Lampropeltis triangulum).

Aves: colibries (Cynanthus sordidus), chachalacas (Ortalis poliocephala),
tortolita (Columbina inca), codorniz (Colinus virginianus), huilota (Zenaida
macroura), quebrantahueso (Polyborus cheriwal), gavilan (Accipiter
striatus), aguililla (Buteo nitidus), zopilote (Coragyps atratus) y aura
(Catarthes aura).

Mamiferos: venado cola blanca (Odocoileus virginianus), tigrillo, Puma,
yaguarundi (Herpailurus yagouaroundi), conejo (Sylvilagus floridanus),
zorra gris (Urocyon cineroargenteus), coyote (Canis latrans), mapache
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(Procyon lotor), tlacuache (Didelphis virginiana), cacomixtle (Bassariscus
astutus), zorrillos de los géneros Conepatus, Mephitis y Spilogale, asi
como murciélagos de los géneros Artibeus, Leptonicterix, Pteronotus,
Mormoops, Myotis, Lasirus, Balantiopteryx y el vampiro Desmodus

rotundus.

METODO DE ESTUDIO

Para la realizacion de este estudio elegi especies con fenologias contrastantes
(perennifolias y caducifolias) y que representan componentes especificos del
bosque caducifolio y de bosque ripario (Tabla 2). En total, utilicé 22 especies,
catorce de las cuales son caducifolias y ocho son perennifolias. El contraste en
el nimero de especies seleccionadas refleja en parte diferencias en la riqueza
de especies de ambos grupos; la flora del habitat ripario es considerablemente
mas pobre que la del habitat no ripario (Lott et al. 1987, Pérez ef al. 1992).

Para las mediciones de herbivoria, todas las especies seleccionadas
estuvieron representadas por tres individuos independientes. Procuré que todos
los individuos de las especies elegidas representativas de cada uno de los
habitos fenologicos estuvieran lo mas cercanos posible. Es decir, los individuos
de las especies caducifolias se ubicaron en la selva baja adyacente, a lo largo
de la cafiada en la que se encontraron las de las especies perennifolias.

Las especies elegidas incluyen a 20 familias. Soélo dos especies
caducifolias pertenecen a la misma familia (Apocynaceae: Stemmadenia bella y
Plummeria rubra). Igualmente sélo dos especies perennifolias pertenecen a una
sola familia (Moraceae: Ficus obtusifolia y Ficus cotinifolia).

En todas las especies cuantifiqué las siguientes variables: tasa de
herbivoria, aceptabilidad del follaje, dureza de las hojas, pubescencia y
concentracion de metabolitos secundarios (fenoles), segin se describe

enseguida.
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Tabla 2. Especies caducifolias y perennifolias elegidas para el presente estudio.

ESPECIES FAMILIA CLAVE
CADUCIFOLIAS

Bunchosia cannesens Malphigiaceae BUCA
Annona squamosa  Annonaceae ANSQ
Gliricidia sepium Fabaceae GLSE
Hamelia patens Rubiaceae HAPA
Swietenia humilis Meliaceae SWHU
Stemmadenia bella  Apocynaceae STEBE
Ruprechtia fusca Polygonaceae RUFU
Bursera grandifolia  Burseraceae BUGR
Ziziphus amole Rhamnaceae ZIAM
Jacaratia mexicana  Caricaceae JAME
Gyrocarpus Hernandiaceae GYJA
Jathrophifolius

Pseudobombax Bombacaceae PSEL
ellipticum

Comocladia Anacardiaceae COEN
engleriana

Plumeria rubra Apocynaceae PLRU
PERENNIFOLIAS

Licania arborea Chrysobalanaceae LIAR
Ficus insipida Moraceae FIIN
Syderoxylon capiri Sapotaceae SYCA
Sapium macrocarpum Euphorbiaceae SAMA
Ficus cotinifolia Moraceae FICO
Vitex mollis Verbenaceae VIMO
Piper leucophyllum  Piperaceae PILE
Astianthus viminalis  Bignoniaceae ASVI




HERBIVORIA

Para evaluar la tasa de herbivoria utilicé diez hojas al azar de cada uno de los
tres individuos de cada especie. Las hojas se seleccionaron de tal forma que al
inicio del estudio (2-4 de agosto 1999), tuvieran cero dafo. Indicando que eran
jovenes. Ya que se ha encontrado que la mayoria del dafio por herbivoria
corresponde a esta fase (Coley y Barone 1996, Dirzo y Dominguez 1995), el
método usado permite observar el dafio acumulado en las hojas.

Todas las hojas fueron marcadas individualmente mediante anillos de
alambre de colores diferentes. En cada hoja medi el dafio foliar en dos fechas,
que corresponden al dafio inicial (2-4 agosto de 1999) (correspondiente a cero,
en este caso) y al dafio final (10-12 septiembre de 1999). De este modo obtuve
datos que representan el dafio acumulado en las hojas y se evita el error
provocado por las mediciones puntuales (Filip et al. 1995).

En total, utilicé 240 hojas de plantas perennifolias (10 por individuo X 3
individuos X 8 especies) y 420 hojas de plantas caducifolias (10 por individuo X
3 individuos X 14 especies).

Para medir el dafio final filmé cada una de las hojas marcadas con una
camara Handycam, lo cual me permiti6 obtener imagenes congeladas de las
mismas. Dichas imagenes se digitalizaron en el Laboratorio de Interaccion
Planta-Animal (Instituto de Ecologia, UNAM) mediante el programa
MORPHOSYS v1.26 (1990). Este programa nos permite calcular el porcentaje
de area foliar consumida mediante el trazo del contorno de una hoja intacta, lo
cual estima el area foliar total. El trazo de las areas dafadas (o la sumatoria de
ellas) define el &rea foliar consumida. Finalmente, el cociente del area
consumida sobre el area total (X100) estima el porcentaje de area foliar
consumida (%AFC).

27



Con las mediciones de area foliar consumida en las dos fechas, AFC;
(area foliar inicial) y AFC; (area foliar final), y el tiempo transcurrido entre ellas,

se calcularon las tasas de herbivoria (TH) mediante la siguiente formula:

TH= % AFC, - % AFC;4

Numero de dias

Dado que, por lo general, el dafio inicial fue cero, el numerador de la
formula se simplifica al %AFC; al final. En los casos en los que las hojas no
estuvieran intactas al inicio, se siguié el procedimiento descrito para el dafo

final (digitalizando el dafo inicial para tomar el dato como AFCy).

ACEPTABILIDAD DEL FOLLAJE

La aceptabilidad del tejido foliar puede estar relacionada con la eficiencia de los
mecanismos de defensa que las plantas han desarrollado en contra de los
herbivoros. Por esta razén, realicé pruebas de aceptabilidad de follaje de tipo
cafeteria (Dirzo 1980). Esta prueba consistié en ofrecer simultdneamente a un
herbivoro generalista follaje de ambos grupos fenolégicos.

Este experimento se realizd6 con larvas de Spodoptera frugiperda
(Lepidoptera, Noctuidae) de tercer estadio. Estas larvas generalistas fueron
donadas por el Centro de Investigacién para el Mejoramiento del Maiz y el Trigo
(CIMMYT). Usé larvas de la misma edad para homogeneizar lo méas posible a
los individuos. Previo al montaje del experimento las alimenté abundantemente
con la misma dieta artificial que se utiliza en el CIMMYT (maiz, frijol, soya y
sorgo molidos; F. Meraz com. pers.), durante 12 hrs. Posteriormente, 5 hrs.
antes del experimento, les retiré el alimento, lo que asegurd un periodo de
ayuno, el cual también controlé.

El material foliar utilizado en estas pruebas fue colectado en agosto del
2000. Para montar el experimento se formaron parejas al azar de una especie

caducifolia y una perennifolia, como se indica en la Tabla 3.
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El follaje ofrecido consisti6 en cuadros de 1.5 X1.5 cm que fueron
colocados en un recipiente plastico de 6 cm de didametro por 4 cm de alto,
cubierto con una tapa. Al centro del recipiente se coloco la larva sobre un
algodén humedecido.

Las larvas se dejaron durante 12 horas (de las 11 PM a las 11 AM) en
condiciones de laboratorio. Posteriormente obtuve la medicién de area foliar
consumida (mm?) con un medidor de areas foliares (LICOR, AT Area meter,
devices, Ltd. Cambridge, England) en el Laboratorio de Interaccion Planta-
Animal del Instituto de Ecologia de la UNAM.

Tabla 3. Parejas de especies perennifolias y caducifolias utilizadas en los
experimentos de aceptabilidad.

Pares Caducifolias Perennifolias

1 Hamelia patens Licania arborea

2 Ziziphus amole Sapium macrocarpum
3 Plumeria rubra Piper leucophyllum

4 Comocladia engleriana  Piper leucophyllum

5 Gliricidia sepium Sapium macrocarpum
6 Pseudobombax ellipticum Vitex mollis

7 Jacaratia mexicana Ficus cotinifolia

8 Stemmadenia bella Astianthus viminalis

9 Swietenia humilis Ficus insipida

10 Bursera grandifolia Syderoxylon capiri
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DUREZA DEL FOLLAJE

La dureza del follaje resulta ser un indicador util, si bien indirecto, de las
caracteristicas defensivas de las hojas, ya que puede representar una defensa
mecanica, o bien ser indicador de la concentracion de taninos defensivos
(Feeny 1970, Dirzo 1982, Coley 1987, Coley y Barone 1996). Para evaluar la
dureza de las hojas colecté 20 hojas por individuo, de tres individuos de cada
especie, de las ocho especies perennifolias y las catorce caducifolias. Realicé
cinco mediciones por hoja con un penetrometro manual (Chatillon N.Y. USA 0-
500 g.). El penetrémetro estima la fuerza (g) que se necesita para perforar las
hojas.

PUBESCENCIA

Para calcular la densidad de tricomas por unidad de area (pubescencia)
tomé 5 hojas de cada especie previamente prensadas y secadas en un horno
de las cudles obtuve cinco impresiones de la haz y cinco del envés, colocando
una capa delgada de pegamento blanco sobre el tejido. Esperé a que se secara
para separar la pelicula de adhesivo con la impresion foliar. Realicé las
cuantificaciones de tricomas en el Laboratorio de Interaccién Planta-Animal con
un microscopio Olympus BH-2 seleccionando al azar tres campos (area=1.86
mm?) de cada hoja, por la haz y por el envés, dando un total de 15 campos por
especie para cada uno de los lados de la hoja. Considerando que catorce
especies eran caducifolias, el nimero de campos observados en estas especies
fue 210. El nimero correspondiente a las ocho especies perennifolias fue de

120 campos.
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METABOLITOS SECUNDARIOS

Para evaluar la produccién de defensas quimicas, y después de los censos de
herbivoria en el campo, tomé muestras de follaje de las plantas evaluadas para
detectar la presencia y concentracién de polifenoles por medio de pruebas de
espectrofotometria. Realicé estas pruebas en el Laboratorio 2-10 del Instituto de
Quimica de la UNAM, bajo la asesoria del Dr. Ricardo Reyes Chilpa.

Para la deteccion de fenoles utilicé el método propuesto por Price y
Buttler 1977 (Waterman y Mole 1994). Este método se basa en reacciones
REDOX, en las que los iones fenolatos son oxidados y los iones férricos son
reducidos a un estado en el que pueden ser detectados por la formacion del
compuesto azul de Prusia (Fes(Fe(CN)g)s) con un reactivo que contenga
Ferrocianina. Este compuesto es detectable en el espectrofotometro
(Pharmacia Ultrospec 3000 biotec uv /visible Spectrophotometer) a 720 nm
(Waterman y Mole 1994).

Calculé la concentracién de fenoles en cada muestra a partir de una
curva patrén, que se construye con concentraciones conocidas de acido tanico
y con ésta se comparan los datos obtenidos de la medicion de los extractos de
las plantas, por lo tanto los resultados de absorbancia se encuentran dados en
equivalentes de acido tanico. Los extractos fueron preparados con el material
colectado en septiembre de 1999.

Para elegir el tanino con el que construi la curva patrén verifiqué, en el
“Dictionary of Natural Products” del Instituto de Quimica de la UNAM (base de
datos donde se concentra la informacion recabada por la comunidad de
investigadores que trabajan con plantas), si existian trabajos previos de las
plantas con las que trabajé. Como sélo encontré informaciéon sobre Hammelia
patens (presencia de alcaloides) decidi usar el acido tanico, ya que es uno de
los taninos mas utilizados en pruebas biol6gicas y es sugerido para obtener un
panorama general (Price y Buttler 1977). El blanco de la curva patrén debe
cumplir ciertos requisitos (Waterman y Mole 1994): el volumen de la muestra
debe ser de tan solo el 1% del volumen total con todo y disolventes y reactivos,

esto con el afan de que la coloracién propia de la muestra no interfiera con la
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lectura obtenida por la reaccion. Las muestras y las diluciones en las
concentraciones de 10, 8, 6, 4, 2, 1 y 0 mg/l, para la construccion de la curva
patrén, debera tener el mismo volumen con los disolventes y reactivos en las
mismas concentraciones. Para la preparacion de la solucién stock, tomé 14 mg
de acido tanico y aforé con agua destilada a 50 ml. llegando a un volumen final
de 31 ml, que incluye los disolventes, agua destilada y reactivos. Realicé nueve
repeticiones para cada concentracion. Asi, en el momento de la lectura en el
espectrofotometro, toda sustancia oxidable con el reactivo es apreciada como
fenol.

Para la extraccion de los fenoles moli la lamina foliar seca, con 30 mg
(peso seco), y realicé la extraccion con 1.5 ml de metanol-acuoso 9:1
(Waterman y Mole 1994). Después la coloqué en el vortex por 3 min., filtré y
enjuagué el matraz con 1.5 ml de metanol acuoso, y llevé a un volumen de 28
ml con agua destilada. (Es muy importante tener listo el espectrofotometro a
720 nm antes de afadir los reactivos, ya que los tiempos de reaccion son muy
importantes y la lectura de absorbancia cambia cada 30 segundos.)

Posteriormente agregué 1.5 ml de cloruro férrico, y después de tres
minutos, el ferrocianuro de potasio, y se dejaron pasar diez minutos para la
lectura. (Es importante que todas las muestras se lean en este intervalo de
tiempo para disminuir las variaciones.) De cada especie se realizaron seis

mediciones.



ANALISIS ESTADISTICOS

La mayoria de los analisis estadisticos se llevaron a cabo con el paquete
estadistico Statistica 6.0. Sélo la prueba exacta de Fisher se realizdé con el
paquete estadistico JMP (3.2.1).

Se realizaron andlisis de regresion para estudiar la relacion entre las
tasas de herbivoria (% area foliar consumida/dia) como variable de respuesta y
las siguientes variables explicativas: dureza foliar (g), pubescencia
(tricomas/mm?), concentracion de fenoles (eq. Ac. Tanico) con dos
extracciones, metanol acuoso y con agua.

Comparé las tasas de herbivoria, dureza, pubescencia, y extracciones
con metanol acuoso y agua de ambos grupos fenoldgicos con la prueba de la
mediana (Zar 1974).

Realicé una correlacién no paramétrica entre la tasa de herbivoria y la
dureza, las concentraciones de metabolitos secundarios, y los tricomas.

La regresion de dureza contra la tasa de herbivoria fue logaritmica y en
todos los casos llevé a cabo un analisis de varianza para evaluar la significancia
estadistica de las regresiones.

En el caso de la aceptabilidad (mm?) realicé un andlisis adicional
mediante tablas de contingencia de 2 X 2, aplicando la prueba exacta de Fisher,
para determinar si existia una preferencia significativa por alguno de los dos
grupos estudiados de plantas (perennifolias y caducifolias) y una t pareada.
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RESULTADOS
HERBIVORIA

De las ocho especies perennifolias que inclui en este estudio, no me fue posible
evaluar el dafo de Astiantus viminalis en la segunda visita al campo, porque la
temporada de lluvias de 1999 origin6 una crecida del rio que arrastré a los tres
individuos de esta especie. Esto imposibilité el calcular las tasas de herbivoria,
por lo que en este caso el andlisis incluye sélo siete especies perennifolias.

La especie Plumeria rubra, del grupo de las caducifolias, presenté una
herbivoria muy alta y la mayoria de los alambres que utilicé para marcar las
hojas los encontré en la base de los individuos. En otros trabajos se hace
referencia a la fuerte herbivoria que sufre esta especie (Filip ef al. 1995; R.
Dirzo, dixit.) y por eso consideré a las hojas faltantes (de las que s6lo encontré
el alambre) con un 100% de herbivoria.

Independientemente de la identidad de las especies, se puede observar
que la herbivoria muestra una variacion considerable, con un ambito de
variacion en las tasas de herbivoria de 0.005 (Sapium macrocarpum) a 0.604%
(Plumeria rubra) por dia. La Figura 4 muestra que la distribucién de frecuencias
de las tasas de herbivoria tiene una tendencia bimodal, con una predominancia
de especies de poco dafio, y una minoria de las especies con tasas
relativamente altas. Como se observa, el 48% de las especies tienen tasas <
0.090% de area foliar consumida/dia, y las dos primeras clases (con valores de
dafio de hasta 0.176%) abarcan el 86% de las especies. La clase de especies
con dafio relativamente alto sélo incluye a dos especies, con tasas de 0.435 a
0.664%/dia (Ziziphus amole y Plumeria rubra).

La Figura 5 muestra la variacién en el dafio en todas las especies
estudiadas y su fenologia. La variacién interespecifica observada no parece ser
totalmente independiente de la fenologia de las especies. Por ejemplo, las siete
especies perennifolias tuvieron tasas de dafio menores que la mediana,
mientras que nueve de las catorce especies caducifolias tuvieron tasas que

sobrepasan el valor de la mediana (Fig.5).
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La aplicacién de una prueba de la mediana, que compara la distribucién
de especies perennifolias y caducifolias con valores de tasas de herbivoria por
arriba o por debajo de la mediana resulté altamente significativa (x*= 4.67;
P=0.0306). Esto confirma que las especies caducifolias estan sobre-
representadas en el grupo de mayor herbivoria, mientras que las especies
perennifolias se encuentran sobre-representadas entre los de menor nivel de
herbivoria.

La Figura 5 hace evidente que las tasas de herbivoria por especie no
siguen una distribucién normal. Por lo tanto, la medida de tendencia central que
mejor representa la tendencia de la herbivoria es la mediana. La mediana de la
tasa de herbivoria de los dos tipos de especies contrasté por un factor de 10
(Fig.6). La mediana de la tasa de dafio de las especies perennifolias es de
0.014%/dia, mientras que la de las caducifolias es de 0.117%/dia. Si bien, se
observa que la variacion interespecifica es considerable, en particular en el
caso de las especies caducifolias (desde 0.010 en Rupechtia fusca, hasta
0.603%/dia en Plumeria rubra), la comparaciéon no paramétrica de la diferencia
entre los dos grupos de plantas resulté altamente significativa. (U=12, P=0.005;
cf. Fig. 6)
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ACEPTABILIDAD

El experimento de aceptabilidad del follaje utilizando a Spodoptera frugiperda
como bioensayo, sugiere que las especies caducifolias tienden a tener un follaje
mas aceptable a un herbivoro generalista. Del total de pares analizados (10), en
el 70% de los casos observé una preferencia absoluta por el follaje de las
especies caducifolias. Una prueba exacta de Fisher (hipotesis nula de
preferencia de caducifolias =~ preferencia de perennifolias) demostrd, a este
nivel, una preferencia significativa por el follaje de las plantas caducifolias
(x?=0.25, P=0.028).

Ademas de la proporcion de casos de preferencia por las especies
caducifolias, la magnitud de la preferencia también fue muy contrastante (Fig.7).
En los siete casos de preferencia por follaje de plantas caducifolias, el consumo
promedio de estas plantas, en comparacion con las perennifolias, fue un 23%
mayor. En contraste, en los dos casos en los que el consumo de follaje de
plantas perennifolias fue mayor, la diferencia fue, en promedio, tan solo 12.2%.
Una prueba de t pareada demostré que, en global, la aceptabilidad de las
plantas caducifolias es significativamente mayor que la de las perennifolias
(&=2.151, P=0.056).

DUREZA

Los datos obtenidos corresponden a un total de 2400 mediciones
representantes de las especies perennifolias y 4200 de las caducifolias.

La distribucion de frecuencias de la dureza foliar por especie muestra
una distribucién lejana a una normal (Fig.8), ya que, si bien muchas especies (el
47%) acusan una dureza intermedia, una gran proporciéon muestra valores de

dureza bajos (el 38%, Fig.8).
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Dos especies (el 9.5% del total) mostraron los valores mas altos de
dureza. El ambito de variacién de la dureza foliar es considerable, desde 12.5 g
(Hamelia patens), hasta 275.7 g (Licania arborea).

Tales valores extremos corresponden a una especie caducifolia y una
perennifolia, respectivamente.

La Figura 9 muestra la variacion en la dureza entre todas las especies
estudiadas y su fenologia correspondiente. La dureza promedio considerando a
todas las especies fue 107.33 g con un ambito de 12 g (Hamelia patens,
caducifolia) a 275 g (Licania arborea, perennifolia) lo cual nos habla de un rango
muy amplio.

A primera vista es evidente que la variacién interespecifica observada no
es independiente de la fenologia de las especies. Por ejemplo, siete (31% del
total) de las ocho especies perennifolias tuvieron mediciones de dureza
elevadas, mayores que la mediana (116 g) mientras que diez (45% del total) de
las 14 especies caducifolias tuvieron valores menores que la mediana (Fig.9).
La aplicacion de una prueba de la mediana resulté altamente significativa
(x?=7.07; P=0.0078). Esto indica que las especies perennifolias estan sobre-
representadas en las categorias de mayor dureza, mientras que las especies

caducifolias se encuentran sobre-representadas entre los de menor de dureza.
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La mediana de los valores de dureza de los dos tipos de especies
contrastd considerablemente (36.3 y 153.8 para las especies caducifolias y
perennifolias, respectivamente) (Fig. 10). Una comparacién no paramétrica de
los valores de dureza de ambos tipos de planta demuestra que el follaje de las
especies perennifolias es significativamente mas duro que el de las caducifolias
(U=13; P=0.0033).

Al relacionar los datos de dureza y herbivoria (Fig. 11) se observa que el
mejor ajuste corresponde a una regresion logaritmica (F=6.39; P=0.02; =0.25).

La Figura 11 (A) muestra que si bien existe una tendencia a una relacion
negativa entre ambas variables, es evidente que dos especies (Ruprechtia
fusca y Plumeria rubra), se salen marcadamente de dicha tendencia. En ambos
casos, pero particularmente en Plumeria rubra, la herbivoria es mucho mayor
que en el resto de las especies. Si el mismo andlisis se lleva a cabo eliminando
a Plumeria rubra (debido a que muchas de las hojas marcadas se encontraron
totalmente consumidas) la regresiéon se torna ligeramente mas significativa
(Fig11 (B); F=10.34 ; P=0.0047; r*=0.36) y la proporcién de la varianza en la
herbivoria que es explicada por la dureza aumenta al 36%. Si bien la dureza
tiene un poder predictivo limitado, este resultado es consistente con el hecho de
que, al igual que en el caso de la herbivoria, las plantas caducifolias constituyen
un grupo estadisticamente distinguible de las perennifolias (cf.Fig.10).

44



300 .

260 |
220 |
© 180
(1]
o
5 140
(=)
100 |
60 .
o
20 |
N (.
-20 -
Perennifolias Caducifolias
T Min-Max
ESPECIES [] 25%-75%
g Mediana

Fig. 10. Promedio de la dureza del follaje de las 22 especies
analizadas en la Reserva de la Biésfera Sierra de Huautla.

45



Tasa de herbivoria

0.7
0.6 o (A)
o =0.272 .085*
C 0.5 y=0.272+ -0.085*10g10(x)+eps
O
Z o4
E 0.3
< ©
< 0.2
0.1 BQ@\—Q'_., ¥
¢ (¢
ol S .- .
0 50 100 150 200 250 300
0.5
o 045 o (B)
'g‘_ 0.4 y=0.302+ -0.115*log10(x)+eps
> 8
[T
T
]

0 50 100 150 200 250 300
DUREZA (g)
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Reserva de la Biésfera Sierra de Huautla(A), y misma relacién sin
los datos de Plumeria rubra (B).
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PUBESCENCIA

La densidad promedio de tricomas foliares (Tabla 4) considerando a todas las
especies tiene un ambito de 1.47 tricomas/mm? (Annona squamosa, cad ucifolia)
a 78.18 tricomas/mm? (Ziziphus amole, caducifolia) en la haz y de 2.22
tricomas/mm? (Annona squamosa, caducifolia) a 151.08 tricomas/mm? (Licania
arborea, perennifolia) en el envés. Al respecto de la variacion en la densidad de
tricomas en funcién del habito fenolégico se observa una tendencia de mayor
densidad en las especies perennifolias.

Tabla 4. Densidad promedio de tricomas (nimero/mm?) en el tejido foliar de
plantas caducifolias y perennifolias estudiadas en la selva de Huautla.

Caducifolias Desviacion Perennifolias Desviacion

Estandar estandar
Haz 11.99 +19.96 17.44 +18.46
Envés 13.31 +15.3 49.53 +54.66

La mayoria de las especies perennifolias se encuentran en los niveles de
pubescencia altos y las caducifolias en los bajos. Debido a que los datos no
siguieron una distribucién normal, resulta mas pertinente describir los contrastes
con relacién a la mediana. Asi, por ejemplo, seis (27% del total) de las ocho
especies perennifolias tuvieron medidas de pubescencia mayores que la
mediana, mientras que nueve (40% del total) de las 14 especies caducifolias
tuvieron valores inferiores al valor de la mediana, guardando la misma
proporcion tanto para la haz como para el envés (Fig.12 A y B). No obstante
una comparacion de la pubescencia de ambos grupos de plantas demostrd que
la diferencia es marginalmente significativa (en la haz U=28; P=0.056 y en el
envés U=28; P=0.057, Fig. 13). Por otra parte, intenté analizar la relacién entre
la pubescencia y la herbivoria con el fin de explorar si, independientemente del
habito fenolégico, la herbivoria muestra cierta dependencia de los niveles de
dafio. El andlisis no paramétrico mostré que no existe una correlacién entre
ambas variables (r=-0.028, P=0.95 en la haz y r= 0.42, P=0.39 en el envés).
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Fig.12. Pubescencia del follaje en la haz (A) y en el envés (B) de
las 22 especies analizadas en la Reserva de la Biosfera Sierra
de Huautla.
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Fig.13. Densidad de tricomas en la haz (A) y el enves (B) del
follaje de las 22 especies analizadas en la Reserva de la
Biésfera Sierra de Huautla.
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METABOLITOS SECUNDARIOS

De las 14 especies caducifolias que inclui en este estudio, no me fue posible
evaluar la concentraciéon de fenoles en Plumeria rubra porque en la segunda
visita, cuando el material para las pruebas quimicas fue colectado, esta especie
practicamente habia perdido el 100% de su follaje. Por lo tanto la muestra de
especies caducifolias quedo restringida a trece. Asi, el total de especies
analizadas fue 21, incluyendo las ocho especies perennifolias.

Como puede observarse (Tabla 5), los valores de concentracion de
fenoles variaron dependiendo del tipo de extraccién aplicado. Dicha variacion
fue relativamente pequefia en el caso de las especies caducifolias, pero fue
mas notable en el caso de las perennifolias. En éstas, la extraccion con agua
fue en promedio, 31.6% mayor. Por lo tanto los resultados se describen con
base en ambos tipos de extraccién.

La Figura 14 muestra la variacion en la extracciéon de fenoles entre todas
las especies estudiadas y su fenologia correspondiente, incluyendo los datos de
las extracciones con metanol acuoso (Fig. 14 A) y los de la extracciéon con agua
(Fig. 14 B). Como se puede apreciar, hay una heterogeneidad interespecifica
considerable, y de una magnitud comparable en ambos casos. Ademas, es
evidente que no hay separacion clara entre las especies caducifolias y
perennifolias. Si bien en el caso de la extraccidon con metanol las seis con
mayor concentracion de fenoles son caducifolias, en el resto de la distribucion
de valores se intercalan especies con ambos tipos de fenologia. En el caso de
la extraccion acuosa la presencia de ambos tipos de especies es considerable y
a todo lo largo de la distribucion de valores. Por lo tanto, un analisis de
contraste entre los niveles de concentracién fendlica por especie (Fig. 15),
demostré que no existen diferencias significativas entre especies perennifolias y
caducifolias, tanto en el caso de la extraccién con metanol acuoso (U=32,
P=0.147) como con la extraccién acuosa (U=50, P=0.88).
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Tabla 5. Estadisticos descriptivos de las concentraciones de fenoles en el
follaje de las especie de estudio con base en dos tipos de extraccion.

Extraccion Perennifolias Caducifolias Perennifolias Caducifolias
Metanol acuoso Agua

Promedio 0.867 1.294 1.183 1.173
Mediana 0.894 1.206 1.308 1.058
Minimo 0.35 0.314 0.64 0.456
Maximo 1.34 2.053 1.588 1.873
Desviacion est. 0.419 0.616 0.381 0.429
Error est 0.14 0.17 0.134 0.11

N 8 13 8 13

Al relacionar la concentracion de fenoles con la variacion en las tasas de
herbivoria utilizando ambos tipos de extracciones observé que la relaciéon es
pobre. El analisis de varianza de la regresion indica que no hay una relacion
significativa entre tasa de herbivoria y concentracion de fenoles (F=1.21;
P=0.28, *=0.06)
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DISCUSION

Niveles de herbivoria

Los resultados de este trabajo permiten una comparacion con los niveles de
herbivoria encontrados para otras selvas. La tasa de herbivoria total para esta
selva, incluyendo a ambos grupos fenologicos, arroja un promedio de 0.11%
area foliar consumida/dia. Si comparamos este valor con los registrados para
otras selvas (Tabla 6) veremos que esta por arriba de los valores reportados
para las hojas maduras de las selvas caducifolias y por debajo del valor
reportado para las hojas jovenes. Por lo tanto, se puede decir que los valores
obtenidos en este estudio se encuentran dentro del ambito de variacion
conocido en este tipo de selvas.

En este estudio se evalu6é la herbivoria acumulada para disminuir el
riesgo de subestimar el area real consumida (Dirzo y Dominguez 1995) y para
no perder la informacioén sobre el tiempo en el que ocurre el dafo (Filip ef al.
1995), mientras que en la tabla 6 se resumen las tasas de herbivoria calculadas
por medio de mediciones puntuales en hojas maduras y jévenes. Esta
comparacién permite darnos una idea general de los niveles de herbivoria en la
selva de Huautla, con respecto a otro tipo de selvas y ayuda en la comprensién
del fenémeno de la herbivoria. Existen registros que sugieren que con
frecuencia el dafio en selvas caducifolias es muchos mas evidente que en las
perennifolias (Dirzo y Dominguez 1995) y coincide con los niveles de herbivoria
observados en esta selva.
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Tabla 6. Comparacion de los valores de herbivoria en bosques templados y
tropicales perennifolio y caducifolio (Tomado de Coley y Barone 1996).

Anual* Hojas maduras Hojas jévenes Jovenesitotal

% N %ld n %/d n %/d n
Templado 71 13 27.0
Selva perennifolia
Especies tolerantes a 11.1 21 0.03 105 0.71 150 68.3 31
la sombra
Especies tolerantes a 480 4 0.18 37 0.65 37 473 30
los claros
Selva baja caducifolia 142 4 0.07 78 0.15 61 28.7 62

*Anual es el promedio de dafio en porcentaje por afo, N es el nimero de estudios
(cada estudio incluye muchas especies). La herbivoria diaria se encuentra
representada por las hojas jévenes y maduras (%/d), joven ftotal indica el porcentaje de
dario total en el tiempo de vida que ocurre mientras las hojas se estan expandiendo; n
indica el numero de especies. Los datos en joven /total de la zona templada son los
promedios de un bosque entero.

Variacion interespecifica en la herbivoria

Al evaluar las tasas de herbivoria de las plantas perennifolias y caducifolias,
encontré que existen contrastes significativos. Del total de especies estudiadas
la mayoria de las especies perennifolias se encuentran en los niveles mas bajos
de herbivoria, mientras que la mayoria de las especies caducifolias se
encuentran en los niveles mas altos de herbivoria. Estos resultados coinciden
con los de otros trabajos (Janzen 1983, Stanton 1975). En particular son
coincidentes con los que obtuvieron Dirzo y Dominguez (1995) en Costa Rica
en donde se muestra una distribucién de dafo contrastante en hojas de diez
especies tipicas de bosque ripario y caducifolio. En dicho estudio los autores
encontraron que las hojas de las plantas riparias se encuentran representadas
en exceso en las categorias de dafio bajo y presentan un déficit en las
categorias de dafo intenso. En contraste, en las hojas de las plantas
caducifolias se observd un déficit en las categorias de poco dafio y que estan
sobre representadas en los niveles de dafio intenso (Dirzo y Dominguez 1995).
Aunque estos datos son resultado de censos instantaneos y por lo tanto deben
ser tomados con precaucion (Filip et al. 1995), nos ofrecen informacion que

coincide con lo que se obtuvo en este trabajo.
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Aceptabilidad del Follaje

Al ofrecer pares de follaje de especies perennifolias y caducifolias, el herbivoro
generalista (Spodoptera frugiperda) en la mayoria de los casos, prefirié el follaje
de las especies caducifolias. En la medida en que estos datos sean indicativos
de variacién en la calidad del follaje para los herbivoros (véase Dirzo 1980,
Dirzo y Harper 1982), estos resultados podrian reflejar el potencial defensivo de
los metabolitos secundarios en las especies perennifolias (Dirzo 1980, Pimentel
1988, Rhoades 1979, Waterman y Mole 1989). Este bioensayo nos ayuda a
entender lo que sucede en el ambiente natural, y es un modelo experimental util
que permite evaluar, a grandes rasgos, el comportamiento de preferencia que
pueden tener los herbivoros en el campo. Es importante mencionar que los
herbivoros generalistas son responsables de una parte importante de la
herbivoria (Bigger y Marvier 1989). El herbivoro generalista que utilicé ha sido
estudiado ampliamente por el CIMMYT, en dénde se propaga de manera
sistematica, con un control genético, un amplio conocimiento de su ciclo de
vida, lo que permite obtener varios individuos del mismo estadio. Por lo que
esta especie es un modelo practico en los bioensayos de aceptabilidad. No fue
posible la utilizacion de herbivoros generalistas propios de la zona por la falta
de infraestructura para su propagacion.

Los resultados de preferencia de follaje sugieren que probablemente
ambos grupos fenolégicos presentan caracteres contrastantes, ya sea
defensivos o nutricionales (nitrégeno, proteinas, contenido de agua) los cuales
podrian ser responsables de la heterogeneidad en las tasas de herbivoria. Los
resultados obtenidos en estos bioensayos van en la misma direccién que los

datos obtenidos en la herbivoria.
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Mecanismos de defensa

Diversas consideraciones tetricas sobre la interaccion herbivoro-planta
suponen que los numerosos mecanismos y caracteristicas quimicas de las
plantas que disminuyen la alimentacién, crecimiento o supervivencia de los
herbivoros, han evolucionado como resultado de la presion de seleccidon
impuesta por los herbivoros (Marquis 1984). Dentro de la gama de elementos
potencialmente defensivos podemos mencionar la dureza foliar, el aumento en
fibras y ceras, la densidad de tricomas y la produccion de metabolitos
secundarios que disminuyan el consumo foliar (Rosenthal y Janzen 1979, Dirzo
1982, Price 1997, Strauss y Zangerl 2002).

Bajo estas premisas los resultados de este estudio sugieren que la
herbivoria en plantas de la selva tropical seca tienen el potencial de incidir en la
produccién de mecanismos de defensa de dichas plantas.

Al evaluar algunos de estos mecanismos obtuve resultados significativos
que apoyan esta hipétesis. Comparé y relacioné las mediciones de dureza foliar
con sus respectivos datos para herbivoria y aceptabilidad. En esta comparacion
encontré que las especies perennifolias se encuentran en los niveles mas bajos
de herbivoria y aceptabilidad mientras que sus valores de dureza foliar fueron
de los mas altos. Las especies caducifolias mostraron tendencias inversas: en
general acusaron los niveles mas altos de herbivoria y aceptabilidad y fueron
claramente los mas bajos en cuanto a dureza. Al relacionar la dureza con las
tasas de herbivoria observé que a mayor dureza del follaje correspondia una
menor tasa de herbivoria.

La textura o dureza del follaje con relacion a la herbivoria es una
caracteristica que ha sido estudiada por distintos investigadores (Coley 1987,
Marquis 1992). Dirzo (1980), realizando pruebas de aceptabilidad de 30
especies de angiospermas por un molusco terrestre, Agriolimax caruanae
(Limacidae), encontré que las plantas de textura mas suave, en promedio,
resultaron ser mas aceptables que las plantas de textura dura. La textura es un
reflejo de otras caracteristicas directamente determinantes de la aceptabilidad
del follaje.
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Por ejemplo, las texturas mas duras se encuentran relacionadas con bajos
contenidos de agua (Cherret 1968), la acumulacién de granos de silice que
dificultan el consumo foliar (R. Dirzo dixif) y acumulacién de tanninos (Feeny
1970). La comparacion de estos resultados con los observados en el presente
estudio permiten hablar del potencial de defensa de la dureza para disminuir las
tasas de herbivoria o la aceptabilidad de las especies perennifolias. Sin
embargo, es necesario apoyar este supuesto con estudios quimicos que lo
sustenten especificamente en el caso de las plantas estudiadas.

Tipicamemente las hojas de las especies perennifolias presentan una
longevidad mayor que las caducifolias (Coley y Barone 1996). Esto es de
interés porque se ha encontrado que existe una relacion importante entre
longevidad foliar, defensa, y herbivoria (Coley y Barone 1996, Barajas 1998). La
dureza foliar, entre otros elementos, se encuentra relacionada con la produccién
de lignina Coley et al. (1985) encontraron que las hojas de gran longevidad
tienden a formar defensas de tipo inmévil como taninos y ligninas, moléculas de
alto peso molecular que son metabdlicamente inactivas y que presentan una
gran efectividad contra el ataque de los herbivoros. Si bien en el presente
estudio no medi ex profeso la longevidad foliar, es evidente que las plantas
perennifolias de la selva tropical estacional presentan hojas de mayor
longevidad que las especies caducifolias (Dirzo y Dominguez 1995).

Ademas de la dureza existen otras caracteristicas estructurales que
pueden jugar un papel antiherbivoro, como es el caso de los tricomas foliares
(Levin 1978, Dirzo 1982). Al evaluar la densidad de tricomas en las especies
elegidas en este trabajo encontré que existe una variacion en la pubescencia
foliar interespecifica muy grande. De hecho, el valor maximo de densidad de
tricomas en las especies evaluadas fue 53 y 68 veces mas grande que el valor
minimo en la haz y en el envés, respectivamente. Sin embargo esta variacion
no parece estar relacionada consistentemente con la fenologia de las especies,
ya que en la prueba de las medianas los datos de ambos fueron marginalmente
significativos. No obtuve una correlacion significativa de los valores de
herbivoria con los de densidad de tricomas.
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A pesar de que la presencia de tricomas esta asociada a la defensa en algunas
plantas (Dirzo 1982, Marquis1992, Levin 1978), es posible que las especies con
las que trabajé en este proyecto muestren una variacién en la densidad de
tricomas foliares que se explica por, o esta relacionada con, otras variables
ambientales tales como la heterogeneidad en la disponibilidad ambiental a nivel
de micro habitat, que demanden una variacion en caracteristicas xeromorficas,
tales como la pubescencia (cf. Dirzo 1984), o una pérdida de la pubescencia en
la madurez como en el caso de Brongniartia vazquezii (Dorado 1989). Aunque
también existen estudios que reportan que no existe una relacién significativa
entre la pubescencia y los niveles de herbivoria (Martinez 1999).

Otro tipo de defensa es a través de metabolitos secundarios que
disminuyan el consumo foliar, o que afecten a los herbivoros en términos de su
crecimiento, sobrevivencia o reproduccion (Rosenthal y Janzen 1979). En varios
trabajos se ha logrado demostrar inequivocamente que ciertos metabolitos
secundarios del follaje pueden tener caracter defensivo y son elementos
determinantes de las preferencias de los herbivoros. Esta evidencia es
particularmente contundente en el caso de los polimorfismos bioquimicos, en
los cuales los morfos difieren por la presencia y ausencia de metabolitos
secundarios, que es determinado por uno o pocos genes (Dirzo y Harper 1982;
Jones 1962).

Aparte de los casos de polimorfismo bioquimico, la mayoria de la
evidencia del papel defensivo de los metabolitos secundarios es de tipo
correlativo, y ese es el enfoque que se intentd en este estudio: detectar si
existia una relacién negativa entre la presencia y la concentracion de
metabolitos secundarios y las tasas de herbivoria.

Los compuestos fendlicos han sido reconocidos como el grupo mas
fracuente de metabolitos secundarios con un papel potencialmente defensivo
en diversas especies y en diferentes ambientes (Harbone 1993, McKey et al
1978, Rosenthal y Janzen 1979). La Teoria de la Apariencia (Feeny 1976) y la
de Defensa Optima (Rhoades 1979) predicen que especies aparentes

(longevas, de gran talla, perceptibles a los herbivoros) deberian invertir en
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metabolitos defensivos efectivos de alto peso molecular, como en el caso de
los compuestos fenélicos. Seria esperable, por lo tanto, que especies longevas
y de gran talla, como las investigadas en el presente estudio, pudieran usar
defensa quimica con base en compuestos fenélicos. Por otra parte, ain entre
las especies relativamente aparentes, es esperable que exista una variacion
significativa a nivel interespecifico con base en atributos tales como la tasa de
crecimiento intrinseco (Coley et al. 1985), la longevidad foliar ( Coley 1983) y el
caracter fenologico (Stanton 1975, Dirzo y Dominguez 1995). Con base en lo
anterior, y bajo el supuesto de que las especies perennifolias son mas
longevas (Dirzo y Dominguez 1995), tienen mayor longevidad foliar y menores
tasas de recambio de hojas (Aerts 1995, Coley 1988, Coley y Barone 1996) y
de que, debido a su caracter perennifolio estan potencialmente mas
disponibles a los herbivoros (Dirzo y Dominguez 1995), esperaba encontrar
mayores concentraciones de compuestos fendlicos en el follaje de estas
especies que en las caducifolias.

Al analizar el contenido de compuestos fendlicos con base en dos
extracciones no encontré una variacion significativa, dependiente de la
fenologia de las especies. Las pruebas quimicas realizadas en este estudio
fueron las propuestas por Waterman y Mole (1994). Si bien este tipo de pruebas
han sido utilizadas satisfactoriamente en varios estudios de interaccién planta—
herbivoro (Feeny 1970, Krischik y Denno 1983, Coley et al 1985, Herms y
Mattson 1992, Boege 1999), no nos dan suficiente informacién para elucidar
inequivocamente la variacion interespecifica en la defensa. Por ejemplo el
método propuesto por Price y Butler (1977) no hace distincién entre los taninos
y otros polifenoles. En el trabajo que ellos proponen evaluaron la concentracion
de polifenoles en las diferentes variedades de sorgo y no encontraron
suficientes fenoles no-taninos. En este tipo de estimacidn visual los valores
bajos nos hablan de un bajo contenido de taninos, mientras que un valor alto
nos habla de una alta concentracién de taninos. Esto puede ser un problema en
tejidos en donde la proporcién de fenoles no taninos sea mayor. Por ejemplo se
encontré una variedad de Agave con altos niveles en las lecturas, pero un
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contenido bajo de taninos. (Price y Buttler 1977). Esto puede ser porque las
mediciones dan positivo para taninos poliméricos, antocianidinas y otros fenoles
de bajo peso molecular (Waterman y Mole 1994),

Las plantas evaluadas dentro de este estudio representan una gran
variedad de familias y no encontré en la base de datos del Instituto de Quimica
informacion bibliografica que me diera indicios sobre qué taninos
especificamente podemos encontrar en cada especie.

La evaluacion de polifenoles con esta prueba no presenta una diferencia
significativa entre ambos grupos fenolégicos, sin embargo este acercamiento a
la parte quimica es sumamente importante ya que los estudios quimicos de
estas plantas son practicamente nulos. Los datos que obtuve ofrecen un
panorama general de la presencia de polifenoles (grupo muy amplio y
multifuncional) y es una guia para investigaciones subsecuentes. También
puede orientar sobre la eleccién del tanino con el que se puede construir la
curva patrén que sirva para evaluar la concentracion en la mayoria de las
especies estudiadas y para deducir la presencia de metabolitos. Claramente, el
estudio de los metabolitos secundarios en plantas de la selva baja, y su papel
en la interaccién planta—herbivoro, es un aspecto que merece ser investigado

subsecuentemente con mayor detalle.

Evolucidn de las defensas
Las teorias sobre la evolucién de las defensas en las interacciones planta-
herbivoro en ambientes naturales han surgido, en primera instancia, de las
observaciones de los patrones generales de herbivoria, y de variacion
interespecifica en los mecanismos de resistencia de las plantas. Este tipo de
enfoques dan la pauta para investigar la variacion interespecifica en los
patrones de herbivoria en plantas de la selva estacional y buscar correlaciones
con la variacién en la defensa.

Estudios como los de Stanton (1975), y Dirzo y Dominguez (1995)
sugieren que las plantas de los bosques caducifolios, al perder su follaje

durante la época de secas, estdn menos expuestas a largos periodos de
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herbivoria. Bajo estas circunstancias los insectos folivoros podrian buscar
alimento en los bosques riparios, en donde el follaje esta presente todo el ario,
haciendo que el periodo de herbivoria sea mas largo e intenso, generando asi,
posiblemente, una presién de seleccion muy fuerte para estas plantas siempre
verdes y menor para las plantas caducifolias. Por esta razén se podria esperar
que las plantas perennifolias, como respuesta adaptativa, desarrollen
mecanismos de defensa que les confieran mayor resistencia a los herbivoros,
inversion que al parecer no hacen las plantas caducifolias, pues los niveles de
herbivoria son mayores en éstas que en las perennifolias. Los resultados de
este trabajo coinciden con esta expectativa pues los niveles de herbivoria son
diferentes asi como los valores de dureza y aceptabilidad foliar en ambos
grupos fenolégicos.

Algunos estudios han demostrado que las plantas perennifolias, en
contraste con las caducifolias, tienden a invertir grandes proporciones de sus
recursos en la formacion de cuerpos vegetativos y en proteccion a expensas del
crecimiento y la reproduccién (Coley 1988, Coley y Barone 1992, Rosenthal y
Dirzo 1997, Hermms y Matson 1993). Las plantas perennifolias tienen una
mayor probabilidad, en su tiempo de vida, de ser atacadas por insectos (Fenny
1976, Rhoades & Cates 1976) y una mayor dificultad para reemplazar el tejido
dafiado por la tasa de recambio foliar tan baja (Coley et al. 1985, Rosenthal y
Dirzo 1997).

Otros trabajos hacen referencia a la calidad nutritiva de las hojas y han
encontrado relacién con sus habitos fenolégicos. La concentracion de nutrientes
en las hojas maduras de especies perennifolias es generalmente menor que las
de las especies caducifolias (Aaerts 1995). Las hojas de especies perennifolias
normalmente tienen concentraciones altas de lignina y bajo contenido proteinico
mientras que las especies caducifolias tienen bajo contenido de lignina y alto
contenido proteinico o de taninos (Aaerts 1995). La calidad nutricional del follaje
es otro aspecto que merece estudios subsecuentes en el caso de las plantas de

la selva baja.



Efectos filogenéticos

Un factor importante a considerar en la hipétesis central de este estudio, es
decir, las diferencias esperables en la herbivoria, aceptabilidad y defensa entre
las especies perennifolias y caducifolias (Stanton 1975, Janzen 1983, Dirzo y
Dominguez 1995), es el posible impacto de la “inercia filogenética” de las
especies estudiadas. Idealmente, un estudio como éste, deberia incluir, en la
comparacién, pares de especies cercanas que representen la fenologia
caducifolia y perennifolia. El acervo de especies disponibles en la selva de
Huautla sélo permitia acceder a tal nivel de control filogenético en la
comparacion en pocos casos (Lyziloma acapulcense, Ipomea lefiosa, Acacia
cochliacanta, O. Dorado dixit). Otra posibilidad seria el incluir, en la
comparacion, especies de la misma familia. Aunque no fue factible por la
dificultad de acceder tres individuos por especie. No obstante, el hecho de que
ambos grupos fenoldgicos incluyeron una gama amplia de familias, y que los
contrastes en herbivoria, aceptabilidad y dureza son consistentes entre si, hace
razonable suponer que los contrastes observados puedan deberse, al menos en
parte, a los argumentos subyacentes a la hipotesis del estudio. Seria de interés
extender este estudio a otras selvas similares en los que la disponibilidad de

especies permita un control filogenético adecuado.
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CONCLUSIONES

Resulté evidente que existe una heterogeneidad significativa en las tasas de
herbivoria entre las plantas perennifolias y caducifolias de la selva baja
caducifolia de Huautla. Ademas, en las pruebas de aceptabilidad, el follaje de
las especies caducifolias difirié significativamente del de las perennifolias.

Entre las variables explicativas que se pueden relacionar con esta
heterogeneidad en las tasas de herbivoria y en la aceptabilidad, evalué la
dureza y encontré que las hojas de las especies perennifolias son mas duras
que las de las especies caducifolias; ademas observé una relacion entre las
tasas de herbivoria y los porcentajes de aceptabilidad: a mayor dureza menor
es la tasa de herbivoria y el porcentaje de aceptabilidad.

En el caso de la pubescencia encontré una diferencia marginalmente
significativa entre los valores de cada grupo fenologico; aunque no hubo una
relacion con las tasas de herbivoria. Las pruebas quimicas, si bien no son
definitivas, no permiten descartar que no exista una relacién entre las tasas de
herbivoria y la quimica secundaria de las hojas de las plantas estudiadas. Se
requiere refinar el analisis de los metabolitos secundarios pero las pruebas de
dureza permiten argumentar que si existe dicha relacion, pues la dureza puede
ser reflejo de ciertas defensas quimicas. Este es un aspecto que requiere ser
definido por medio de estudios subsecuentes.

Los resultados de herbivoria, aceptabilidad y dureza son consistentes
con la hipétesis y predicciones propuestas, en el sentido de que la mayor y mas
consistente presion de seleccion ejercida por los herbivoros sobre las plantas
perennifolias que las caducifolias empujaria a las primeras a tener mecanismos
de defensa mas eficientes. No obstante, ain queda por descartar un posible
efecto del arrastre filogenético.

El estudio de los procesos ecoldgicos y evolutivos que se llevan acabo
en estas selvas es de vital importancia ya que la tasa de deforestacion que
sufren nuestras selvas es muy alta. Por ejemplo, en el estado de Morelos la

tasa de deforestacién se ha calculado en 1.4% anual para el periodo de 1973-
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1989, mientras que para el pais es de 2.02% (Trejo y Dirzo 2000). La velocidad
a la que se esta llevando a cabo este proceso nos invita a buscar medidas
urgentes para la conservacion de este tipo de vegetacién, y para poder plantear
estrategias de conservacion es importante tener la mayor cantidad de
informacién cientifica sobre este tipo de selva.

La selva de Huautla es un espacio natural en el cual la investigacion
basica es aun insuficiente para comprender como funcionan los ecosistemas
naturales y como se podrian manejar adecuadamente. Esto es particularmente
critico sobre todo en el ambito de las interacciones bidticas, particularmente de
la interaccion planta—herbivoro. El presente estudio demuestra que éste es un
campo fértii de investigaciones subsecuentes, el cual nos permitiria
complementar la abundante informacién disponible para la selva tropical
humeda.

Sin embargo, respondiendo a esta necesidad desde 1995 el Centro de
Educacion Ambiental Sierra de Huautla (CEAMISH) ha implementado
estrategias para promover la investigacion cientifica, la educacién ambiental, y
la participacién comunitaria dentro de las reserva. Con el fin de contribuir a la
conservacién del patrimonio biolégico-cultural del Trépico Seco de México.
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APENDICE 1

INFORMACION GENERAL SOBRE LAS ESPECIES ESTUDIADAS

La infomacion recopilada en estas tablas se obtuvo de las siguinetes fuentes bibliograficas:
Standley (1961), Vazquez (1978), Chavez y Ocampo (1979) , Soria (1986),

Licania arborea
Nombre comun
Familia
Habito
Altura
Habito de la hoja
Frutos
Importancia

Distribucion

Ficus insipida
Nombre comun

Familia
Habito
Madera

Habito de la hoja
Importancia

Distribucion

Syderoxylon capiri
Nombre comtn
Familia
Habito
Hojas
Habito de la hoja
Importancia
Distribucion

Sapium macrocarpum
Nombre comun
Familia
Habito
Altura
Hojas
Habito de la hoja
Importancia

Distribucién

Maas et al (1992) y Maldonado (1997)

Cacahuananche, Cacahuate, cara dulce, Toposete
Chrysobalanaceae o Rosaceae

Arbusto, arbol

12m en Oax, (Maldonado 1997), 4.5 - 6 m, (Standley,1961)
Perennifolia (Standley, 1924)

de 2 a 5 cm con una séla semilla oleosa

Fruto y corteza para evitar la caida del pelo, ictericia y sarna.

Los tallos para hacer vigas. Semillas para la iluminacién, aceite
para hacer velas, jabén, olor y sabor desagradable.

Oaxaca, Veracruz, Guerrero, Michoacan, Morelos, A. Central y Sur.

Amate blanco, (San Luis Potosi, Morelos); Amate, Matapalo
(Oaxaca); Camichin (Jalisco). (Standley, 1961)

Moraceae

Arbol, 5-10m

Suave y ligera con poco valor comercial cuando es joven. Cuando
son arboles maduros se utilizan para hacer canoas.

Perennifolia

Exudado lechoso o latex sirve para el dolor estomacal. Contra

de los hemiparasitos. Las raices con propiedades purgativas
Morelos

Capire

Sapotaceae

Arbol largo de corteza café o amarillenta, las ramas tomentosas
Alternas, dispuestas en espiral, no estipuladas

Perennifolia

Flor uso ceremonial, su fruto se come cocinado, exudado lechoso
Oaxaca, Guerrero, Chiapas, Sinaloa, Edo. de Méx., Jalisco, Nayarit.

Venenillo, Hincha huevos, Lechén, Palo Verde
Euphorbiaceae

Arbol

4-6m

Alternas, estipuladas

Perennifolia

Latex lechoso blanco contra la fiebre, puede producir ceguera;
tallo, para construccion; el latex, puede producir

Puebla, Veracruz, Durango, Guerrero, Colima, Morelos
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Piper leucophyllum

Nombre comun
Familia

Habito
Importancia
Distribucién

Ficus cotinifolia
Nombre comun
Familia
Habito
Altura
Habito de la hoja
Importancia

Distribucion

Vitex mollis
Nombre comun
Familia
Habito
Altura
Habito de la hoja
Importancia
Distribucion

Cordoncillo, Hoja Santa

Piperaceae

Perennifolia

Hojas contra el mal de aire, como condimento
Colima, Michoacan, Morelos

Texcalamate, Amate prieto (Maldonado 1997)

Moraceae

Arbol con lefio pardo, grueso y la corteza gris

4-5m

Perennifolia

Latex induce el vomito, contra paludismo y para desinflamar el bazo.
Fruto fresco es comestible

Puebla, Jalisco, Guerrero, Queretaro, Tamaulipas, Sinaloa, Morelos

Cuayotomate (Maldonado 1997), Nanche de Perro
Verbenaceae

Arbusto con tornco lefioso

34m

Perennifolia

Hojas para dolor de estomago, digestion y piquete de alacran
Nayarit, Guerr., Edo. de Méx., Guadalajara, Jal., Mich., Morelos

Astianthus viminalis (Maldonado 1997)

Nombre com(n
Familia

Habito

Sitios

Tronco

Habito de la hoja
Semillas
Importancia
Distribucién

Hamelia patens
Nombre comun
Familia
Habito

Tronco

Hojas

Habito de la hoja
Importancia
Distribucién

Azochil, Palo de agua, Axochitl, Ahuejote, Flor de Agua, Suchil
Bignoniaceae

Arbol, arbusto de 4-5m

Dentro del Rio o en las orillas

Tallos en partes verdes cilindricos, glabros,presencia de lenticelas
Perenne, Riparia

Semilla alada, Muchas

Hojas contra diabetes, caida del pelo, paludismo.Tallo como vigas
Veracruz, Guerrero, Puebla, Jalisco, Oax., Colima, México, Nayarit
Morelos, Nicaragua por debajo de los 2000 m.s.n.m., Chiapas

Coral, Trompetilla, Jicarillo

Rubiaceae

Arbusto, Herbacea o arbol pequefio de 1.5 m - 2m de altura
Tallo herbaceo medio hueco, tomentosos.

En verticilos, estipuladas, simples, enteras ovadas.
Caducufolio

Hojas como cicatrizante

Guerrero, Veracruz, Oaxaca, Tamaulipas, Queretaro, Morelos



Nombre comuin
Familia

Habito de la hoja
Importancia
Distribucion

Annona squamosa

Nombre comun
Familia

Habito

Habito de la hoja
Importancia
Distribucion

Gliricidia sepium

Nombre comun
Familia

Habito

Habito de la hoja
Importancia

Distribucién

Swietenia humilis

Nombre comun
Familia

Hébito

Madera

Habito de la hoja
Importancia

Distribucién

Stemmadenia bella

Familia

Habito

Habito de la hoja
Hoja

Flores
Fructificacion
Distribucion

Bunchosia cannesens

Nanche de perro

Malpighiaceae

Caducifolio

Corteza contra diarrea, curtir el estomago, empacho y disenteria.
Morelos

Chirimoyo

Annonaceae

Arbol

Caducifolio

Hojas con uso medicinal contra la diarrea, colicos. Fruto comestible
Chiapas, Yucatan, Morelos

Mata rata, Cacahuananche, Guaje, Cola de Alacran, Tacahuananche
Fabaceae o Leguminosa

Arbol, 6 m

Caducifolio

Corteza y hojas contra el salpullido, granos, gangrena, sarna, fiebre,
dolores de cabeza. Tallo para la construccion, combustible, forrajero,
carca viva. Semilla téxica. También sirve como tutor.

Puebla, Oaxaca, Veracruz, Morelos

Zopilote, Cébano, Palo de Zopilote

Arbol de 6-10 m

Meliaceae

dura , pesada, corteza exfoliante

Caducifolio

Semilla contra la caida del pelo, parasitos intestinales. Cosntruccion.
Semillas como sustituto del jab6n, en Morelos uso medicinal

Jalisco, Chilpancingo, Oaxaca, Guerrero, Ed. De México,

Taxco, Puebla, Colima, Morelos, Michoacan, Mazatian.

Apocynaceae

Arbusto de 1-3 m

Caducifolio

finamente membranosa, ovales- elipticas y pecioladas,

apice obtuso y agudo, obtusamente acuminado, glabras

Amarillas 7 mm. Infloresencias de 1-4 flores, color crema, vistosas
Carnoso verde

Morelos
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Ruprechtia fusca

Nombre comun Guayabillo, Azulillo

Familia Polygonaceae

Habito Arbol o arbusto de 4m- 6m

Corteza Gris

Habito de la hoja Caducifolio

Importancia Tallo para postes

Distribucién Michoacan, Oaxaca, Puebla, Sinaloa, Guerrero, Morelos.

Bursera grandifolia

Nombre comun Palo Mulato
Familia Burseraceae
Corteza Papiracea color rojo
Hojas Alternas, juntas en espiral, imparipinadas
Habito de la hoja Caducifolio
Frutos En racimo
Importancia Latex lechoso,corteza y resina vcontra la disenteria
Distribucion Guerrero, Morelos.
Ziziphus amole
Nombre comun Huixcolote, Limoncillo
Familia Rhamnaceae
Habito Arbol
Habito de la hoja Caducifolio
Importancia Corteza para lavar heridas y Ulceras gastricas.
Distribucion Sonora, Michoacan, Oaxaca, Sinaloa, Chamela, Guerrero, Nayarit,

Puabla, Morelos

Jacaratia mexicana
Nombre comun Bonete, Papayén
Familia Caricaceae
Habito de la hoja Caducifolio
Importancia fruto y latex lechoso como digestivo, fruto comestible
Distribucién Jalisco, Michoacan, Oaxaca, Morelos.

Gyrocarpus jathrophifolius

Nombre comun Palomitas, Palo Hediondo

Familia Hernandiaceae

Habito Arbol

Altura 2m

Habito de la hoja Caducifolio

Frutos Hojas y corteza para eliminar tlalzahuates

Importancia Guerrero, Oaxaca, Jalisco, Michoacan, Ed. de Méx., Sin., Morelos.



Pseudobombax ellipticum

Nombre comun
Familia

Habito

Habito de la hoja
Importancia
Distribucion

Plumeria rubra
Nombre comun
Familia
Habito
Altura
Habito de la hoja
Exudado
Importancia

Distribucion

Rosal, Clavelillo, Escibetillo

Bombacaceae

Arbol, tronco rugoso

Caducifolio

Flor contra la tos, tallo para la construccion

Tamaulipas, Edo. de Méx., Nayarit, Toluca, Oax., Jalisco, Morelos.

Cacaloxochitl, Flor de Mayo

Apocynaceae

Arbol

5-6m

Caducifolio

Jugo lechoso abundante

latex lechoso y flor contra la tifia, reumas, verrugas, hemorroides
infecciones vaginales, dolor de muelas y ornamental.

Meérida, Chiapas, Yucatan, Guatemala, Morelos.

Comocladia engleriana

Nombre comun
Familia

Habito

Sitios

Altura

Habito de la hoja
Exudado
Frutos
Semillas
Importancia
Distribucién

Hincha huevos, Tecletia, Teclate, Teclatilla
Anacardiaceae

Arbusto, arbol pequefio

sobre laderas, con suelos someros

56 m

Caducifolio

jugo lechoso, blanco que al oxidarse se enegrese
Globosos

germinacion epigea

Flores y tallo téxicos, exudado lechoso provoca dermatitis
Puebla, Veracruz, Jalisco, Guerrero, Tamaulipas, Nayarit,
Michoacan, Oaxaca, Morelos
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