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Abstract: Growth, survival and herbivory of seedlings in Brosimum alicastrum (Moraceae), a species from
the Neotropical undergrowth. Growth responses, survival, and herbivory, on seedlings of Brosimum alicas-
trum were studied in a neotropical Mexican forest. We selected 122 seedlings and divided them into three groups
assigned to defoliation treatments: control or 0 (n=21), 50 (n=51) and 90% (n=50). Every 4 months during two
years we measured seedling growth (in terms of relative growth rate in biomass, leaf area growth, produced
leaves and height growth) and survival. In addition, we evaluated every 12 months pathogen damage and insect
herbivory using a 2 mm grid. Separately, we estimated mammal herbivory in 3-month old seedlings that were
selected within a plot of 500 m x 10 m (N=1095). Pathogen damage and insect herbivory were evaluated within
the same plot in 113 seedlings. We found that 50 % defoliated seedlings showed compensatory responses in
all growth parameters. Relative growth rate and height growth also had a compensatory response in seedlings
at 90% defoliation. Relative growth rate and leaf area growth gradually decreased with time although height
growth seedling showed an opposite pattern. Leaves produced were not affected by time. Estimated seedling
survival probability increased with defoliation to a maximum of 97%, decreasing at 24 month to 37%. Mammal
herbivory was more frequent and severe than herbivory caused by pathogens and insects. In some cases, mam-
mal herbivory produced total defoliation. Compensatory growth in leaf area growth, produced leaves and height
growth seedling suggest a synergic compensatory mechanism expressed in a whole—plant growth biomass
(relative growth rate). Compensation and survival results suggest trade-offs at the leaf level, such as leaf area
growth and produced leaves versus chemical defenses, respectively. Rev. Biol. Trop. 56 (4): 2055-2067. Epub
2008 December 12.

Keywords: Brosimum alicastrum, defoliation treatments, growth compensatory, herbivory, relative growth rate,
seedling survival.

En las selvas tropicales las plantas se
enfrentan a pérdidas de biomasa causadas por
herbivoros insectos (Huntly 1991), patégenos
(Augspurger 1984) y mamiferos (Augspurger y
Kitajima 1992). Esta pérdida de biomasa puede
tener un gran impacto sobre el crecimiento y
la reproduccion de las plantas (Marquis 1984,
Crawley 1989). Se ha estimado que en las
selvas tropicales aproximadamente el 11% del
area foliar anual es consumida por herbivoros y
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patogenos (Coley y Aide 1991). Generalmente
los estados mas vulnerables a la herbivoria pue-
den situarse en dos categorias: hojas jovenes
durante el ciclo de vida de una hoja, y plantulas
durante el ciclo de vida de una planta. En espe-
cies tropicales tolerantes a la sombra se ha visto
que sus hojas nuevas en expansion pueden
sufrir de 5 a 100 veces mas dafio por parte de
patdgenos y herbivoros, que sus hojas maduras
(Coley y Aide 1991).
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El modelo de Janzen (1970) y Connell
(1971) postula que las plantulas encontradas
mas proximas al arbol progenitor presentaran
mayores tasas de mortalidad que aquellas mas
lejanas. Esta mortalidad es resultado de los pato-
genos e insectos herbivoros asociados al arbol
progenitor sin un dafio aparente. La presion de
estos organismos puede aumentar de manera
denso-dependiente, disminuyendo el éxito en
el reclutamiento de las plantulas e influir en
la diversidad de especies vegetales (Howe y
Smallwood 1982). Sin embargo, conforme las
plantulas van creciendo e incrementando su
edad y tamafio, la mortalidad disminuye (Howe
1990, Augspurger y Kitajima 1992).

Los efectos de la herbivoria muchas veces
se han reportado como negativos (Stone y
Bacon 1995) debido principalmente a la reduc-
cion del area foliar fotosintéticamente activa
que sufren las plantas. Aunque la caida de
ramas del dosel también puede contribuir a
perder importantes cantidades de area foliar
(Clark y Clark 1989). Coley et al. (1985) en su
hipétesis de la disponibilidad de recursos men-
cionan que después de un evento de herbivoria
las especies tolerantes a la sombra asignarian
sus recursos hacia defensa en detrimento de su
crecimiento. Como resultado, el crecimiento
resultaria afectado negativamente de manera
que el crecimiento seria menor en comparacion
a plantas sin herbivoria.

Algunos resultados opuestos mencionan
que una planta después de un evento de her-
bivoria podria incrementar a corto plazo el
crecimiento de su parte aérea (McNaughton
1983, Hjalten et al. 1994). Incluso este
incremento seria hasta el punto de igualar
(compensar) o rebasar (sobrecompensar) el
crecimiento de una planta que no sufrié tal
herbivoria (McNaughton 1983). El crecimiento
compensatorio ya ha sido reportado en diversas
especies (Parra-Tabla ef al. 2004, Massey et al.
2005), no obstante aun no se han encontrado
reportes en relacion al crecimiento individual
expresado en la tasa relativa de crecimiento de
las plantas (Relative Growth Rate, RGR, ),
medida mdas usada de desempefio en plantas
debido a su alta sensibilidad al dafio causado

por patoégenos y herbivoros (Poorter 1989), ya
que es el resultado de varios procesos metabo-
licos de las estructuras vegetativas de la planta
(Poorter 2002).

En este trabajo se estudid en condiciones
naturales el efecto de la defoliacion artificial
sobre el crecimiento total de Brosimum ali-
castrum C.C. Berg (1972), supervivencia y
sus principales herbivoros, dentro de una selva
subhumeda tropical en Calakmul, Campeche,
Meéxico. B. alicastrum por ser una especie tole-
rante a la sombra se esperaria que sus plantulas
con defoliacion artificial asignen los recursos
disponibles a otras funciones mas que a su
crecimiento, lo que se expresaria en un menor
crecimiento y supervivencia, patron opuesto en
las plantulas no defoliadas.

Se plantearon cuatro objetivos: 1. Analizar
en condiciones de sotobosque, el desempeiio de
las plantulas en funcién de su crecimiento total
y de otras estructuras vegetativas como el area
foliar, hojas producidas y altura, bajo el efecto
de una defoliacion artificial, 2. Determinar si
la supervivencia de las plantulas es afectada
por el grado de severidad de una defoliacion
artificial, 3. Determinar si las respuestas de
crecimiento y supervivencia de las plantulas
con la defoliacion artificial son influenciadas
por el factor tiempo, 4. Evaluar los tipos de
herbivoria que presentan las plantulas de esta
especie y cuantificar sus grados de severidad
en una selva subhumeda tropical de Calakmul,
Campeche, México.

MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio y especie: El trabajo se
realizé en una selva subhimeda perteneciente
a la Reserva de la Biosfera de Calakmul (18°
18 477 N y 89° 51’ 48” O, 240 m altitud)
localizada al sureste del estado de Campeche
en el municipio de Calakmul. La precipitacion
y temperatura media anual son de 1141 mm
y 25 °C, respectivamente (Garcia 1988). Este
tipo de selva contiene comunidades vegetales
de 15 a 25 m altura las cuales de un 25 a 50%
de las especies pierden sus hojas (Arriaga et
al. 2000, Morales y Magaiia 2001). La riqueza
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de especies de plantas estimada es de 1569
a 1600 (Carabias et al. 2000, Martinez et al.
2001). Esta region se caracteriza por tener una
marcada estacionalidad dividida en tres tempo-
radas: nortes (octubre-enero), secas (febrero-
mayo) y lluvias (junio-septiembre/noviembre)
(Martinez y Galindo-Leal 2002, Orellana et al.
2003). Los suelos que predominan son del tipo
carstico, con abundantes afloramientos de cal-
cio y menos acidos que otras selvas tropicales
(Wendt 1993).

B. alicastrum es una especie perennifolia
de sotobosque, de lento crecimiento, y de larga
vida, que alcanza una altura hasta de 45 m y un
diametro a la altura del pecho (DAP) de hasta
1.5 m. Se distribuye desde el sur de México
hasta Colombia, Perti y Venezuela y en las Islas
del Caribe. En la selva subhumeda de Calakmul
se han encontrado grandes bancos de plantulas
(H. Ballina-Gomez, Obs. personal). Reportes
en la literatura mencionan dafios por patdgenos
y algunos tipos de insectos, sin llegar a ser
evidente un efecto como la disminucion de su
crecimiento (De la Cruz y Dirzo 1987).

Tratamientos de defoliacion: A finales de
Abril y principios de Mayo de 2005 se selec-
cionaron cuatro sitios dentro de una extensa
poblacion de B. alicastrum. Los criterios de
seleccion de estos sitios fueron: areas de selva
con baja perturbacion e igual porcentaje de luz
sobre el sotobosque (datos no mostrados). Se
marcaron 122 plantulas de B. alicastrum, uni-
camente se seleccionaron plantulas con alturas
de entre 15 y 30 cm, niimero de hojas entre 3 y
10, sin sintomas considerables de enfermedad
(determinado visualmente por el vigor de las
plantulas y el color verde de sus hojas). Se
asignaron tres tratamientos de defoliacion de
manera aleatoria: 1. control (0% defoliacion)
(n=21), en el cual no se removi6 ninguna hoja
sobre la plantula; 2. 50% defoliacion (n= 51),
en este se removieron las hojas de manera
intercalada, iniciando con la remocion de la
segunda hoja mas joven totalmente expandida;
y 3. 90% defoliaciéon (n= 50), se removieron
casi todas las hojas, excepto la mas nueva. La
remocion se realizd a partir de la base de la

lamina foliar dejando intacto el peciolo. Solo
se seleccionaron 21 plantulas en el tratamiento
control debido a la falta de plantulas que se
ajustaran a los criterios antes descritos.

A todas las hojas removidas se les midio
su area foliar para determinar los porcentajes
de defoliacion aplicados. Las hojas removidas
se conservaron humedas en el laboratorio y se
midi6 el largo, ancho y area de cada hoja con
un medidor de area foliar (Modelo Li-3100;
Li-Cor, Inc., Lincoln, NE, USA, 1996).

Estimacion del area foliar y la biomasa:
Al inicio del estudio se recolectaron siete plan-
tulas registrando sus alturas, diametros basales,
nimero de hojas y area foliar de cada hoja,
utilizando el medidor de area foliar. También
se obtuvo la biomasa seca de las hojas, tallos
y raices utilizando un secador a 55°C hasta
alcanzar un peso constante. De una muestra
total de 500 hojas se estim6 un modelo de
regresion lineal simple para el area foliar (AF)
de cada hoja con respecto al largo de las hojas
(LH) obteniéndose la siguiente ecuacion AF =
-8.2501 + 2.6362 * LH (R?>= 0.97, P<0.0001)
con la cual se calculd el area foliar en los sub-
secuentes periodos de medicion.

De un total de 67 plantulas, se estimaron
modelos de regresiones lineales para la bioma-
sa total de cada plantula con respecto a la altura
(R?>=0.4), area foliar (R>= 0.84), didmetro (R?>=
0.79) y nimero de hojas (R?>= 0.99). La varia-
ble con mejor desempefio en la estimacion de
la biomasa total (BT) fue el numero de hojas
por plantula (H), con la siguiente ecuacion BT=
0.6446 * H - 1.2293, R?>= 0.99, P<0.0001). De
esta manera el numero de hojas por plantula se
selecciond como el parametro para estimar la
biomasa total en cada periodo de medicion.

Analisis de crecimiento: Cada cuatro meses,
comenzando a principios de Mayo de 2005 se
obtuvieron las siguientes medidas: altura (desde
el didmetro basal hasta el meristemo apical),
numero de hojas nuevas, y largo de hojas.

Ademas, a partir de la biomasa estimada
se calculo la RGRy; - promedio para cada
plantula (g g'! dia’") segiin Hunt (1978):
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RGR

Biomasa

donde: B,= biomasa inicial, B,= biomasa final,
t,= tiempo cero o inicio del experimento, t,=
dias transcurridos al tiempo de cosecha.

Estimaciéon de herbivoria: Se estimo la
herbivoria en dos poblaciones: (1) plantulas
experimentales (PE) (plantulas sometidas a los
tres tratamientos de defoliacion artificial y (2)
plantulas no experimentales (PNE) (plantulas
que no intervinieron en los tratamientos de
defoliacion). En PE, se evalué la herbivoria
por patégenos ¢ insectos cada 12 meses duran-
te dos afios. En cada censo se registro el area
foliar perdida de cada hoja con una cuadricula
de 2 mm™2. En PNE, se estim¢ la herbivoria por
mamiferos, insectos y patogenos en diciem-
bre de 2006 sobre plantulas provenientes de
semillas marcadas durante el periodo de fruc-
tificacion en septiembre de 2006 dentro de una
parcela de 500 m de largo x 10 m de ancho, con
similares condiciones de luz y grado de pertur-
bacion que los cuatro sitios con las PE. Este
proceso permitié conocer la edad aproximada
de las plantulas (~ 3 meses) y eliminar la sobre
estimacion de la herbivoria por efecto acumu-
lativo en el tiempo (Coley y Barone 1996).
Las plantulas para evaluar la herbivoria por
mamiferos se ubicaron dentro de 50 cuadros de
Im? trazados de manera aleatoria. Se consider6
a una plantula con esta herbivoria (ramoneo)
cuando present6d remocion de la yema apical y
hojas. Las plantulas para evaluar la herbivoria
por patdgenos e insectos fueron 113 y las con-
diciones de seleccion fueron alturas de 15 y 30
cm, cuando menos tres hojas y un buen estado
vigoroso (determinado visualmente por el color
verde de las hojas). Se recolectaron las dos
primeras hojas mas cercanas al suelo (total n =
226) y con el medidor de area foliar a cada hoja
se le midio el area presente y el area faltante
o con necrosis la cual se estimo dibujandose
sobre un papel blanco. El area foliar total por
hoja fue la suma del area foliar presente mas
el area faltante. Se identifico la herbivoria por

patogenos (bacterias y virus) como el area
foliar con huellas de necrosis. Se consider6 a
una plantula con herbivoria por insectos cuan-
do presentd en sus hojas, remocion de arca
foliar caracteristica de insectos defoliadores,
raspadores, agalladores y minadores.

Analisis estadistico de datos: Los datos de
crecimiento y supervivencia se analizaron uti-
lizando modelos lineares generalizados (MLG,
McCullagh y Nelder 1989). El crecimiento en
las cuatro variables de respuesta fue analizado
bajo una estructura de medidas repetidas con
un factor (tratamiento de defoliacion, con tres
niveles) y un factor intra-sujetos (tiempo en
meses, con 4 niveles). La RGRy, . con un
modelo probabilistico Normal con una funcioén
de enlace Identidad. El area foliar y altura con
modelos probabilisticos Gamma con funciones
de enlace Log; las hojas producidas con uno
de Poisson y una funcién de enlace Log. Las
diferencias entre los tres niveles del factor
defoliacion (control, 50 y 90%) y entre los
cuatro niveles intra-sujetos (tiempo a 4, 8, 12y
24 meses) se analizaron usando comparaciones
pareadas de Bonferroni.

La probabilidad de supervivencia se esti-
mo en las plantulas defoliadas a los 4, 8, 12
y 24 meses de iniciado el experimento. En
el caso de los tratamientos de defoliacion
se usé al tratamiento control como nivel de
referencia y para el tiempo la supervivencia a
los 4 meses. Se usd el modelo probabilistico
Binomial (viva/muerta) con una transforma-
cion de la variable a logit. Se aplico entonces
un modelo de regresion logistica considerando
a la supervivencia como variable de respuesta,
al tiempo y a la defoliaciéon como factores de
covariacion. Se estimaron los coeficientes
del modelo. Se usé el estadistico de chi? de
Wald, bajo el método de maxima verosimi-
litud, para probar el efecto de los factores de
covariacion, defoliacién y tiempo, sobre la
supervivencia de las plantulas. La bondad de
ajuste del modelo se realizéd analizando los
residuos de la desviacion de los valores de
supervivencia. Todos los andlisis estadisticos
se realizaron con el paquete estadistico SPSS
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16 para Windows (SPSS 2007) y Statistica 7.0
(StatSoft 2004) para Windows.

RESULTADOS

Crecimiento: En la RGRy, la interac-
cion de los factores defoliacion x tiempo fue sig-
nificativa. De manera independiente solo el factor
tiempo presento efectos significativos (Cuadro 1).
A los 4 meses las plantulas sometidas a todos los
tratamientos obtuvieron las mayores RGRy, .,
pero entre el resto de meses estas fueron simila-
res (Fig. 1A). Entre tratamientos unicamente a
los 4 meses las RGRy;, . fueron mayores en
el control con respecto a los dos tratamientos de
defoliacion (Bonferroni P < 0.05 — 0.005) (Fig.
1A). En el area foliar la interaccion defoliacion x
tiempo no fue significativa, pero ambos factores
de manera independiente si (Cuadro 1). El creci-
miento del area foliar fue similar entre el control
y 50% de defoliacion, pero en ambos casos mayor
al obtenido con el 90% de defoliacion (Cuadro
1). El area foliar disminuyd gradualmente con el
tiempo teniendo su menor crecimiento a los 24
meses en comparacion con los meses anteriores
(Bonferroni P < 0.05 — 0.01) (Fig. 1B). En el
numero de hojas producidas la interaccion defo-
liacion x tiempo fue marginalmente significativa,
en cambio solo la defoliacion la afectd significa-
tivamente (Cuadro 1). El nimero de hojas produ-
cidas fue 2 veces mas en el control y casi una vez
mayor en el 50% de defoliacion, que con el 90%
de defoliacion (Bonferroni P< 0.005) (Cuadro
1). Alos 4, 8 y 12 meses el nimero de hojas
disminuy6 significativamente con la defoliacion
(Bonferroni < 0.05 — 0.0001). Aunque a los 24
meses no hubo diferencias significativas entre
el control y los tratamientos de defoliacion (Fig.
1C). En la altura, ni la interacciéon defoliacion
x tiempo ni el factor defoliacion influenciaron
significativamente la altura, inicamente lo hizo
el tiempo (Cuadro 1). Las plantulas obtuvieron
alturas mayores a los 12 meses, y las menores
a los 4 y 8 meses (Bonferroni < 0.05 — 0.0001)
(Fig. 1D).

Supervivencia de plantulas: La supervi-
vencia de las plantulas excedi6 el 60% en todos
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Fig. 1. Crecimiento en RGRy, - (A), 4rea foliar (B),
produccion de hojas (C) y altura (D) en plantulas de B.
alicastrum sometidas a defoliacion.

Fig. 1. Seedling growth of B. alicastrum in terms of
RGRy; s (A), leaf area (B), leaf production (C) and
height (D) affected by defoliation.
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los tratamientos durante los dos afios de estu-
dio. Las plantulas sometidas a los tratamientos
de defoliacion y control difirieron significativa-
mente en su supervivencia de manera que en las
plantulas defoliadas fue mayor (Cuadro 2, Fig.
2). El tiempo también afect6 significativamente
la supervivencia yendo desde un 97 — 60% a los
4 meses hasta disminuir a un 78 — 37% a los 24
(Cuadro 2, Fig. 2).

Herbivoria en plantulas de B. alicas-
trum: En PE, durante el primer afio de estudio
de 471 hojas analizadas el 40% sufrio algin
tipo de herbivoria por insectos o patdgenos. Sin
embargo, el area foliar removida de todas las
hojas fue de apenas 4.4%. El porcentaje pro-
medio de herbivoria en las hojas fue 12.15%.
Los porcentajes de herbivoria presentaron las
siguientes frecuencias porcentuales: 70% en
hojas sin herbivoria hasta con un 10% y menos
del 20% en hojas con herbivoria de 10.1 a
100%. En el segundo afio de estudio de 268
hojas analizadas solo el 10% sufri6 algtn tipo
de herbivoria por insectos o patogenos. El area

total removida fue de solo 8.4%. El porcentaje
promedio de herbivoria en las hojas fue de
47.19%. Los porcentajes de herbivoria presen-
taron las siguientes frecuencias (%): 33% en
hojas sin herbivoria hasta con un 10%, 38%
en hojas con herbivoria de 50.1 a 100% y con
menos del 20% en hojas con herbivoria de 10.1
a 50%. Generalmente las hojas nuevas produ-
cidas a lo largo de los dos afios de estudio no
presentaron algtn tipo de herbivoria. La mayo-
ria de las hojas con herbivoria fueron aquellas
presentes desde el inicio del estudio (Fig. 3).
En PNE de 1 095 plantulas analizadas para
la herbivoria por mamiferos, el 27.4% (300
plantulas) presentd dafios por ramoneo. Para
la herbivoria por insectos y patogenos de 226
hojas analizadas, 146 presentaron al menos
algtin tipo de dafio (65%) y 9 hojas (4%) pre-
sentaron dos tipos de dafio. En este tltimo caso
en 8 hojas los dafios fueron causados por insec-
tos raspadores y defoliadores. El principal tipo
de dafio fue el causado por patogenos, presente
en 125 hojas (55%). La herbivoria por insectos
defoliadores y raspadores se encontré en 16

CUADRO 2

Regresion logistica analizada mediante un modelo lineal generalizado para estimar la supervivencia de las plantulas de

B. alicastrum. Se incluye el tiempo y los tratamientos de defoliacion como variables categoricas. Se muestran para cada

variable sus estimados beta (p = Error estandar), nivel de significancia (andlisis de Wald), valores Exp (B), intervalos de
confianza (95%), los residuos de las desviaciones de la variable de respuesta y sus grados de libertad (G.L.)

TABLE 2
Results of a logistic regression analyzed through a GLM model to predict seedlings survival of B. alicastrum.
We included time and defoliation treatments as categorical variables. In each variable we showed beta parameters
estimates (P £ standard error), significance level (Wald test), Exp (B), confidence interval (95%),
deviance residual and its degrees of freedom (D.F.)

Intervalos de

Factores y sus B EE. Wad GL P Exp(p) confianza (95%) Redseidlzos GL

niveles o o . o
Inferior Superior desviacion

Tiempo 49.302 3 P<0.0001 406 548

Tiempo (8 meses) 1.44810 0454 1.0163" 1 1 1 0.410 2.437

Tiempo (12 meses) -0.437  0.422 1.069 1 0.301 0.646 0.283 1.478

Tiempo (24 meses) -1.983 0376 27.858 1 P<0.0001 0.138 0.066 0.287

Defoliacion 28327 2 P<0.0001

Defoliacion (50%) 1.690 0.333  25.756 1 P<0.0001 5419 2.821 10.407

Defoliacion (90%) 1.356 0.320 17.934 1 P<0.0001 3.880 2.072 7.267
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Fig. 2. Regresion logistica analizada con un GLM para
estimar la probabilidad de supervivencia como una funciéon
del porcentaje de defoliacion y el tiempo en plantulas de
B. alicastrum durante 4, 8, 12 y 24 meses en una selva
neotropical en Calakmul, Campeche, México. Las flechas
indican los porcentajes maximos y minimos aproximados
de supervivencia estimada. Los intervalos de confianza al
95% de cada tratamiento se muestran en el Cuadro 2.

Fig. 2. Logistic regression analyzed through a GLM to
estimate survival probability as a function of defoliation
percentage and time in B. alicastrum seedlings during
4, 8, 12 and 24 months in a Mexican neotropical forest
in Calakmul, Campeche, Mexico. Arrows indicate the
approximate maximum and minimum estimated survival
percentage. Confidence intervals at 95% in each treatment
are shown in Table 2.

(7%) y 12 hojas (5%), respectivamente. Solo
se encontré un caso para insectos agalladores.
El tipo de dafio causado por patdgenos remo-
vi6 un drea foliar total de 120.78 cm™ (5%), la
herbivoria por insectos defoliadores un 27.28
cm? (1.2%) y con menos de 1% del area foliar
los insectos raspadores y agalladores con 18.25
cm?y 1.11 em?, respectivamente.

DISCUSION

Los resultados demuestran que en con-
diciones naturales plantulas de B. alicastrum
pueden compensar su crecimiento en términos
de RGRy, . drea foliar, hojas producidas y
altura con una pérdida del 50% en su area foliar,
e incluso la RGR y altura con una pérdi-

Biomasa

da del 90% (McNaughton 1983, Belsky 1986).

Se explican estas diferentes respuestas com-
pensatorias de crecimiento sobre la idea que
el crecimiento compensatorio de RGRy,
(crecimiento total) estaria en funcion del cre-
cimiento de cada una de las estructuras vege-
tativas de la planta (llamado aqui mecanismo
de respuestas compensatorias sinérgicas). Este
potencial mecanismo de compensacion sinérgi-
ca seria posible debido probablemente al papel
de los carbohidratos no estructurales (CNE)
almacenados en diversas estructuras de creci-
miento como tallos y raices, de mantener las
funciones metabolicas estables incluso después
de un evento de defoliacion artificial, con lo
cual a la larga esas plantas reemplazarian la
pérdida de tejido fotosintético (Boege 2005,
Myers y Kitajima 2007). Ademas, hay eviden-
cia en condiciones naturales plantulas de B.
alicastrum basan su crecimiento en biomasa
total, sobre el obtenido en su biomasa radicular
(Montgomery y Chazdon 2002).

Las respuestas de crecimiento compensa-
torio no han sido reportadas con base en el cre-
cimiento total de la planta, como la RGRy; .
aunque si sobre diversas estructuras vegeta-
tivas como el area foliar (Parra-Tabla et al.
2004), produccioén de hojas (Canto et al. 2004),
RGRp; oo (Kurokawa et al. 2004) y altura
del tallo (Lentz y Cipollini 1998). Este estudio
es el primer reporte de las respuestas de cre-
cimiento expresado en la RGRy, -~ después
de un evento de defoliacion en condiciones
naturales. La RGRy; - podria ser de enorme
importancia para entender mejor las respuestas
de crecimiento compensatorio, debido a que
es una de las medidas del desempefio de las
plantas mas usadas (Poorter y Lambers 1991)
por su sensibilidad a dafios por patdégenos y
herbivoros (Poorter 1989).

La ausencia de crecimiento compensatorio
en el area foliar y en las hojas producidas con
el 90% de defoliacion sugeriria la existencia
potencial de un compromiso con la produccion
de defensas foliares. Aunque en el presente
estudio no se cuantificaron las defensas qui-
micas en hojas, diversos estudio han mostrado
que la asignacioén de recursos para producirlas
resulta detrimental para el crecimiento (Feeny
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Fig. 3. Monitoreo de la herbivoria por insectos y patdogenos en plantulas de B. alicastrum en una selva mediana subhumeda
durante un periodo de dos afios. Se muestra la herbivoria registrada por cohorte de produccion de hojas de todas las plantulas

experimentales cada cuatro meses.

Fig. 3. Insect and pathogen herbivory in B. alicastrum seedlings in a tropical subhumid forest along two years of study.
Herbivory records are shown by leaf cohort production of all experimental seedlings every four months.

1976, Zangerl et al. 1997). Segun Coley et al.
(1985) este comportamiento se agudiza para
especies de sotobosque con bajas tasas de
crecimiento como el caso de B. alicastrum.
Ya que estas especies usan mads recursos para
producir defensas que para crecer. Ademads, un
compromiso entre crecimiento versus defen-
sas quimicas resultaria probable si se observa
que unicamente estructuras vegetativas como
las hojas se afectaron directamente por la
defoliacion, y en las cuales se han encontrado
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defensas quimicas como los fenoles foliares
(H.S. Ballina-Gémez, datos no publicados).
Asimismo, en la selva de Calakmul, México,
las plantulas de B. alicastrum son consu-
midas naturalmente por mamiferos como el
tapir (Tapirus bairdii Gill 1985, Tapiridae) y
dos especies de venado (Mazama americana
Rafinesque 1817, Cervidae y/o Odoicoleus vir-
ginianus Zimmermann 1780, Cervidae) (Obs.
personal), siendo posible que evolutivamente
haya desarrollado una serie de estrategias de
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defensas como respuesta a estos herbivoros
(Strauss y Agrawal 1999).

La probabilidad de supervivencia de las
plantulas de B. alicastrum sorprendentemente
se incrementd con la defoliacion. Esto podria
sugerir que la defoliacion aplicada pudo haber
inducido una potencial produccién de defensas
quimicas las cuales habrian disminuido la pala-
tabilidad de las hojas y por tanto la ingesta de
los herbivoros mamiferos, resultando en una
mayor probabilidad de vida (Agrawal 1999). La
induccion de defensas a través de la defoliacion
artificial es posible ya que, similar a la defo-
liacion natural, se producen sefales sistémicas
resultado de las heridas (Schmelz et al. 2003).
Estudios como el de Abdala-Roberts y Parra-
Tabla (2005) muestran que en condiciones
naturales la induccion de defensas es posible.
En su experimento mediante defoliacion artifi-
cial del 50 y 100% sobre las hojas de la especie
tropical Cnidoscolus aconitifolius (Mill) 1.M.
Johnstone (Euphorbiaceae) observaron que esta
logro producir tricomas, usados por la planta
como defensas fisicas contra diversos herbivo-
ros. Asimismo, Massey et al. (2005) reportaron
que la especie tropical Shorea leprosula Miq.
(Dipterocarpaceae) indujo la produccion de
fenoles foliares totales como defensas quimi-
cas, con una defoliacion artificial del 30%.

El principal tipo de herbivoria que suftie-
ron las plantulas procedentes de cohortes de
B. alicastrum en la selva de Calakmul fue el
causado por los mamiferos. Otros estudios en
especies de selvas tropicales han reportado
resultados similares (Howe 1990, Osunkoya
et al. 1992). La herbivoria por mamiferos fue
mas incidente y removié mas area foliar, como
caracteristica principal de esta herbivoria fue la
remocion total de la hojas quedando en pie s6lo
el tallo. Este tipo de herbivoria se concentr6 en
areas pequefias (hasta 60 plantulas defoliadas
en un 1 m™) pero con grandes bancos de plan-
tulas. Notablemente numerosas plantulas que
sufrieron herbivoria por mamiferos hasta en
un 100%, sobrevivieron e incluso produjeron
al menos una hoja en un tiempo de cuatro
meses después de sufrir la herbivoria. La her-
bivoria por insectos y patdgenos fue secundaria

respecto a la causada por mamiferos. A pesar
que gran numero de hojas presentaron lesio-
nes visibles de insectos y patdgenos, no hubo
ningn efecto aparente en la disminucion del
crecimiento. Los dafios por patdgenos fueron
mas frecuentes que la herbivoria por insectos.
Resultados similares reportaron De la Cruz y
Dirzo (1987) en una selva himeda en Veracruz,
Meéxico. Ellos encontraron que plantulas de B.
alicastrum presentaron una mayor frecuencia
de herbivoria originada por patégenos, y en
menor medida por insectos.

En este estudio no se cuantificaron ni los
CNE ni algtn tipo de defensas quimicas en las
estructuras vegetativas medidas, por lo tanto,
no se podria asegurar que los resultados aqui
expuestos serian producto de estos factores.
Aunque si indican la presencia de un mecanis-
mo de asignacioén de recursos que dirigiria las
respuestas de crecimiento y supervivencia en
las plantulas de B. alicastrum. Futuras inves-
tigaciones deberian ser enfocadas a discernir
estos mecanismos, mediante la cuantificacion
de los CNE vy la producciéon de defensas. En
conclusion, con este estudio se mostré que
B. alicastrum puede presentar un crecimien-
to compensatorio a nivel de toda la planta
(RGRg; ..)» POtencialmente en funcion de un
mecanismo sinérgico en el crecimiento de las
diferentes estructuras vegetativas de la planta.
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RESUMEN

Se estudiaron las respuestas de crecimiento, supervi-
vencia y los diferentes tipos de herbivoria sobre plantulas
de B. alicastrum en una selva neotropical de México. Se
seleccionaron 122 plantulas de una poblacion las cuales se
asignaron a tres tratamientos de defoliacion: control o 0%
(n=21), 50% (n=51) y 90% (n=50). Cada 4 meses durante
dos afos se midid su crecimiento (en términos de la tasa
relativa de crecimiento en biomasa, area foliar, hojas pro-
ducidas y altura) y supervivencia. Ademas cada 12 meses,
mediante el uso de una cuadricula de 2mm2, se evalud
la herbivoria causada por patdgenos e insectos. También
dentro de una parcela de 500 m largo x 10 m de ancho se
evaluo en 1095 plantulas de 3 meses de edad la herbivoria
por mamiferos. En la misma parcela pero en 113 plantulas
se estimo la herbivoria por patogenos e insectos. Las plan-
tulas defoliadas al 50% compensaron su crecimiento en
todas las estructuras medidas, pero solo la tasa relativa de
crecimiento y altura lo hicieron con la defoliacion al 90%.
La tasa relativa de crecimiento y el area foliar disminuye-
ron gradualmente con el tiempo, contrario a la altura con un
patron opuesto. El namero de hojas producidas no se afectd
por el tiempo. La probabilidad estimada de supervivencia
increment6 hasta un 95% con la defoliacion y disminuyo
hasta un 37% a los 24 meses. La herbivoria por mamiferos
fue el mas incidente y severo, en algunos casos hasta un
100% de defoliacion. En tanto la causada por patdogenos
e insectos fue secundaria. El crecimiento compensatorio
en area foliar, produccion de hojas y altura sugieren un
mecanismo compensatorio sinérgico expresado a nivel del
crecimiento individual de la planta (tasa de crecimiento
en biomasa). Al mismo tiempo junto con la supervivencia
sugiere un posible compromiso entre las respuestas de cre-
cimiento a nivel de la hoja — area foliar y hojas producidas
— versus produccion de defensas quimicas.

Palabras clave: Brosimum alicastrum, crecimiento com-
pensatorio, defoliacion, herbivoria, tasa relativa de creci-
miento, supervivencia de plantulas.
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