“ PANELES - - -

Algunos problemas 1mportantes en el estudno de las mteracclones
planta~herb1voro enlos bosques troplcales .

'R. Dirzo y F. Stuart Chapm m

(Participantes: R, Dlrzo F S Chapm III PD Coley, DH Janzen, R Marqms, L McHargue 1

. Nufiez-Farfin; A K. Oyama)

Es indudable que el numero de problemas
importantes en el estudio del herbwonsmo en
bosques tropicales es enorme; de algunos solo
tenemos una idea superflclal Por. ello, en el
presente informe presentamos sélo una se]ec-
cién de los problemas que se dlSCUthI‘On

Problemas teoricos ’

1. (Estamos exagerando el papel de los meta-
bolitos secundarios (MS) como reguladores
del herbivorismo?

+ Tipicamente, en bosques tropxcales los’ mve-
¢ les de dafio son en general bajos (Coley, 1987
- Dirzo, 1987; Janzen, 1987), aunque exxsten ca-
. sos excepcionales (Coley, 1987; Marquis, 1987).

Esta observacion comtn sugiere que uno o va-

rios factores efectivamente impiden el dafio ex-.

tensivo por herbivoros. En la hteratura recxente,
los MS han sido invocados como facto_g oruc;gl
de control del herbivorismo, entre otr'as'cosas,
debido a que se encuentran, en algunas especies,
en grandes concentraciones y porque en varias
instancias, pueden afectar negativamente la fi-
siologia de los herbivoros (Rosenthal y Janzen,
1979). Sin embargo, pensamos que se debe te-

ner una visién mds amplia de diversos factores
como controles potenciales. Es importante dis-.,

tinguir entre los factores de la planta misma o
intrinsecos (e.g., MS) y los ambientales o extrin-
secos (e.g., depredadores y pardsitos de herbivo-
ros, y factores fisicos). Todos estos pueden ac-
tuar e interactuar para determinar la cantidad

“de’ herbivorismo’en un escenario o una planta.
Consideramos que no se’debecentrar el énfasis
en un solo factor, por ejemplolos MS.- - %

7 Por otra parte, pensamos que una evaluacion
adecuada del ‘papel de los'MS debe tomar en
conmderacwn que'para una determmada planta
con un perfd dado de MS, no hay sino unas po-
cas _especies ‘de herbivoros (del total potencial)
que actualmente’ la consumen En estas circuns-
_tancias, desde el punto de vista de la planta hay
dos clases de herbivoros, los que la consumen y
los que no. la consumen. En ‘el caso de estos Glti-
< mos podrza argumentarse que los MS de la plan-
‘ta’ juégan’ un papel importante al unpedxr que
muchos herb1voros potencmles la consuman
i Esta s sena 1a pnmera evaluacwn al intentar defi-
_nir, el papel de 1os'MS de una planta. Es'decir,
si algunos de los herblvoros de’ un habitat no es-
.tan lumtados a entrar: en contacto fisico con la
p]anta en cuestion (e.g & “no tienen problemas de
encontrarla) y no la consumen, ;se debe | esto al
perﬁl de MS presentes en la planta?. . . ’

' Por otra parte los - herbivoros - que “actual-
“mente consumen a;la*planta en cuestién, muy
probablemente han superado 1a barrera defensi-
‘va de sus MS y el’ estudlo de los “determinantes
del grado de herblvonsmo (en general no devas-

H tador) debe concentrarse en otros aspectos. Es-

«ito sin embargo, no necesariamente debe signifi-

car que los MS sean irrelevantes; es posible que

los mveles de dafio se deban a una interaccion
de los MS ‘con!otros factores extrinsecos e in-
trinsecos 0 ambos. Enitre los intrinsecos se en-
cuentran la cahdad nlitncwna] de la planta ‘in-
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cluyendo el contenido de proteina, energfa y
agua (factores positivos) y la cantidad de fibra
y la dureza del tejido (factores negativos), asi
como la fenologia de la planta (p.ej, tiempo de
produccién y grado de sincronfa de la folia-
cién). En particular es importante definir fa im-
portancia e interaccion entre los factores intrin-
secos positivos y negativos, incluyendo los MS,
como reguladores y mediadores del herbivoris-
mo. Asimismo, es importante entender estos
controles ya que su accién e interaccién puede
variar entre distintos sitios de un mismo bos-
que, por ejemplo sotobosque y claro; y entre
distintos bosques, por ejemplo. bosques de sue-
los ricos (Barro Colorado, Los Tuxtlas, La Sel-
va), en comparaciéon con bosques de suelos po-
bres (como los de la cuenca del Amazonas, en
Venezuela).

En cuanto a los factores extrinsecos, estu-
dios recientes sugieren que algunos de ellos pue-
den ser también de importancia considerable.
Entre estos resalta el considerable impacto de
los depredadores de herbivoros. D.H. Janzen
(com. pers.) presenta un caso que adecuada-
mente ilustra el punto. En el Parque Nacional
Santa Rosa, se encontrd que en sitios cercanos
a una fuente de abundantes depredadores (ni-
dos de hormigas y depredadores) de orugas de-
foliadoras, los niveles de dafio (defoliacién) so-
bre la planta huésped son considerablemente
bajos, en comparacién con sitios lejanos donde
los niveles de defoliacién son altos. La conclu-
sién evidente es que el herbivorismo en una
planta estd determinado por complejos factores
que van mucho mds alld que su perfil de MS,

Finalmente, un corolario emergido de esta
discusion es el planteamiento de que los her-
bivoros que sf consumen a una planta, pueden
usar los MS de ésta como estimulante para re-
conocerla, mientras que los no consumidores,
tal vez perciben los MS de la planta como repe-
lentes. La frecuencia de ocurrencia de estos ca-
$0s, €s un campo abierto por explorar en bos-
ques tropicales.

2. ;Cuil es el impacto del herbivorismo sobre
la planta?

Algunos autores (c.g. Marquis, 1987) han es-
crito al respecto, pero en nuestra discusién en-

fatizamos algunos aspectos de importancia en la
evaluacion, Centramos nuestra discusion en dos
niveles de integracién: el individual, y el pobla-
cional.

El impacto del herbivorismo a nivel de la
planta individual depende de varios componen-
tes, principalmente: (i) el estado de desarrolloy
tamafio de la planta. En general, parece ser que

mientras mas juvenil es el estado de desarrolloy
tamafio de la planta, mayor es el impacto. Esto
seguramente no es exclusivo de plantas tropica-
les, sin embargo en los trépicos, con frecuencia
los estados tempranos de desarrollo de la planta
son de tamafio y biomasa considerable (p.¢j. las
semillas de muchas especies arboreas). Una con-
secuencia de esto es que ain en etapas supuesta-
mente muy vulnerables al ataque, el dafio no
siempre es letal. Por lo tanto, una perspectiva
importante en los tropicos parece ser la evalua-
¢ion de las consecuencias posteriores al ataque.
(Cuiles son las consecuencias para una planta
cuando Ia semilla de Ia que emerge ha sido par-
cialmente consumida por fitéfagos? (ver Dirzo,
1987). (ii). Otro aspecto es que el impacto al
nivel individual depende del valor que el tejido
atacado tenga para la planta . El punto critico
es determinar el valor relativo de un cierto
tejido en términos del valor adaptativo (fitness)
de la planta. (iii) Por otra parte, el impacto de-
pende de la condicion fisica y del sitio especifi-
co en que la planta se encuentra cuando es ata-
cada. Este aspecto es crucial en los trépicos,
donde la heterogeneidad espacial es grande y di-
ndmica. Por ejemplo, es de esperar que el ata-
que a una plintula en condiciones de estrés lu-
minico tipicas del sotobosque tenga un mayor
impacto que sobre una pldntula que se encuen-
tra creciendo en un claro del bosque.

A nivel poblacional, consideramos importan-
tes varios aspectos. El impacto demogrifico de-
pende precisamente de la demografia de la plan-
ta. Si las plantulas estdn destinadas a morir, por
ejemplo debido a fendmenos densodependien-
tes, una mortalidad intensa debida a herbivoris-
mo sera irrelevante. Lo mismo podria argumen-
tarse con respecto al destino de la planta ataca-
da en un sitio del bosque donde no se puede so-
brevivir por condiciones ambientales adversas.
Por ejemplo, las plintulas y juveniles de
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Omphalea oleifera en Los Tuxtlas pueden ser le-
talmente defoliados por las larvas de Urania ful-
gens, este impacto puede ser demogrificamente
irrelevante si las pldntulas y juveniles de
Omphalea tienen una probabilidad muy baja
de beneficiarse con la apertura de un claro del
dosel, ya que los individuos de Omphalea que no
crecen en claros no se reclutan como aduitos
reproductivos y estdn, por lo tanto, demogra-
ficamente muertos. Otro aspecto es que con
frecuencia un impacto demogrifico del herbi-
vorismo puede ocurrir sdlo a través de su inte-
raccién con otros factores poblacionales, en
particular la competencia intra o interespecifi-
ca. Estudios experimentales de defoliacion arti-
ficial han mostrado que niveles de dafio prome-
dio o alin exagerados, sélo causan impacto de-
mogrifico (alta mortalidad) cuando ocurren en
condiciones de alta densidad (Dirzo, 1987). Una
evaluacion del posible impacto del herbivorismo
requerird, en la mayoria de casos, un enfoque
experimental en combinacién con observacidn
de “experimentos naturales” que ocurren du-
rante las irrupciones,

Una conclusion pertinente a los puntos I 'y II
es ¢l argumento de que la medicion de los nive-
les de herbivorismo en una planta puede tener
poco valor para evaluar el costo que implican
para la planta: el costo real probablemente esta
escondido en procesos metabolicos no detecta-
bles facilmente, y las posibles consecuencias del
dafio (a nivel individual y poblacional) son de-
pendientes de otras variables interactuantes y
ademds dificiles de evaluar sin manipulacion.

3. Coevolucion.

Este es un concepto ampliamente favorecido
en ecologfa, y los tropicos no han escapado a
esto, a pesar de que se ha escrito sobre las limi-
taciones y peligros en el uso de este concepto
(e.g. Janzen, 1980; Dirzo, 1983). De nuestras
discusiones concluimos en esencia que no es ne-
cesario invocar la coevolucién para explicar,
por ahora, la mayoria de interacciones entre
herbivoros y plantas en los tropicos. Numerosas
observaciones ejemplifican adecuadamente este
punto. Por ejemplo, con la invasion reciente de
la abeja africanizada a Santa Rosa (D.H. Janzen,

com. pers.) se ha detectado” que diversas espe-
cies de plantas parecen estar bien adaptadas en
su interaccion con el.invasor reciente sin-que
existiera coevolucion. Las semillas de Dipteryx
panamensis (Fabaceae) son:dvidamente consu-
midas por guatusas, las caracterfsticas con que
Dipteryx interactia: con estos depredadores,
muy probablemente son el resultado evolutivo
de interacciones con otros animales desapareci-
dos hace miles de afios; por lo-tanto los atribu:
tos de la interaccion presente muy improbable-
mente son el resultado de coevolucion. Igual-
mente, observaciones con animales llevados al
Parque Nacional Santa Rosa (D.H. Janzen, com,
pers.), indican que sus preferencias alimenticias
en Santa Rosa no coinciden con las que tienen
en otros sitios; claramente, no hay coevolucion.
Ademas tenemos. el problema de que es dificil
probar la coevolucxon al no tener acceso a las
poblaciones ancestrales

Por estas. razones, argumentamos que el
camino més fructifero serfa estudiar con pre-
cisién y smtematlcamente la ecologia basica de
la interaccién entre herbivoros y plantas. Esto
podria ayudarnos a detectar patrones y tal vez,
ayudarnos a hacer inferencias de tipo evolutivo,

Los estudios de D.H. Janzen sobre lepidopte-
ros y sus plantas huésped en Santa Rosa, son
ejemplificativos de- este punto. Por ejemplo, se
ha encontrado_que hay patrones muy.distintos
entre herbivoros especialistas y generalistas. Los
lepidopteros . generalistas presentan , coloracio-
nes aposeméticas . (e.g. ... mariposas . noctur-
nas de Santa.Rosa) y. urticantes. (o ambas)
mientras los especialistas son cripticos o noc-
turnos. Los especialistas viven pocas horas sin
comer, por lo que generalmente permanecen
en la misma planta durante todo el periodo de
larva. En contraste, los generalistas pueden vi-
vir 2-5 dias sin comer. En ciertas especies de ge-
neralistas, un individuo pasa de un drbol de una
especie a otro de diferente especie cada dos.o
tres dias. Por eso en parte, necesitan coloracién
de advertencia. Los especialistas tienen tasas de
crecimiento relativo muy répidas y tiempos de
vida adulta largos, mientras que los generalistas
son de crecimiento. lento y viven poco tiempo
como adultos. La rtelevancia evolutiva de es-
tos patrones’se muestra en que los generalistas
estin representados or los saturmdos mxentras
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que los esfingidos son todos especialistas (aun-
que el grado de especializacién varia), Los espe-
cialistas tienen una importancia enorme; por
ejemplo, incluyen 60% o mis de las especies de
lepidopteros en Santa Rosa y causan la mayor
parte del dafio hecho por herbivoros. Sin em-
bargo, también pueden ser importantes los ge-
neralistas; es posible, por ejemplo, que estos
constituyan una presién selectiva importante
- para que en muchas de las especies de drboles
ocurra la brotacion al inicio de las lluvias, Es
posible pensar que si todas las especies produ-
cen hojas a un tiempo, la cantidad de dafio que
reciban serd menor (saciedad de los herbivoros).

Problemas Técnicos

1. ;Como evaluar los costos y beneficios de la
defensa por medio de los MS?

Los compuestos secundarios pueden servir
para evitar el dafio de la mayoria de los herbi-
voros y también para minimizar el de los anima-
les que si comen la planta. Entonces, para evaluar
los beneficios de estos compuestos se debe te-
ner en cuenta todos los herbivoros potenciales
y la probabilidad de mortalidad por otras fuen-
tes, como hemos discutido. El costo de la de-
fensa per se es dificil de estimar. Por una parte,
existe el costo metabdlico de sintetizar y man-
tener estos compuestos; la tasa de recambio de
estos metabolitos todavia no se ha estudiado en
las plantas tropicales. Mds importante ain, el
costo defensivo depende mucho de la cantidad
y balance de recursos disponibles a la planta y
del valor del tejido a la planta. El valor del teji-
do también es muy dificil de determinar porque
depende del costo de reemplazamiento y de las
posibles alternativas de inversion energética. Por
otra parte, existe ademads la evaiuacion del posi-
ble costo ecoldgico. ;Cudles son las consecuen-
cias de una cierta inversion de recursos y ener-
gia en la defensa, para una posible reduccién
del vigor y/o habilidad competitiva de la plan-
ta? Seguramente de nuevo se requiere un enfo-
que experimental.

2. ;Cudles son los efectos comparativos de
otros herbivoros, aparte de los defoliadores

y depredadores de semillas?

Existen tipos de herbivorismo muy dificiles
de observar, por ejemplo el dafio causado por

los chupadores o los animales que viven bajo el

suelo. En casos como éstos el punto mds impor-

tante seria observar directamente (chupadores)

o hacer experimentos de exclusién o de adicién

(de herbivoros subterrineos). Estos se deben

hacer al principio en condiciones controladas de

laboratorio, que nos den la pauta para estudios
subsecuentes en el campo.

3. Necesidad de un servicio especializado en el
analisis fitoquimico de plantas tropicales.
Las plantas de las regiones tropicales son

bien conocidas por la diversidad de compuestos
quimicos (e.g. toxicos) que se han extraido de
ellas. El posible papel de los MS en la interac-
cion planta-herbivoro lo discutimos anterior-
mente; sin embargo, es claro que el punto de
partida es el andlisis y deteccion eficientes de
estos compuestos. Sin embargo, los ecdlogos
no tienen la experiencia adecuada con métodos
fitoquimicos; son complicados, diversos, y re-
quieren entrenamiento especializado. Debido a
las diferencias metodologicas, seria casi impo-
sible que los resultados pudieran compararse
adecuadamente entre distintas regiones. Por eso
nos parece sumamente importante tener un la-
boratorio central de servicio que realice los and-
lisis fitoquimicos (fundamentalmente de MS)
para todos los ecologos que trabajan en los tro-
picos. Solamente en esa manera lograremos re-
sultados comparablesy de buena calidad. Como
primer paso en esta necesidad, hemos escrito
una propuesta formal para su difusiéon masiva.

Estudios coordinados

En este momento, estudios coordinados al
nivel comparativo entre sitios tropicales serfan
muy dtiles Gnicamente si se refieren a un pro-
blema muy especifico, por ejemplo el efecto de
la fertilidad del suelo sobre el herbivorismo en
un grupo de especies dadas; tal vez entre un si-
tio de suelos pobres (Cuenca del Amazonas) y
otro con suelos ricos (Los Tuxtlas, La Sel-
va, Barro Colorado). Otro ejemplo concreto se-
ria la comparacion de interaccién entre el coli-
pato verde (Urania fulgens), un herbivoro de
amplia distribucién en Mesoamérica, y su plan-
ta hospedera, por ejemplo en Panamé (Ompha-
lea diandra) y en Los Tuxtlas (O. oleifera).
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