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Resumen: El grado de herbivorismo y la eficacia de las defensas muestran amplias variaciones en las especies de
plantas. La disponibilidad de recursos en el ambiente se propone como el mayor determinante de la cantidad
y tipo de defensas de las plantas. Cuando los recursos son limitados, las plantas de crecimiento lento inheren-
te salen favorecidas, en comparacion con las de crecimiento acelerado; a su turno, las tasas lentas de creci-
miento favorecen grandes inversiones en defensas para afrontar a los herbfvoros. La expectativa de vida de las
hojas, que tambien depende de la disponibilidad de recursos, afecta las ventajas relativas de las defensas, con
diferentes tasas de recambio. La restriccion relativa de diferentes recursos tambien restringe los tipos de defen-
sas. Estas propuestas se comparan con otras teorfas sobre la evolucion de la defensa de las plantas.

Los herbivoros afectan a las plantas en formas im-
portantes, en las escalas de tiempo ecologico y evolu-
tivo. Los insectos han ocasionado mayores perdidas
economicas en la agricultura americana, que la sequia
y las heladas juntas, y han causado mayor mortandad
de arboles que la industria maderera. En promedio, los
herbivoros consumen cada ano, mas que un 10% de la
produccion vegetal en las comunidades naturales (1).
Esta perdida por herbivorismo es superior al promedio
asignado generalmente a la reproduccion (2), la inver-
sion que define en forma mas directa la aptitud de las
plantas. Por tanto, los herbivoros ejercen gran influen-
cia selectiva sobre las plantas, aumentando la mortali-
dad y eliminando biomasa que de otra forma podria
asignarse al crecimiento o a la reproduccion.

Sin embargo, el herbivorismo no es igual en todas
las especies de plantas. En un bosque humedo tropical,
los insectos eliminan entre un 0.0003 y un 0.8 por
ciento de superficie foliar por dia, segun la especie de
arbol (3). En los arbustos de la tundra y en los bosques
boreales, la frecuencia del herbivorismo por insectos y
vertebrados puede variar en las diferentes especies,
desde un 0 hasta un 100 por ciento, durante las explo-
siones de herbivoros (4). Las variaciones de magnitud
en los danos causados por herbivoros en las especies
dentro de una sola comunidad reflejan principalmente
las diferencias de palatabilidad de las especies. Aun-
que la calidad nutricional de las hojas y las ramitas
puede influir en la election de los herbivoros (5), las

defensas quimicas y estructurales son, en general, los
mayores determinantes de la palatabilidad de las hojas
y las ramitas (6). Las plantas han evolucionado una
variedad extraordinaria de metabolitos secundarios
que actuan como defensas frente a los herbivoros, y
que no parecen ser productos de desecho, ni cumplir
alguna otra funcion en la planta (8). Es claro que la se-
lection natural favorece la produccion de defensas,
solo cuando el costo de producirlas es inferior al bene-
ficio de una mayor protection.

Una meta importante en el estudio de las interaccio-
nes entre las plantas y los herbivoros es comprender por
que las especies de plantas muestran diferencias en lo
que comprometen en defensa y, por tanto, en su suscep-
tibilidad a los herbivoros. Si las plantas pueden defen-
derse de los herbivoros en forma eficaz, <,por que tantas
especies sufren tan altos grados de herbivorismo? Pre-
sentamos evidencia de que la naturaleza y la cantidad
de las defensas dependen de los recursos disponibles en
el ambiente local. Sugerimos que la selection natural
favorece las plantas que crecen con lentitud, y con un
alto grado de defensas en ambientes de baja disponibi-
lidad de recursos, y que favorece las plantas de creci-
miento mas rapido y con menores grados de defensa,
bajo condiciones de alta disponibilidad de recursos. Pri-
mero, delinearemos la propuesta, y presentaremos la
evidencia encontrada en sistemas naturales; luego,
compararemos estas ideas con teorias actuales de la
apariencia de las plantas y la evolucion de sus defensas.
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LIMITACION DE RECURSOS Y CARACTERISTICAS
DE CRECIMIENTO DE LAS PLANTAS

Todas las plantas dependen de la disponibilidad de
luz, agua y nutrientes, como recursos esenciales para
crecer. En la naturaleza existe una continuidad de tipos
de habitats, desde los que sostienen muy poco creci-
miento vegetal o ninguno, hasta ambientes ricos en
recursos, que posteriormente sostienen crecimiento
vegetal acelerado. Esta variation en la calidad de los
habitats puede ocurrir sobre grandes distancias; por
ejemplo, desde los bosques pobres en nutrientes, como
los de arena blanca en el norte de la cuenca amazoni-
ca, hasta los bosques ricos en nutrientes que cubren la
Amazonia suroccidental. La calidad del habitat tam-
bien puede variar en forma sustancial en unos pocos
metros; por ejemplo, cuando se pasa del sotobosque
sombreado donde las plantas tienen restricciones de luz,
a un claro de luz formado por la caida de algun arbol.

La respuesta evolutiva de las plantas a la restric-
tion de recursos ha sido un conjunto de caracteristicas
interdependientes, relacionadas con una tasa inherente
lenta de crecimiento (Cuadro 1) (9, 10). Existen innu-
merables ejemplos de tasas de crecimiento lento inhe-
rente en especies de lugares infertiles (11), en especies
de los habitats de sombra (3,12) y en especies, y aun
poblaciones, que crecen en zonas aridas (13). Tales
plantas crecen con lentitud aun en los ambientes mas
favorables y muestran poca capacidad de fotosintesis
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y de absorcion de nutrientes (9, 10, 14). Las tasas re-
ducidas de respiracion y fotosintesis de estas especies
de crecimiento lento inherente estan relacionadas con
el bajo contenido proteico de las hojas (15). El creci-
miento lento que resulta de una demanda metabolica
reducida podria proporcionarles mayor capacidad pa-
ra resistir ambientes de estres cronico y, por tanto,
competir con exito con especies de crecimiento mas
rapido, adaptadas a ambientes ricos en recursos (9,
10).

Debido a que las plantas de crecimiento lento inhe-
rente aparecen en ambientes donde los recursos no son
de facil sustitucion, tienden a tener hojas y ramitas du-
rables. El recambio lento de las partes de las plantas es
ventajoso en ambientes de bajo contenido de nutrien-
tes, porque cada vez que una planta suelta una parte,
esta lleva consigo cerca de la mitad de su fondo maxi-
mo de nitrogeno y fosforo (10). En igual forma, en
ambientes de sombra y quizas, frios o secos, donde el
potencial para obtener cncrgia (carbono) es reducido,
se puede minimizar la perdida de carbono con el re-
cambio lenta de las hojas.

En contraste, los ambientes ricos en recursos, tales
como los ecosistemas agricolas, los habitats de campo
antiguo y muchas regiones tropicales, han favorecido
especies que pueden crecer con rapidez (9,10). Estas
especies muestran un conjunto de caracteristicas pro-
pias (Cuadro 1), que incluyen alta capacidad de absor-
cion de nutrientes y tasas altas de respiracion y foto-

Cuadro 1. Caracteristicas de las especies de plantas de crecimiento rapido y de crecimiento lento inherente.

Especies de crecimiento rapido

Especies de crecimiento lento

Caracteristicas de crecimiento

Variable

Disponibilidad de recursos en el habitat preferido Alta
Tasa maxima de crecimiento de la planta Alta
Tasas maximas de fotosintesis Alta
Tasas maximas de respiracion en oscuridad Alta
Contenido proteico de las hojas Alto
Respuesta a altibajos en los recursos Flexible
Expectativa de vida de las hojas Corta

Estado de sucesion

Normalmente temprano

Baja

Baja

Baja

Baja

Bajo

Inflexible

Larga

Normalmente tardfo

Caracteristicas contra los herbivoros

Tasa de herbivorismo Alta Baja
Cantidad de metabolites defensivos Baja Alta
Tipos de defensa (segun Feeny) Cualitativas (alcaloides) Cuantitativas (taninos)
Tasa de recambio de las defensas Alta Baja

Flexibilidad en la expresion de defensas

Mas flexible

Menos flexible
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sintesis saturada de luz. En general, estas especies
muestran una plasticidad bioquimica y morfologica
que les facilita aprovechar los altibajos en la disponi-
bilidad de recursos (9, 10, 16). Como las tasas de fo-
tosintesis se reducen con la edad, y las hojas mas ane-
jas con frecuencia quedan bajo la sombra de las mas
jovenes, la adquisicion de energia en lugares de altos
recursos, se maximiza con el recambio rapido de las
hojas (10, 14, 17, 18). La perdida inevitable de nu-
trientes y carbono relacionada con el recambio rapido
de las partes de las plantas, no es una influencia selec-
tiva importante en plantas de ambientes de altos recur-
s0s, puesto que en estos, los nutrientes y la luz se ob-
tienen con mayor facilidad.

TASAS DE CRECIMIENTO, HERBIVORISMO Y
DEFENSAS FRENTE A LOS HERBIVOROS

Aparte de las diferentes caracteristicas generales y
de las hojas, las plantas de crecimiento inherente rapi-
do y las de crecimiento lento, tambien muestran dife-
rencias constantes en las caracteristicas para enfrentar
a los herbivoros (Cuadro 1). Las plantas de crecimien-
to rapido adaptadas a habitats ricos en recursos, mues-
tran mayores tasas de danos causados por herbivoros
y tienen menor cantidad de tipos de compuestos qui-
micos defensivos que las plantas de especies de creci-
miento lento. Las observaciones en diversas comuni-
dades han demostrado que los herbivoros vertebrados
como los invertebrados, prefieren consumir especies
de plantas de crecimiento rapido de ambientes ricos en
recursos (Cuadro 2). Por ejemplo, en los sistemas bo-
reales, el herbivorismo por vertebrados y por insectos
es mayor en arboles de crecimiento rapido que coloni-
zan zonas recien perturbadas en las riberas de los rios,
que en especies de crecimiento lento, propias de sitios
contiguos de recursos limitados (7, 19, 20). En un bos-
que humedo tropical, los insectos consumen las espe-
cies de arboles de crecimiento rapido a una velocidad
seis veces mayor que las especies de crecimiento inhe-
rente lento en el mismo microhabitat (3). Los monos
Colobus, folivoros de los bosques pobres en nutrientes
del Africa, prescinden de las hojas de la mayoria de las
especies de arboles, y dependen mas del consumo de
semillas, que sus congeneres de bosques de suelos
mas ricos (2). Los monos Colobus consumen hojas de
arboles caducifolios en forma desproporcionada, en
comparacion con las de especies perennes (22). En
pruebas de predilection de consumo, las plantas de

crecimiento rapido de zona templada, en suelos ferti-
les, fueron las predilectas de los caracoles (23), y las
especies secundarias tempranas, las de babosas (24),
orugas (25) y de varias especies de consumidores de
savia y hojas (26).

La observation de que las plantas de crecimiento
lento inherente son menos apetecidas por los herbivo-
ros concuerda con la cantidad y con el tipo de defen-
sas (Cuadro 1). La concentration absoluta de defensas
en las hojas de las especies de crecimiento lento en si-
tios de recursos limitados, tiende a ser al menos dos

Cuadro 2. Estudios de campo sobre la preferencia de los herbt-
voros por especies de plantas de crecimiento rapido o lento
en ecosistemas naturales. El herbivorismo se expresa como
el consumo relativo de especies de crecimiento rapido sobre
especies de crecimiento lento, teniendo en cuenta solo
plantas maduras.

Herbi'voro Herbivorismo Referencia
Bosque tropical

Insecto 6 (3)

Monos Colobus negros 20 (22)
Bosque boreal

Alee (invierno)

Alaska * (53)

Newfoundland 3 (54)

Finlandia 3 (55)
Alee (verano)

Alaska * (56)
Liebre del artico (invierno)

Alaska 4 (20, 57)

Michigan 10 (58)

Newfoundland 3 (54)
Liebre del artico (verano)

Alaska * (56)
Liebre de montana (invierno) 8 (59)
Liebre de montana (verano) 28 (59)
Caribu 57 (60)
Castor * (61)

Tundra artica
Insecto 8 (19)
Microtus * (62)
Dicrostonyx * (62)
Lemmus * (62)
Spermophilus 4 (63)
Lepus americanus 6 (64)
Buey almizclero * (65)
Caribu * (66)
Reno * (67)

* Consumo escaso 0 no registrado de especies perennes de crecimiento lento.



veces mayor, que la de las hojas de especies de creci-
miento rapido de sitios ricos en recursos (3, 21, 27-
29). Las defensas de las especies de crecimiento lento
consisten, en especial, en compuestos quimicos tales
como ligninas o compuestos polifenolicos cuyos efec-
tos en los herbivoros podrian depender de la dosis (28-
31). Ademas, la lignina, o el contenido de fibra, sirven
de apoyo estructural a las hojas (32). Estas clases de
metabolitos se encuentran con mayor frecuencia en
grandes concentraciones (28-30) y muestran tasas re-
ducidas de recambio durante la vida de las hojas (33-
34). En contraste, las defensas quimicas de las espe-
cies de crecimiento rapido incluyen innumerables
compuestos quimicos diferentes que se encuentran, y
son eficaces en menor concentration (28, 29, 35). Es-
tos tipos de metabolitos muestran tasas elevadas de re-
cambio (36, 37) y, por tanto, representan un compro-
miso reversible con la defensa.

PREDICCIONES SOBRE LA CANTIDAD DE DEFENSAS

Nuestra hipotesis sobre la disponibilidad de recur-
sos sugiere que las asociaciones observadas de la tasa
de crecimiento inherente y las defensas de las plantas
frente a los herbivoros (Cuadro 1) son relaciones de
causalidad (38). Sugerimos que el nivel optimo de in-
version en defensa aumenta a medida que la tasa po-
tential de crecimiento de la planta disminuye (con una
tasa constante de herbivorismo), por varias razones.
Primero, a medida que las tasas de crecimiento poten-
tial se restringen por la disponibilidad de recursos, la
reposition de los recursos perdidos por herbivorismo
resulta mas costosa. Como esto aumenta el valor rela-
tivo de restringir los recursos, se esperaria ver mayo-
res grados de defensa en ambientes de recursos redu-
cidos (39). Segundo, una tasa dada de herbivorismo
(gramos de hoja eliminada por dia) representa una
fraction mayor de la production neta de una especie
de crecimiento lento que de otra, de crecimiento rapi-
do. Por tanto, debido a que el efecto relativo del her-
bivorismo aumenta a medida que la tasa inherente de
crecimiento disminuye, de nuevo esperariamos mayo-
res defensas en especies de crecimiento lento. Tercero,
una reduction porcentual de la tasa de crecimiento,
debido al costo de production de las defensas, repre-
senta una mayor reduction absoluta en las especies de
crecimiento rapido, que en las de crecimiento lento
(40). En otras palabras, debido a que el costo relativo
de defensa aumenta con el aumento de las tasas de cre-
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cimiento, esperariamos menores grados de defensa en
los ambientes ricos en recursos.

Nuestra hipotesis de que la inversion en defensas
aumenta a medida que la tasa del potencial de creci-
miento de la planta disminuye puede precisarse mate-
maticamente (Figura 1). Suponemos que en un mundo

Tasa alta de crecimiento maximo

Tasa de crecimiento logrado —————gp

‘\Tasa baja de crecimiento maximo

l .
] 0.5 1.0
Inversion de defensa (g defensal g hoja)

Figura 1. Efecto de la inversion en defensas sobre el crecimiento
logrado. Cada curva representa una especie de planta con
una tasa maxima diferente de crecimiento inherente. Los
grados de defensa que maximizan la tasa de crecimiento lo-
grado, se senalan con flechas. El crecimiento logrado (c/C/dt)
se calcula como dC/dt = G*C*(1 - /cD*)- (H- mD*)en que
G(g g’ d') es la tasa maxima de crecimiento inherente, per-
mitida por el ambiente (sin herbfvoros ), C (g) es la biomasa
de la planta en tiempo cero, D (ggJ es la inversion en defen-
sa, k (gd )y ason constantes que relacionan una inversion
en defensa, con una reduccion del crecimiento. El termino
completo (1 - kD') es el porcentaje de reduccion del creci-
miento, debido a la inversion en defensas. El termino H (gd ")
es la presion potencial de los herbfvoros en el habitat (supo-
niendo ausencia de defensas). El herbivorismo potencial se
reduce por una funcion de la inversion en defensa, (mDJ),
donde m (gd") y ft son constantes que determinan la forma
de la curva de eficacia de la defensa. El termino negativo
completo (H - mDg es la reduccion del crecimiento logra-
do (g d'), debido al herbivorismo. Como este se resta del
crecimiento, esto supone que los herbfvoros consumen
cantidades fijas de tejido foliar y no porcentajes fijos de la
productividad de la planta. Los resultados del modelo de-
penden de hasta donde, esta suposicion sea correcta. Para
acomodarnos mas a la realidad biologica, el termino para
herbivorismo (H - mD6 no puede ser inferior a cero, sin
importar el valor de D.
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sin herbivoros, las tasas maximas del potencial de cre-
cimiento se determinarian segun la disponibilidad de
recursos en el ambiente (con una leve modification
por los patrones de asignacion de las especies indivi-
duales). Como anotamos antes, la evidencia sugiere
que en el curso de la evolucion las plantas han acomo-
dado sus tasas de crecimiento inherente a la limitation
de recursos en sus habitats preferidos. Anadamosle
ahora herbivoros a nuestro modelo. Supongamos que
estos eliminan una biomasa de materia vegetal que es
una funcion de la biomasa de los herbivoros y, por tan-
to, es un porcentaje fijo, y no un porcentaje de la pro-
ductividad de la planta. Cualquier planta que invierta
en defensa, reducira las perdidas causadas por los
herbivoros. La tasa de crecimiento de la planta que
resulta es el balance entre la reduction del creci-
miento debido a los costos de defensa, y el aumento
del crecimiento que se debe a la mayor protection de
los herbivoros. La forma de esta relation entre la in-
version en defensa y la tasa real de crecimiento es una
curva con niveles intermedios de defensa que producen
tasas maximas de crecimiento (Figura 1). Por debajo de
este nivel optimo de defensa (senalada por flechas), el
crecimiento disminuye debido a las altas perdidas cau-
sadas por el herbivorismo y, por encima, debido a un
costo excesivo de defensa. La Figura 1 muestra una fa-
milia de curvas en que solo varia la tasa maxima del
potencial de crecimiento permitida por el ambiente. El
fuerte pico en las curvas, que corresponde a las espe-
cies de crecimiento rapido (curvas superiores), sugie-
re que las desviaciones de los niveles optimos de de-
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Costo acumulado de defensa
[mg (carbén)/ ho;a]

Vida de la hoja (en meses)

Figura 2. El costo acumulado de defender una hoja, con una
gran cantidad de una defensa inmovil, cuyo recambio es in-
significante, comparada con una cantidad reducida de una
defensa movil, que rota durante toda la vida de la hoja.

fensa tienen mayor efecto negativo sobre el crecimien-
to realizado, que el que tendrian en especies de creci-
miento lento (curvas inferiores). A medida que la tasa
de crecimiento inherente disminuye (de las curvas su-
periores hacia las inferiores), el nivel optimo de defen-
sa aumenta, y el grado de herbivorismo real disminu-
ye. Estas dos predicciones de aumento de defensa, y
de disminucion de danos por herbivoros en especies
de crecimiento lento no han sido explicadas por mode-
los anteriores, y son patrones importantes observados
en la naturaleza.

PREDICCION SOBRE LOS TIPOS DE DEFENSA

Las tasas de crecimiento inherente de las plantas
podrian influir en el tipo y en la cantidad de las defen-
sas. Debido a la mayor conservation de recursos, las
especies de crecimiento lento, de ambientes de recursos
limitados, tienen hojas que viven mas, que las especies
de crecimiento rapido (Cuadro 1) (18). Sugerimos que
deberia existir una relation entre la expectativa de vida
de la hojay los tipos de defensa. Los compuestos defen-
sivos, tales como polifenoles y fibra [defensas cuantita-
tivas, segun las define Feeny (28)], se encuentran en
concentraciones elevadas, y por lo tanto, representan
un alto costo inicial de production. Su actividad meta-
bolica es casi nula, asi que los costos posteriores de
mantenimiento resultan reducidos. Sin embargo, debi-
do a la falta de actividad metabolica, estos compues-
tos son inmoviles, y permanecen retenidos en las ho-
jas que envejecen, asi que se pierden cuando estas
mueren (34). Este tipo de defensas, que llamaremos
defensas inmoviles, seria ventajoso para las hojas lon-
gevas, que tienen mas tiempo para distribuir estos cos-
tos fijos (Figura 2). Los datos sobre 41 especies de ar-
boles de un bosque neotropical confirman lo anterior,
al mostrar un aumento significativo del contenido de
polifenoles y fibra a medida que la edad de la hoja
avanza (3, 41).

El otro extremo de la gama de defensas esta repre-
sentado por las defensas moviles, tales como alcaloi-
des, glucosidos fenolicos, y glucosidos cianogenicos
[defensas cualitativas, segun las define Feeny (28)]
que se encuentran en baja concentration y, por tanto,
inicialmente representan un bajo costo total de cons-
truction. Aunqgue la concentration de estos compues-
tos en las hojas puede permanecer constante y reduci-
da, la reserva se encuentra en continuo recambio. Por
ejemplo, en varias especies de menta, las vidas biolo-
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gicas medias de monoterpenos y diterpenos defensi-
ves son de 10 a 24 horas (42), y en varias especies
agricolas no emparentadas, la media vida de diversos
alcaloides varia de 7.5 horas a 6 dias (37). Esta eleva-
da actividad metabolica facilita la recuperation de
compuestos en una hoja senescente, pero tambien sig-
nifica que existe un costo metabolico continuo, rela-
cionado con el recambio. No se espera, por tanto, que
las defensas moviles sean abundantes en las hojas de
vida prolongada, puesto que es muy probable que los
costos metabolicos continuos, sumados en toda la vi-
da de la hoja, sean superiores a la inversion fija en
defensas inmoviles (Figura 2) (43). Estos mismos ar-
gumentos predicen que las defensas moviles se favo-
recerian en las hojas de corta vida. Ademas, el recam-
bio metabolico de las defensas moviles podria facilitar
mayor plasticidad en la expresion de la defensa, como
se ha notado en algunas especies (44, 45).

Los tipos de recursos disponibles en el ambiente
tambien impondran restricciones sobre el tipo de de-
fensas favorecidas en el curso de la evolucion. Es cla-
ro que, en ambientes con limitaciones extremas de nu-
trientes, las defensas con base de nitrogeno tendran
costos relativamente elevados en comparacion con las
defensas con base de carbono, y deberan ser escasas
(20, 46). Los alcaloides con contenido de nitrogeno
son inusitadamente abundantes en las leguminosas
corrientes con simbiontes que fijan nitrogeno. Los ar-
bustos del desierto, que crecen bajo condiciones de
luz ilimitada, con frecuencia producen tal cantidad de
terpenos con base de carbono, que perfuman el ambien-
te. Aunque las especies que crecen en el sotobosque, un
ambiente bajo en carbono, tambien con frecuencia tie-
nen defensas con base de carbono. Esto podria reflejar
alguna concesion con otras limitaciones de nutrientes
y las consideraciones sobre la vida de la hoja que dis-
cutimos antes. Debido a que el fosforo es un limitante
en casi todos los ambientes, no existen defensas natu-
rales con base de fosforo. Es probable que la eficacia
de los pesticidas.organofosforados se deba a que estos
resultan novedosos para los herbivoros.

EVOLUCION DE LAS DEFENSAS DE LAS PLANTAS

Otro modelo para la evolucion de las defensas de
las plantas es el que presentaron Feeny (28) y Rhoades
y Cates (29). Elios fueron los primeros en senalar mu-
chos de los patrones de inversion en defensa que apa-
recen en el Cuadro 1,y sugirieron que la apariencia de
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la planta seria el factor influyente en el tipo de defen-
sa. Definieron las plantas aparentes, como de distribu-
tion predecible en el tiempo y en el espacio, y como
ejemplo, presentaron especies secundarias tardias.
Plantearon la hipotesis de que por ser predecibles, las
plantas aparentes podrian ser descubiertas con facili-
dad por los herbivoros y deberian, por tanto, mostrar
grandes inversiones en defensas de amplia eficacia
(defensas cuantitativas). Las plantas inaparentes se
definieron como de distribution efimera o impredeci-
ble, como, por ejemplo, las de sitios de crecimiento se-
cundario temprano. Se esperaba que las especies no
aparentes confiarian en poder eludir ser descubiertas
por los herbivoros especialistas y, por tanto, solo nece-
sitarian invertir en defensas quimicas menos costosas
(defensas cualitativas), efectivas contra herbivoros ge-
neralistas no adaptados. Se sugirio que las diferencias
de las defensas de las plantas aparentes como las de
las inaparentes, reflejarian la eficacia diferencial de
las defensas cuantitativas y cualitativas, frente al her-
bivorismo de generalistas y de especialistas, y que la
presion de selection diferencial por parte de generalis-
tas y especialistas se deberia a la apariencia de las
plantas.

Debido a que los extremos de la disponibilidad de
recursos con frecuencia se relacionan con perturbacio-
nes del habitat y etapas de sucesion, las consideracio-
nes sobre disponibilidad de recursos, o la apariencia
de las plantas, con frecuencia conducen a las mismas
predicciones. Ambas teorias sugieren que el estado de
sucesiony la inversion en defensa deberian correlacio-
narse; Feeny (28), y Rhoades y Cates (29) atribuyen
este patron a un aumento en la apariencia, con el
transcurso del tiempo, mientras que nosotros sugeri-
mos que se debe a una disminucion en la disponibili-
dad de recursos y, de ahi, las tasas de crecimiento in-
herente. Sin embargo, existen varios estudios sobre
patrones de defensa de las plantas que separan los
efectos de la apariencia de la disponibilidad de recur-
S0S.

En los ejemplos que siguen, las diferencias entre
las defensas (Cuadro 1) se observan en especies de
plantas que tienen apariencia semejante, en el tiempo
y en el espacio, pero que ocurren sobre un gradiente de
recursos. Grime (9) fue uno de los primeros en deter-
minar esta relation al notar en muchas plantas britani-
cas, un aumento de las defensas, en relation con el au-
mento del estres ambiental. En Camerun, las especies
de arboles que crecen en suelos pobres en nutrientes,
contienen una concentration de compuestos fenolicos
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que duplica la concentration en especies semejantes
que crecen en vegetation de bosque humedo, pero en
suelos mas ricos (21); es probable que este patron se
repita en muchas zonas de suelos pobres en nutrientes
(39, 47). En un bosque neotropical, el dosel maduro
consiste en especies de arboles de crecimiento rapido,
intolerantes de la sombra, y especies de crecimiento
lento, tolerantes de la sombra (48). Aunque ambos
grupos de especies tienen apariencia similar, los her-
bivoros consumen mas las de crecimiento rapido, y
estas muestran menor concentration de defensas in-
moviles que las especies de crecimiento lento (3). En
las comunidades boreales, donde hay poca diversidad
de especies, y los habitats riberenos secundarios estan
generalizados, y son predecibles, es dificil creer que
algunas especies sean mas aparentes que otras. Sin
embargo, una curva de disponibilidad de recursos y
tasa de crecimiento de las plantas, y la aceptabilidad
para los herbivoros vertebrados, se correlacionan bien
(7, 19, 20).

Sugerimos que la disponibilidad de recursos ex-
plica mejor los patrones observados de defensa de las
plantas (Cuadro 1) que la apariencia, en diferentes
formas. La teoria de apariencia sostiene que tanto las
plantas aparentes, como las inaparentes, han evolu-
cionado diferentes tipos de defensas como resultado
de la presion diferencial por parte de los herbivoros
especialistas y de los generalistas. Sin embargo, la
evidencia empirica de la eficacia relativa de los tipos
de defensas para afrontar especialistas o generalistas,
no apoya esta afirmacion (26, 31, 49), ni tampoco lo
hace la abundancia relativa de tipos de herbivoros en
plantas aparentes e inaparentes (50). Ademas, la teo-
ria de apariencia implica que todas las especies de-
berian sufrir danos en tasas semejantes, que algunas
especies prevendrian los danos escapando, y otras,
por medio de defensas quimicas. Aunque los meca-
nismos de la teoria de apariencia no parezcan apro-
piados para explicar los patrones observados de her-
bivorismo y defensa (3, 51), cuan predecible sea la
planta, en el tiempo y en el espacio, puede influir so-
bre el grado de presion por los herbivoros, en particu-
lar, al comparar especies de hojas con ciclos de vida
diferentes. En este sentido, esta teoria deberia incluir-
se como factor complementario al estudiar las inte-
racciones de las plantas y los herbivoros. Sin embar-
go, la hipotesis de disponibilidad de recursos ofrece
una explication mas general y completa de las dife-
rencias entre especies en lo concemiente al herbivo-
rismo y las defensas.

CONCLUSIONES

Otros investigadores han reconocido la importancia
de la disponibilidad de recursos en la evolucion de las di-
versas caracteristicas de las plantas (10, 52) y Grime (9)
se ha referido en forma especifica al aumento de las de-
fensas de las plantas con el aumento del estres ambiental.
Ampliamos esa idea, y proponemos que la disponibilidad
de recursos en el ambiente es el factor mas influyente en
la evolucion de la cantidad y el tipo de las defensas. La
limitation de recursos selecciona las tasas de crecimien-
to lento inherente, que a su vez favorecen grandes inver-
siones en defensa. La expectativa de vida de las hojas,
que tambien depende de la disponibilidad de recursos,
define si las defensas moviles son mas ventajosas que las
inmoviles, o al contrario. La relativa restriction de los di-
ferentes recursos impone restricciones adicionales sobre
los tipos de defensa.
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