2.5 LA ECOLOGIA VEGETAL DEL DOSEL TROPICAL:
FACTORES AMBIENTALES, ORGANISMOS Y PROCESOS

Ricardo Frias

2.5.1 INTRODUCCION

El dosel se define como el estrato superior de un
bosque o ecosistema con plantas lefosas, que
consta de hojas, ramas de arboles y arbustos o am-
bos. Hasta hace muy pocos afos, el conocimiento
sobre el dosel se limitaba a observaciones realiza-
das desde el nivel del suelo. En estas observacio-
nes, las herramientas acostumbradas eran binocu-
lares o sierras que hacian caer el dosel al suelo. Es
de esa forma como se comienza a conocer la com-
plejidad biolégica que este estrato ofrecia para fu-
turas investigaciones.

No deja de ser interesante que, desde el punto
de vista histérico, muchas de las ideas en ecologia
de bosques fueran generadas en sitios templados,
mientras que la gran mayoria de los trabajos sobre
el dosel han sido llevados a cabo en selvas tropica-
les. Probablemente parte de la razén que ha pro-
movido esta tendencia sea la fragilidad y riesgo de
conservacion en el que actualmente se encuentran
este tipo de sistemas bioldgicos. Ademas, las selvas
tropicales son probablemente los sistemas bioldgi-
cos mas complejos desde el punto de vista ecoldgi-
co y estructural. Son los ambientes terrestres con
mayor productividad primaria lo que permite dar
soporte a la mayor diversidad biolégica del planeta.

Las estimaciones sobre el nUmero de especies
que pueden vivir en las selvas tropicales son muy
variables, aunque todas excepcionalmente altas.
En general se acepta que en el mundo se han des-
crito aproximadamente 1.8 millones de especies
de organismos, de los cuales mas de la mitad han
sido encontrados en los tropicos (Stork 1988). A
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manera de ejemplo que resalta esta importancia,
se estima que mas de 90% de las especies de ar-
tropodos aun por describir se encuentran en las
selvas tropicales (Erwin 1982). Este mismo autor
calcula que 95% de las especies del planeta son
artrépodos (principalmente insectos, arafas y aca-
ros) que habitan en la copa de los arboles de las
selvas tropicales. Por otro lado, Gentry y Dodson
(1987) encontraron en una selva humeda que
63% de los individuos y 35% de las especies de
plantas eran epifitas que solo podian ser encon-
tradas en el dosel.

De todos los ambientes que componen las sel-
vas tropicales, el dosel es con seguridad el menos
explorado, y puede poseer los niveles mas elevados
de diversidad biolégica en estos bosques. Una ex-
plicacion de esta carencia de informacién puede
ser la obvia dificultad para acceder a este ambien-
te. Algunas selvas tropicales poseen arboles que
pueden llegar a alcanzar los 50 m de altura. Las
copas de estos se sobreponen repetidamente y se
encuentran conectadas por lianas y bejucos. Un
solo individuo de Entada monostachya, un bejuco
frecuente en las selvas, conectaba 64 copas de ar-
boles en Barro Colorado, Panama (Putz 1988), de-
mostrando el nivel de complejidad que el dosel
puede llegar a alcanzar en los sistemas tropicales.

El interés por la exploracién de este ambiente
ha motivado la colaboracién entre profesionales
de distintas disciplinas técnicas y disefiadores de
equipo para facilitar a los investigadores interesa-
dos el acceso, al menos en parte, a las ramas altas
de los arboles. Fruto de estas colaboraciones son
una amplia gama de opciones metodolégicas para

25/05/16 11:01



130

el ingreso al dosel, que van del uso de cuerdas sen-
cillas de escalada para subir con muy limitado ran-
go de accion, hasta el acondicionamiento de gruas
de construccion muy costosas que permiten al in-
vestigador posicionarse en practicamente cualquier
parte de la copa del &rbol o, méas recientemente,
por el analisis indirecto de este estrato, por medio
de iméagenes satelitales o por la tecnologia LIDAR
(Light Detection and Ranging o Laser Imaging De-
tection and Ranging).

Actualmente existen en el mundo aproximada-
mente 60 sitios en los cuales se realiza investiga-
cién en el dosel. Estos sitios estan localizados en
sistemas tropicales, templados, secos y alpinos de
22 paises (Lowman y Wittman 1996). Las herra-
mientas confeccionadas, muchas de ellas ingenio-
sas y sofisticadas, han surgido de la inquietud por
explorar lo que para algunos cientificos es la Ultima
frontera de la biologia (Erwin 1983).

La evidente complejidad del dosel hace necesa-
rio pensar en algun tipo de clasificacion de los estu-
dios a realizar en este ambiente. Una primera pro-
puesta (Lowman y Moffett 1993), es considerar tres
categorias generales de investigacion en el dosel
basadas en los requerimientos logisticos y de dise-
fio experimental diferentes para cada categoria:

e Estudios de organismos sésiles (plantas, lianas,
epifitas y hemiepifitas)

e Estudios de organismos moviles (animales en
general)

e Estudios de procesos en el dosel (fotosintesis,
herbivoria y ciclos de nutrientes, por ejemplo).

Es evidente que este tipo de caracterizacion es
producto de la experiencia practica; el estudio de
los procesos ecolégicos es el componente mas com-
plejo de los estudios en el dosel y que puede incluir
en sus procedimientos a los dos agrupamientos
previos. Posteriormente, uno de estos dos autores
(Lowman) complementa la aproximacion al estudio
de los procesos en el dosel incorporando la interfa-
se atmosfera-dosel como una de las lineas de estu-
dio que en algun tiempo valdria la pena explorar
(Lowman y Wittman 1996). La investigacion a este
nivel ha avanzado de forma importante en virtud
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de los adelantos tecnolégicos que permiten eva-
luar, cuantificar y comparar diferentes aspectos de
esta interfase (Gonzélez et al. 2010). De igual for-
ma, las metodologias de muestreo en el dosel se
han ido modificando pasando de simples colectas
limitadas por la accesibilidad al estrato, a protoco-
los de muestreo rigurosos y sistematicos. Diversos
grupos de investigacion e instituciones se han su-
mado a la exploracion del dosel arbéreo en tiempos
recientes. Esta area de estudio, cuyas lineas son
cada vez mas diversas y formales, ha permitido que
sea considerado como un campo emergente del tra-
bajo cientifico (Nadkarni et al. 2011).

Es asf como se ha fortalecido el estudio del dosel
como un area de la ecologia que poco a poco va
atrayendo mas adeptos (consultar por ejemplo la
pagina de International Canopy Network <www.
evergreen.edul/ican).

De los 22 paises que poseen sitios para el estu-
dio del dosel, es Estados Unidos el de mayor nu-
mero (19), seguido de Australia con seis, Japén con
cuatro y Panama, Costa Rica y Malasia con tres
cada uno. Aunque México tiene una importante
tradicion en el estudio de las selvas humedas, no
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Figura 2.5.1 Esquema de la plataforma
de la Estacion Chajul.
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ha contado con instalaciones para la exploracion
de su dosel y las interacciones que en éste se lle-
van a cabo. Ante esta carencia, y considerando el
estudio del dosel como un area prometedora den-
tro de la investigacion de los sistemas naturales
mexicanos, durante el Ultimo trimestre de 1998 se
inicié la construccién de un sistema de exploracion
y estudios en el dosel que se integrara como parte
de la infraestructura para investigacién de la Esta-
cion Chajul en la Selva Lacandona. Dicho sistema
de estudio fue, hasta donde conocemos, el prime-
ro que se establecié en el pais. La construccion de
este sistema quedd concluida en el primer trimes-
tre de 1999.

El sistema se construyé en la selva que rodea la
Estacion Chajul, aproximadamente a 500 m de
ésta, siguiendo la vereda que lleva a las ruinas de
El Zapote. La vegetacién que se encuentra en esta
zona posee una marcada estructura arbérea de sel-
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va madura, compuesta por arboles de hasta 50 m
de altura (capitulo 2.3). El sistema permitio el acce-
so a un total de 285 individuos de mas de 10 cm
de didmetro a la altura del pecho (d.a.p.) y de &r-
boles trepadores o bejucos (252 arboles y 33 beju-
cos lefiosos).

El sistema constd de una plataforma de obser-
vacion de 16 m? ubicada a 30 metros sobre el nivel
del piso de la selva, a la que se sube mediante un
sistema de cuerdas de ascenso. De la plataforma
parten seis corredores aéreos con una longitud
total de 168 m, con una altura que va de 20 a 35
metros sobre el suelo de la selva, para el despla-
zamiento de los investigadores mediante el uso de
un sistema especial de poleas. Las direcciones en
las que parten los diferentes corredores aéreos de-
pendieron estrictamente de la ubicacion de arbo-
les que pudieran ser utilizados como soporte para
los sistemas (Fig. 2.5.1). Cada sistema consta de

Muestreos en el dosel de la selva.
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dos cuerdas estaticas de escalada de alta resisten-
ciay duracion. El sistema de poleas corre sobre una
de ellas que se encuentra tensa, utilizando la otra,
mas holgada, como sistema de seguridad. El obser-
vador va unido al sistema de poleas mediante un
arnés que permite completa libertad de manos y
movimientos de ascenso y descenso a cualquier par-
te del dosel por debajo y en las inmediaciones de
los corredores. A estos Ultimos se accede desde la
plataforma.

La plataforma es una construccién de madera
de 4x4 m, disefada especialmente para el sitio.
Como arbol base se tomdé una ceiba emergente de
45 metros de altura y con un didmetro por encima
de los contrafuertes de 2.5 m. La plataforma se
construy6 usando diferentes tipos de madera de
acuerdo con sus caracteristicas y tomando en cuen-
ta el tipo de estructura en la que iba a ser usada.
La estructura de soporte fija al arbol se construy6
de guapaque (Dialium guianense). Las partes de so-
porte fijas a la estructura se hicieron de guayacan
(Tabebuia guayacan), y la duela de maderas tropi-
cales comunes. Esta duela se tiene que cambiar con
regularidad.

En la construccion del sistema participaron per-
sonal de la Estacion Chajul y los responsables del
proyecto. Se conto con la asesoria y seguimiento de
personal técnico experto en construccion de estruc-
turas de madera del Instituto de Ecologia, A.C. y del
equipo de montafnismo y espeleologia de la UNAM.
El apoyo por parte del personal de la Estacion fue
muy importante sobre todo en las labores de trans-
portacion y ascenso de los materiales a las partes
del dosel donde se llevé a cabo la construccion.

El objetivo del sistema para estudios en el dosel
ubicado en la Estacion Chajul fue el de permitir el
acceso a esta parte de la selva a los investigadores
interesados en su estudio. El proyecto fue financia-
do con el patrocinio de la Comisién Nacional para
el Conocimiento y Uso de la Biodiversidad (Cona-
bio), mediante el apoyo al proyecto R0O78 “Interac-
ciones en el dosel de la selva humeda tropical e
implementacion de un sistema de estudio en este
ambiente” otorgado a Rogelio Macias y Ricardo

natura.indb 132

Subcuenca del rio Lacantin: medio fisico y biodiversidad

Frias, asi como con el presupuesto operativo de la
Estacion Chajul.

2.5.2 GRUPOS DE ORGANISMOS Y PROCESOS

La copa de los arboles impone restricciones para su
colonizacién por otro tipo de organismos. Entre
estas restricciones se encuentran cambios en las
concentraciones de temperatura, humedad y CO,
en el dosel de la selva con respecto al suelo del
bosque.

Las condiciones luminicas que se establecen a
través de la cubierta vegetal de una selva tropical
limita el crecimiento a aquellas plantas que viven
en los estratos mas bajos (Fig. 2.5.2). En una selva
tropical con arboles de 50 metros de altura solo
3.2% de la radiaciéon luminica proveniente del sol
llega al suelo, y 60% es absorbida en los primeros
5 metros de la capa superior del dosel (Richards
1996). La necesidad de alcanzar estratos mas altos
donde sea mas accesible la luz puede ser una ven-
taja para aquellas plantas que adopten la forma de
vida epifita.

De los organismos sésiles que componen el do-
sel, los arboles representan el principal grupo y for-
man el mayor sustrato para el establecimiento de
otros organismos tanto sésiles como moviles. Uno
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Figura 2.5.2 Perfil vertical de la radiacion solar
(como porcentaje del que incide directamente sobre el

dosel) de un sitio de selva tropical en Malasia.
FUENTE: Modificado de Richards 1996.
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de los primeros temas de estudio abordados en re-
lacién con los arboles como componentes del do-
sel fue su forma de crecimiento (Halle 1995). La
arquitectura de los arboles en las selvas tropicales
es muy compleja. Esta arquitectura tiene tal impor-
tancia que, ademas de definir la topografia supe-
rior del dosel, puede llegar a afectar la llegada de
insectos que se mueven usando las corrientes de
aire. La presencia de estos insectos regula las po-
blaciones de reptiles que los usan como alimento y
que habitan en los arboles (Dial y Roughgarden
1995). Estudios realizados en el dosel de la Esta-
cion Chajul muestran que los depredadores (aves y
reptiles principalmente), son mas exitosos atrapan-
do larvas de orugas —sus principales presas— en
la copa de los arboles que el mismo gremio de de-
predadores en el sotobosque.

La arquitectura favorece condiciones microcli-
maticas contrastantes con otra parte mas baja de
la selva. Ademas de la luz, otro factor importante
es la humedad. El estrés hidrico impone serias res-
tricciones a la sobrevivencia y crecimiento en gene-
ral de las plantas. Las condiciones de humedad pre-
sentes en el dosel cambian con respecto a la altura
y la hora del dia (que se relaciona directamente con
la temperatura). En general, la humedad al nivel
del suelo puede ser cercana a la saturacion (por
encima de 95%), mientras que en el dosel puede
ser de 50 a 40% (Parker 1995). Ademas de la hu-
medad ambiental, las raices de las epifitas no tie-
nen acceso directo a agua, presentandose condi-
ciones similares de sequia a las que se encuentran
en ambientes xéricos como los desiertos. No es de
extrafar entonces, que muchas de las epifitas que
se observan en las selvas tropicales tengan estre-
chas relaciones filogenéticas con representantes en
sistemas secos como algunos desiertos. Estas seme-
janzas se identifican claramente tanto en morfolo-
gia como en fisiologia. Otro recurso importante
para el exitoso desemperio vegetal es el CO,. Es de
interés observar que en bosques tropicales la con-
centracion de CO, a nivel del suelo es de 1000 ppm
como producto de la respiracién de los organismos
gue ahi habitan. Un metro por encima del suelo, la
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concentracion de este recurso cambia a poco mas
de 500 ppm, valor que practicamente no cambia a
mayores alturas. Las plantas en estratos superiores
fotosintetizan a concentraciones de 150 a 200 ppm
de CO, (Medina et al. 1986), motivo por el cual pro-
bablemente no existe limitacién en las tasas foto-
sintéticas como consecuencia de una disminucion
en las concentraciones de este recurso a causa de
la altura.

La combinacién de estos tres factores restringe
el habito epifito, y en particular en las selvas tropi-
cales. La colonizacién de este tipo de ambientes
por plantas diferentes a los arboles que componen
el dosel, representa un paso evolutivo espectacular
que involucra adaptaciones fisiolégicas y morfolo-
gicas por parte de las plantas colonizadoras, ade-
mas de la diversidad de interacciones bioldgicas
gue conlleva la aparicion de esta forma de vida.
Una de las adaptaciones fisioldgicas mas importan-
tes es la implementacion de fotosintesis CAM en
una considerable mayoria de epifitas entre las que
destacan bromelias, cactaceas y orquideas. Este tipo
de fotosintesis es tipica de plantas desérticas.

A la fecha han sido descritas mas de 23000 es-
pecies de epifitas que constituyen aproximadamen-
te 10% de las especies de plantas vasculares cono-
cidas. Estas especies representan 876 géneros y 84
familias (Benzing 1990), informacioén que nos per-
mite suponer que el epifitismo ha sido una forma
de vida que ha surgido en repetidas ocasiones en
el reino vegetal. La biomasa generada por estas
especies en sitios como las selvas tropicales puede
llegar a ser de 50% del material foliar arbéreo, pu-
diendo ser mayor en algunos bosques de niebla en
los trépicos, sitios de donde probablemente diver-
gieron estas formas de vida (LUttge 1989). Sin ser
necesariamente parasitas, en algunos casos la co-
lonizacién es muy intensa. Cuando esto ocurre, las
epifitas pueden afectar negativamente a sus hos-
pederos, compitiendo por luz o imponiendo ago-
bio fisico y mecanico. En algunos casos, el incre-
mento de peso soportado por los hospederos
puede aumentar sustancialmente debido al agua
que se acumula en estructuras como las bracteas
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de las bromelias. Estas cisternas en el dosel de las
selvas constituyen un ambiente Unico y complejo
para el establecimiento de una serie de interaccio-
nes de organismos que habitan por encima del
suelo del bosque.

Desde este punto de vista, el epifitismo ha sido
definido como un parasitismo por espacio (Luttge
1989). La distribucion espacial de epifitas también
denota una clara especializaciéon a diferentes con-
diciones existentes (Fig. 2.5.3). La presencia de es-
tas plantas genera condiciones que alteran directa-
mente los valores de diversidad en el dosel de un
bosque. Resulta interesante analizar, al nivel de los
diferentes grupos de organismos, la incidencia de
interacciones que se generan entre estas plantas y
sus visitantes. A pesar de la dificultad de monito-
rear la actividad de muchos vertebrados y su rela-
cion con las epifitas, existe al menos un trabajo que
analiza en detalle el uso y explotacién de epifitas
por aves. Nadkarni y Matelson (1989) observaron
paseriformes y colibries que forrajearon sobre epi-
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Figura 2.5.3 Especializacién en el uso del recurso luminico
por parte de una familia de epifitas (Bromeliaceae)
en un bosque tropical. Otra caracteristica es la formacion
de microambientes producto de la captacién de humus.
FUENTE: Benzing 1995.
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fitas en una selva tropical en Costa Rica. En este
estudio quedo de manifiesto el valor que las epifi-
tas tienen como alimento; 33 de las 56 especies de
aves observadas forrajearon sobre epifitas, ocho
de las cuales invirtieron mas de 40% del tiempo de
forrajeo en este tipo de plantas.

Un reflejo de que los procesos biolégicos son
determinantes de la complejidad ecoldgica del do-
sel al estar favoreciendo la diferenciacion de inte-
racciones y de especies en el dosel, es la estrati-
ficacion de polinizadores. En Finca la Selva, Costa
Rica, Donald Perry (1985) encontré una clara es-
tratificacion vertical en cuatro especies de abejas.
Euglossa hemichlora y Eulaema polychroma fue-
ron dos especies asociadas a estratos bajos del do-
sel y del sotobosque; Centris fusciventris sélo se
encontré en las partes mas altas del dosel, mien-
tras que Epicharis albofasciata estuvo presente en
las capas intermedias del dosel. Este tipo de dis-
tribucion, sugiere el autor, incrementa la diversi-
dad de las especies que habitan en las copas de los
arboles al evitar el intercambio polinico, aislando
asi el acervo genético de los grupos y forzando el
desarrollo de nuevas especies, lo que recuerda el
efecto de las barreras geograficas. Los sindromes
de polinizacién de arboles componentes del do-
sel y de bromelias epifitas involucran mamiferos,
aves e insectos, interacciones que aumentan el gra-
do de interés en la biologia reproductiva de estas
plantas.

Ademas de la polinizacién, existen otros proce-
sos que definen la complejidad que presenta el do-
sel de las selvas tropicales. Uno de estos procesos
que ha sido estudiado intensamente en diferentes
tipos de ambientes y con distintos modelos biolo-
gicos es la herbivoria: el dafio foliar infligido a una
planta por insectos, mamiferos y patégenos (Coley
y Barone 1996). Los resultados obtenidos en estas
investigaciones han permitido la formulacién de di-
versas teorias y modelos ecolégicos (Crawley 1983;
Coley y Barone 1996).

La herbivoria es particularmente importante en
los trépicos ya que son los mayores reservorios de
biota del planeta y contienen la mayor diversidad

25/05/16 11:01



La ecologia vegetal del dosel tropical: factores ambientales, organismos y procesos

de plantas e insectos que son los principales pro-
tagonistas de este tipo de interaccion. En la isla
de Barro Colorado en Panama, se estimé que 72%
del consumo foliar anual es realizado por insectos,
a pesar de que la biomasa de herbivoros vertebra-
dos es del doble de los insectos que consumen
follaje. Al parecer, una limitante que hace poco
frecuente el consumo de material vegetal por par-
te de los vertebrados es el acceso al dosel (Bod-
mer 1989), que es el estrato con mayor abundan-
cia de alimento en una selva tropical. Este hecho
contrasta con ambientes como las sabanas en las
que los vertebrados se alimentan sin esta restric-
cion. En estos sitios, la biomasa de vertebrados her-
bivoros por unidad de area es aproximadamente
20 veces mayor que en las selvas tropicales (Ka-
ranth y Sunquist 1992). No obstante, se ha obser-
vado que los vertebrados arboricolas pueden lle-
gar a ser importantes depredadores de semillas,
impacto que puede llegar a tener un efecto deci-
sivo en la reproduccion de algunas especies de
plantas (Gathua 2000) asi como en la estructura
del bosque. Otro aspecto que resalta la importan-
cia de los insectos es el calculo de que 95% de
éstos se alimentan de una sola especie de planta
(Leight 1997). Este hecho habla de procesos de
especializacion muy complejos entre los herbivo-
ros y sus hospederos que podrian estar ocurrien-
do en la copa de los arboles.

Salvo algunas excepciones (Paige y Whitham
1987; Cargill y Jefferies 1984; Whitham et al. 1991),
se considera que la herbivoria tiene un impacto ne-
gativo sobre las plantas. Cuando esta interaccion
ocurre representa una pérdida de material vegetal
o una disminucion en la eficiencia con la que el
tejido atacado contribuye fotosintéticamente. Este
proceso se ha documentado ampliamente en plan-
tulas o brinzales de arboles componentes del dosel
(Coley y Barone 1996) pero su importancia en el
estrato arboreo ha sido poco investigado. No obs-
tante, los pocos estudios en este nivel de la selva
han detectado que parece existir una tendencia
a que los niveles de herbivoria en el dosel de
varias selvas tropicales sean menores que en el
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sotobosque (Lowman 1985; Barone 1994; Gil-
bert 1995; Wright y Samaniego 1994). Puede ser
relevante estudiar este fenémeno, ya que la mayor
cantidad de follaje en un bosque se encuentra en
el dosel, y un porcentaje importante de los herbi-
voros (principalmente insectos) habitan en las co-
pas de los arboles (Erwin 1995). Explorar las posi-
bles causas de este patron puede representar una
primera aproximacién al estudio de las interaccio-
nes en este estrato. En principio se puede pensar
en al menos tres posibles explicaciones de este pa-
tron: 1) existen diferencias o cambios en la defensa
de las plantas, o en el valor nutricional de las mis-
mas para los herbivoros, de manera que el follaje
del dosel es mas resistente o de menor calidad que
el del sotobosque; 2) los niveles de dafio son me-
nores en el dosel, dado que las condiciones micro-
climaticas presentes en el mismo son menos apro-
piadas y afectan mas a los herbivoros que en el
sotobosque; 3) los enemigos naturales de los her-
bivoros (depredadores y parasitoides), tienen una
mayor actividad e impacto en el dosel. Estas hipo-

Figura 2.5.4 Dafio por herbivoros acumulado en hojas de
dos especies al inicio de la medicién y 30 dias después.
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tesis han sido puestas a prueba en el sistema de
estudios en el dosel de la Estacion Chajul.

Para esto, medimos el dafo por herbivoros en ho-
jas de varios individuos de seis especies vegetales
(Ampelocera hottlei, Brosimum alicastrum, Dialium
quianense, Guarea excelsa, Licania platypus y Pseu-
dolmedia oxyphyllaria). Se marcaron hojas desde su
aparicion en la yema apical (punta de rama) al azar,
cuando se encontraban sin dafio alguno. Se tomaron
imagenes digitales de estas hojas a intervalos de
tiempo regulares. Se hicieron posteriormente las
comparaciones del dafio acumulado en hojas tanto
del dosel como del sotobosque (Fig. 2.5.4) Las ima-
genes de las hojas a lo largo del tiempo fueron ana-
lizadas con un programa de computadora que media
los niveles de herbivorfa en cada ocasion. Asi, pudi-
mos saber cémo se acumulé el dafio a lo largo del
desarrollo de las hojas en cada uno de los estratos.
Los resultados encontrados mostraron varias cosas:

e E| porcentaje mayor de dafo en ambos am-
bientes se presenta aproximadamente durante los
primeros tres meses de vida de las hojas.

e Los principales herbivoros que causan el dafio
tanto en el dosel como en el sotobosque son in-
sectos.

e Los mayores niveles de dafio que se detecta-
ron en las seis especies fueron en las hojas de los
individuos del sotobosque.

Estos resultados son consistentes con la infor-
macion existente para otros sitios. Esto es, que los
niveles de herbivoria en una selva tropical, en este
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caso, la Selva Lacandona, son mayores en el soto-
bosque que en el dosel de la misma.

La busqueda de las causas de esta tendencia
son, desde el punto de vista ecolégico y evolutivo,
un fascinante desafio.

El patrén de dano descrito para las selvas tropi-
cales no parece ser el mismo en bosques templa-
dos. En estos ultimos se presentan diferencias en la
calidad nutricional de las hojas de los diferentes
estratos ademas de poseer densidades similares de
herbivoros (Le Corff y Marquis 1999). Este tipo de
datos contrastan significativamente con lo encon-
trado en las selvas tropicales. Los niveles de herbi-
voria en las selvas son considerablemente mayores
que en otros bosques (Landsberg y Ohmart 1989).
Analizando los datos de varios trabajos en los dos
principales biomas tropicales (bosque tropical hu-
medo y bosque templado), Coley y Barone (1996)
encontraron que las tasas de herbivoria en las sel-
vas himedas son mayores que en las selvas secas,
que a su vez son mayores que en los bosques tem-
plados (cuadro 2.5.1). Ademas, los mayores niveles
de dafio en hojas ocurren cuando éstas se encuen-
tran en expansion (i.e., hojas jévenes), en contraste
con lo que ocurre con las hojas de los bosques
templados (cuadro 2.5.1).

Medir la cantidad de dafo por herbivoros en la
Lacandona ha permitido profundizar en el conoci-
miento que teniamos sobre los niveles de defolia-
cion reales a los que puede estar sometida una sel-
va tropical.

Cuadro 2.5.1 Comparacion de tasas de herbivoria en bosques templados y tropicales

Prop. anual Hojas maduras Hojas jovenes Jovenes/total
% N %/d n %/d n % n
Templados 7.1 13 27
Selva tropical humeda
Tolerantes 11.1 21 0.03 10 0.71 10 68.3 31
Helisfitas 48.0 4 0.18 37 0.65 37 473 30
Selvas tropicales secas 14.2 4 0.07 78 0.15 61 28.7 62

NoTA: Prop. anual es el porcentaje promedio por ano, y N indica el numero de estudios (cada estudio incluye muchas especies). Las tasas de
herbivoria diarias se presentan para hojas jovenes y maduras (%/d). Jovenes/total indica el porcentaje del tiempo de vida en el cual ocurrio el
dafio mientras las hojas se encontraban expandiéndose; n indica el nimero de especies. Los datos de Jovenes/total para la zona templada es
el promedio para un bosque entero (modificado de Coley y Barone 1996).
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2.5.3 LA INCESANTE CARRERA
ENTRE PLANTAS Y HERBIVOROS

Se ha propuesto que las modificaciones fenold-
gicas son una forma de escapar temporalmente
de los herbivoros (Aide y Londofio 1989; Aide
1992; Aide 1993; van Schaik, Terborgh y Wright
1993), asi como el retraso en el reverdecimiento
que hace menos atractiva a la hoja nueva mien-
tras alcanza una mayor dureza (Kursar y Coley
1992), entre muchos otros tipos de defensa. La
interpretacion evolutiva de los efectos en los di-
ferentes gremios de herbivoros sobre los que ac-
tlan estas defensas han sido ampliamente des-
critas (Olff et al. 1999). A su vez, los herbivoros han
desarrollado estrategias adaptativas que les per-
miten acceder a los recursos vegetales defendi-
dos. El enrollamiento de las hojas disminuye la
incidencia de luz, lo que a su vez provoca una
significativa disminucién en la alocacion de de-
fensas quimicas y el endurecimiento de las hojas
(Sagers 1992). Por otra parte la produccion de oxi-
dasas de funcién multiple (Brattsten 1979) en el
tracto digestivo de algunos vertebrados actta so-
bre diferentes metabolitos secundarios téxicos.
Estos son sélo un par de ejemplos de mecanismos
que les permiten a los herbivoros aventajar a las
defensas vegetales.

La calidad del follaje

Las diferencias en niveles de dafio encontradas
entre dosel y sotobosque podrian tener sustento
en mecanismos defensivos diferenciales entre plan-
tas de estos dos ambientes. La defensa quimica
por metabolitos secundarios podria ser la fuerza
de seleccion principal que explicara estas diferen-
cias, asf como la evolucion de las caracteristicas
alimentarias de los herbivoros (Schultz 1988; Jae-
nike 1990). Si esto fuera cierto, lo que se espera-
ria encontrar entre plantas de estos dos ambien-
tes serfan claras diferencias en los componentes
quimicos defensivos o algunas caracteristicas aso-
ciadas a la calidad nutricional de la hoja. Se ha
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reportado que las hojas expuestas al sol (como
las presentes en el dosel) son mas pequefas, mas
duras y contienen una mayor concentraciéon de
fenoles que las hojas sombreadas, comunes en el
sotobosque (Lowman 1985).

En este sentido, se han detectado algunas ca-
racteristicas en las hojas que estan asociadas al
tipo de ambiente en el que estan creciendo (como
dureza, contenido de fenoles, concentracion pro-
teica y de fibras). Estas diferencias explican hasta
70% de la variacién en los niveles de herbivoria en
diferentes especies de una selva en Panama (Coley
1983). Otro estudio demostrd que las hojas som-
breadas de cinco especies de una selva tropical en
Australia mostraron significativamente mas dafo
gue aquellas que se encontraban expuestas al sol
en el dosel (Lowman 1992). Este tipo de efecto
podria ser explicado desde la perspectiva de que
las hojas expuestas al sol podrian disponer de ma-
yor cantidad de recursos para la generacion de de-
fensas, en comparacién con las hojas sombreadas
(Coley et al. 1985).

En el caso de la Selva Lacandona, estudios de
palatabilidad llevados a cabo de manera controla-
da entre hojas de varias especies que crecen en el
sotobosque y en el dosel, han mostrado claras di-
ferencias en la aceptacion de herbivoros generalis-
tas. En este caso se utilizaron orugas del género
Spodoptera. A estos organismos les ofrecimos frag-
mentos de un tamano igual de hojas de cada una
de las seis especies usadas para evaluar la herbivo-
ria en el campo. La oruga de Spodoptera tenia ac-
ceso libre a cada fragmento de tal manera que
pudiera aceptar o rechazar, después de probarlos,
los fragmentos de hojas de dosel o sotobosque. Los
resultados mostraron que las hojas que crecen en
el sotobosque son mas aceptadas y consumidas que
las hojas de la misma especie que se encuentran en
el dosel. Esto es consistente con los datos encon-
trados en otras selvas y acorde con las ideas arriba
descritas. La razon por la cual se presentan estas
diferencias en aceptacién y consumo pueden estar
relacionadas con la calidad del follaje o por las di-
ferencias en el nivel de defensa.
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Los herbivoros se pueden ver afectados
por el ambiente fisico

Por otra parte, las caracteristicas ambientales con-
trastantes entre los ambientes del dosel y el soto-
bosque podrian tener alguna influencia en los ni-
veles de dafio. Algunos trabajos desarrollados en
sistemas tropicales han arrojado informacién rele-
vante sobre la importancia de los insectos como los
principales herbivoros en estos ecosistemas. De la
Cruzy Dirzo (1997) analizaron los niveles y tipos de
dafno en 52 especies de la selva de Los Tuxtlas, en-
contrando que los insectos son los consumidores
de aproximadamente 10% del follaje estudiado.
Otros estudios han puesto de manifiesto que en las
selvas tropicales los insectos son quiza los principa-
les herbivoros (Coley y Barone 1996), y probable-
mente en algunos otros tipos de bosques (Lands-
berg y Ohmart 1989; Le Corff y Marquis 1999).
Existen pruebas de que los cambios climaticos pro-
vocados por perturbaciones fisicas afectan signifi-
cativamente al gremio de insectos herbivoros en
elementos de su sobrevivencia y/o preferencia de
ciertos ambientes (Schowalter 1994). Estos cam-
bios en las caracteristicas ambientales y de ataque
por herbivoros pueden estar determinados por un
efecto en la distribucion natural de la especie hos-
pedera. Una misma especie vegetal distribuida a lo
largo de un gradiente altitudinal (con temperaturas
mas frias en las partes mas altas y mas calidas en
los sitios mas bajos), mostré diferentes patrones de
dafio, siendo mayores en ambientes que garantiza-
ran una mayor probabilidad de sobrevivencia para
el herbivoro (Lowman 1992). De manera similar sa-
bemos que las condiciones microclimaticas en una
selva tropical cambian rapidamente en relacién
con la distancia de la copa de los arboles. La radia-
cién luminica disminuye, la temperatura no pre-
senta cambios drasticos y la humedad es mayor
conforme se estd mas cerca del suelo (Richards
1996). Dichas condiciones afectan a los insectos
herbivoros (como la deshidratacion) que viven en
los estratos mas altos. Este tipo de evidencia podria
sugerir la estratificacion de la comunidad de herbi-
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voros respecto a la altura del bosque. De ser con-
sistente este patron, deberia existir potencialmente
un tipo de fauna herbivora diferente para cada
estrato y pocas especies que se alimentan en el
dosel, se alimentarian de las plantulas y juveniles
gue crecen en el sotobosque (Basset et al. 1999).
Este podria ser un tema de enorme interés en el
area de la ecologia y la evolucién de las interaccio-
nes de plantas y sus herbivoros.

Una condicion que puede imitar los cambios que
se pueden presentar en el dosel es la fragmenta-
cién. La pérdida de cobertura vegetal y de conti-
nuidad del bosque cambia drasticamente las con-
diciones microambientales en el fragmento. Estas
diferencias se acentian mas a medida que el frag-
mento es menor. La entrada de luz lateral, asi como
el cambio en las corrientes de aire propiciadas por
un borde vertical pronunciado, alteran las condicio-
nes de temperatura y humedad del fragmento. As,
las condiciones que se establecen se vuelven simila-
res a las presentes en el dosel de una selva continua.
Se ha observado que estas condiciones tienen un
efecto sobre la disminucion de la riqueza de espe-
cies de herbivoros chupadores y sobre la abundan-
cia de parasitoides, aunque los depredadores y los
herbivoros mordedores no se vieron afectados. De
igual forma, los escarabajos copréfagos del dosel
fueron mas frecuentes en fragmentos modificados
para uso agricola que en selva primaria en la Selva
Lacandona. En diferentes afios, realizamos tram-
peos de escarabajos copréfagos con la finalidad de
detectar diferencias en la diversidad de especies de
estos organismos entre fragmentos y selva conti-
nua. Estos organismos son excelentes indicadores
del grado de perturbacién. Aunque estos insectos
no son herbivoros, pueden recurrir a rangos de plas-
ticidad a lo largo de los cuales pueden sobrevivir.
Por otra parte, diversos estudios evidencian que las
condiciones ambientales pueden afectar de manera
indirecta a los artrépodos del dosel al incidir sobre
otros organismos (por ejemplo epifitas) importantes
en alguna etapa de su desarrollo.

La evidencia encontrada apunta en la direccién
de que las condiciones ambientales contrastantes
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entre dosel y sotobosque pueden moldear el grado
en el que interactlan plantas y animales. Por ello,
resulta importante la realizacion de estudios que
profundicen en estos temas.

2.5.4 LAS INTERACCIONES DE TERCER NIVEL:
LOS DEPREDADORES, SUS PRESAS Y EL IMPACTO
SOBRE LAS PLANTAS

Los enemigos naturales de los herbivoros han sido
considerados por algunos como la mayor fuerza
selectiva para los herbivoros (Bernays y Graham
1988). Esta afirmacion contrasta claramente con la
idea previa de que la quimica vegetal como sistema
de defensa podia ser el mecanismo que de forma
mas importante mediaba la interaccion entre las
plantas y sus consumidores. Desde esta nueva 6p-
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tica, se afirma, la defensa quimica sélo puede mol-
dear algunos aspectos del comportamiento de los
herbivoros. Este tipo de afirmaciones han provoca-
do polémicas y serias respuestas por parte de algu-
nos cientificos (Special Feature-Insect Host Range
en Ecology 69(4)1988).

Los enemigos naturales (agrupados principal-
mente en depredadores y los parasitoides) podrian
estar limitando las posibilidades de sobrevivencia
de los herbivoros que se alimentan sobre el dosel
de la selva. El desafio que impone esta idea es pro-
bar que existen una mayor cantidad de interaccio-
nes antagoénicas en esta direccion en el dosel con
respecto al sotobosque. Existen muy pocos traba-
jos que han abordado este problema, y no respon-
den cual podria ser el impacto real de estas interac-
ciones sobre los niveles de herbivoria presentes.
Uno de los pocos trabajos experimentales que han
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Figura 2.5.5 Modelos de herbivoros sintéticos
y dafio presentado por la exposicién a depredadores
en dosel y sotobosque.

buscado evaluar el papel de los enemigos naturales
en el control de los herbivoros y a su vez el efecto
sobre los niveles de dafio en plantas en el dosel es
el realizado por Dial y Roughgarden (1995). Estos
investigadores excluyeron los reptiles insectivoros
del dosel (lagartijas) en una selva de Puerto Rico,
encontrando que esta eliminacién provocd un au-
mento significativo en la abundancia de artrépo-
dos de >2 mm de largo, asi como un aumento en
los niveles de dafo sobre las hojas jovenes. Estos
resultados muestran un efecto directo de los insec-
tivoros sobre las plantas hospederas. Este tipo de
interpretaciones resaltan la importancia de las inte-
racciones de tres niveles en sistemas naturales. Es-
tudios posteriores han demostrado el relevante
papel que las lagartijas tienen en la disminuciéon de
los niveles de herbivoria en una especie de plan-
ta en sistemas insulares (Spiller y Schoener 1997).
Otros estudios han demostrado la eficiencia de las
aves en la disminucion de la abundancia de insec-
tos herbivoros y en particular sobre la ecologia de
insectos agalleros. En la Selva Lacandona hemos
detectado desde el sistema para estudios en el do-
sel que las aves son mas activas y frecuentes de
observar alimentandose en la copa de los arboles
que en plantas del sotobosque. Ademas, se ha re-
portado que algunos recursos presentes en el dosel
(particularmente plantas epifitas) representan una
fuente importante de alimento y materiales de
construccién para las aves. Otros trabajos resaltan
la importancia de las aves como depredadores de
insectos herbivoros. Por su parte, los insectos her-
bivoros contribuyen significativamente a la sobre-
vivencia y crecimiento de las aves y sus nidadas
(Naef-Daenzer y Keller 1999). Este tipo de eviden-
Cia sugiere que si existiera una depredacién impor-
tante sobre los herbivoros del dosel que se reflejara
en la disminucién de los niveles de dafo, posible-
mente las aves podrian tener un papel importante
en este control.

Como una forma de profundizar en la com-
prension de estas interacciones, realizamos expe-
rimentos que buscaban evidenciar el grado de
actividad sobre los herbivoros en el dosel y el so-
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tobosque. Fabricamos modelos de orugas simila-
res a las que comunmente es posible encontrar
en el sitio. Estos modelos fabricados con plastili-
na fueron colocados y dejados la misma cantidad
de tiempo en el dosel y el sotobosque. Posterior-
mente medimos la cantidad de ataques sufridos
en ambos ambientes, los cuales quedan eviden-
ciados claramente como mordidas o picotazos en
el modelo de plastilina (Fig. 2.5.5). Las diferen-
cias fueron claras. Los modelos de herbivoros co-
locados en el dosel sufrieron significativamente
mayor cantidad de ataques. Asi pues, las interac-
ciones entre depredador y presa podrian tener un
impacto diferente en los herbivoros dependiendo
del estrato en donde se alimentan.

2.5.5 CONCLUSIONES

La complejidad estructural y ecolégica del dosel
puede estar definida por sus caracteristicas am-
bientales, pero sin duda maés significativamente por
los procesos biolégicos que en éste se presentan.
El estudio de las interacciones en el dosel de las
selvas se encuentra actualmente en una etapa ini-
cial. Nuevas tecnologias y métodos adaptados de
otras disciplinas, hacen posible trabajar en las co-
pas de los arboles con relativa facilidad y seguridad.
La exploracion de las fuerzas evolutivas que regu-
lan las interacciones en el estrato mas diverso y pro-
ductivo de la selva podria ser una de las lineas de
investigacion futuras de mayor demanda. Una de las
areas con potencial de verse beneficiada por este
tipo de estudios es la conservacion bioldgica. Seria
de particular interés la evaluacion de los cambios que
se presentan cuando la selva es fragmentada. Por
ejemplo, se sabe que las aves pueden extender su
territorio verticalmente como una forma de compen-
sar el efecto de fragmentacion. Este tipo de modifi-
caciones en la conducta podrian significar cambios
en los niveles de depredacion y de herbivoria en los
fragmentos. Las consecuencias de esto ultimo, y de
todos los cambios que vinieran ligados, son aspectos
que en la actualidad estamos aun lejos de predecir.
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Esta evidencia ha impulsado la exploracién del
estrato del dosel de la selva como una forma de
ampliar el conocimiento sobre los procesos que re-
gulan el funcionamiento y estructura tridimensio-
nal de ese ecosistema. Ha sido fundamental para
Natura y Ecosistemas Mexicanos facilitar el acceso
y exploraciéon de este nivel de la selva. Su mayor
conocimiento permitird profundizar en el conoci-
miento integral de la Selva Lacandona.
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