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RESUMEN

Las plantas responden a cambios biéticos y abiéticos acorde a su plasticidad fenotipica. Estas variaciones pueden expresarse en
caracteristicas relacionadas a la morfologfa foliar, crecimiento y defoliacién. Este estudio evalta la influencia de |la edad de las plantas
y de hojas sobre las caracteristicas foliares, y su relacién con la defoliacién en tres especies forrajeras, Tithonia diversifolia, Morus alba
y Moringa oleifera. M. oleifera mostré hojas con mayores valores de grosor, peso seco, asimetria y drea; M. alba hojas mds duras y con
mayor drea foliar especifica. M. oleifera el 4rea foliar, peso seco, grosor y dureza incrementaron en plantas de 30 dfas. En tanto, que
en M. alba las hojas intermedias tuvieron mayor drea; y, las plantas de 90 dias mayores valores de SLA, grosor y dureza. El 4rea foliar
y peso seco fueron mayores a los 60 y 30 dias, respectivamente. En T. diversifolia las hojas intermedias presentaron mayor peso seco
y grosor, las plantas de 30 dfas mayor drea foliar y peso seco; y, las de 90 dias, mayor grosor. Se encontraron relaciones negativas
en hojas jévenes con el grosor, dureza y peso seco. La defoliacién mostré asociaciones positivas con el SLA y la dureza; y, negativas
con el grosor, peso seco, asimetria y drea. Subrayamos la importancia de realizar estudios que contribuyan al entendimiento de
interrelaciones entre la estructura de la hoja, su funcién y sus relaciones con la expresién de los rasgos morfolégicos de resistencia y
tolerancia en especies tropicales de importancia econémica y ecoldgica.

Palabras clave: Asimetria fluctuante, Dafio foliar, Fenologfa, Yucatén.

ABSTRACT

Plants respond to biotic and abiotic changes through their phenotypic plasticity. These variations can be expressed in traits related
to leaf morphology, plant growth, and defoliation. We evaluated the influence of plant age and leaf age on leaf traits and its
relation with defoliation in three forage plant species, Tithonia diversifolia, Morus alba, and Moringa oleifera. Interspecifically, M. oleifera
showed thicker leaves, higher dry weight, leaf asymmetry, and leaf area; M. alba showed harder leaves and higher specific leaf area.
Intraspecifically, in the M. oleifera leaf area, dry weight, thickness, and hardness of leaves increased only in 30 day-old-plant. While
in M. alba intermediate leaves had higher leaf area; and, 90 day-old-plant had higher thickness and hardness. Leaf area and dry
weight were higher in 60 and 30 day-old-plants, respectively. In T. diversifolia intermediate leaves showed higher dry weight and leaf
thickness, 30 day-old-plant had higher leaf area and leaf dry weight; and, 90 day-old-plant had higher leaf thickness. In addition,
we found negative relationships between young leaves with leaf thickness, leaf hardness, and leaf dry weight. Defoliation showed
positive relationships with SLA and leaf hardness, and negative ones with leaf thickness, leaf dry weight, leaf asymmetry, and leaf area.
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We underline, the importance of carrying out research that contributes to the understanding of the interrelationships between leaf
structure, its function, and its relationships of morphological traits of plant resistance and tolerance in tropical forage plant species

of high economic and ecological importance.

Keywords: Fluctuating asymmetry, Leaf damage, Phenology, Yucatan.

INTRODUCCION

Las plantas pueden responder a cambios abidticos
tales como la perturbacién climdtica y bidticos como la
defoliacién, estos pueden expresarse en atributos quimicos,
fisiolégicos y morfolégicos acorde a su plasticidad
fenotipica (Stotz et al., 2021), la cual ha sido reconocida
como una estrategia importante en plantas, que maximizan
o mantienen su adecuacién ante estos cambios (Ramos y
Schiestl, 2020). Algunas de las caracteristicas que influyen
en la adecuacién son las condiciones de crecimiento, la
defoliacién, la composicién quimica, la morfologia foliar
(Caruso et al., 2020), ademds que pueden variar con la
edad, haciendo que los individuos en ciertas circunstancias
se vuelvan mads resistentes a la herbivorfa a lo largo de su
vida (Boege y Marquis, 2005; Rusman et al., 2020).

En diferentes estudios se ha observado que los herbivoros
tienen la capacidad de buscar y seleccionar su alimento,
mostrando diferentes grados de preferencia que dependen de
caracteristicas presentes tanto en la planta hospedera como
en el ambiente en que se encuentra (Herrera y Pellmyr, 2002).
De este modo, hojas mds jévenes son mds consumidas por
los herbivoros, ya que representan un recurso mds nutritivo
y presumiblemente no estdn tan defendidas por sustancias
quimicas, especialmente por los compuestos que reducen su
digestibilidad y, por tanto, son preferidas por los herbivoros
ante hojas viejas con mayor resistencia por la acumulacién
de compuestos estructurales (Turner, 2001; Rusman et al.,
2020). Por lo tanto, variaciones en la morfologia y en el
tamafio de las hojas acorde a la disponibilidad de humedad
y temperatura, representan un ajuste morfo-fisiolégico en
las plantas que puede involucrar plasticidad fenotipica,
diferenciacién genética o ambos fenémenos, en respuesta
a resistencia a los cambios ambientales (Uribe et al., 2008).

Aunado a esto, la defoliacién causada por los insectos
herbivoros ejerce también una especie de presién de
seleccion natural, que permite que las plantas desarrollen
constantemente estrategias de defensa contra herbivoros
en un proceso interactivo y coevolutivo a largo plazo
(Gong y Zhang 2014). Algunas caracteristicas foliares
como el grosor, dureza, drea, peso seco, y area foliar
especifica (SLA, specific leaf area) son rasgos funcionales
ampliamente usados como caracteristicas de resistencia
y tolerancia a insectos herbivoros (Gong y Zhang, 2014).
Incluso el grosor y la dureza muestran una correlacién
negativa con la defoliacién (Boege etal., 2011). La asimetria
fluctuante es una caracteristica foliar que se destaca, ya
que puede usarse para medir patrones de inestabilidad en
el desarrollo de individuos (Diaz et al., 2004), en términos
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précticos representa la variacién aleatoria en caracteres
bilateralmente simétricos. Motivo por el cual ha sido usada
para correlacionarla con la defoliacién causada por insectos
(Cuevas-Reyesetal.,2018), sugiriendo que plantas con hojas
mds asimétricas tendran mayor dafio que aquellas con hojas
simétricas, consecuencia de una combinacién en la calidad
nutricional y metabolismo secundario (Koslov et al., 2018).

Las plantas forrajeras en especial son un grupo que
se ha caracterizado por recibir repetida defoliacién por
insectos herbivoros en sus hojas y a que generalmente
presentan altas tasas de crecimiento (Lee, 2018; Onoda et
al., 2017). Un mejor conocimiento sobre la influencia de
las caracteristicas morfoldgicas en la defoliacién en plantas
forrajeras puede ayudar en la eleccién de especies con
rasgos defensivos intrinsecos que conlleven a reducciones
claras en los dafos causados por insectos defoliadores
(Silva et al., 2017). En virtud de lo anterior, hipotetizamos
que las especies forrajeras evaluadas en el presente estudio,
tendrdn mayor probabilidad de compensar el dafio causado
por la herbivoria de insectos, debido a su adaptacién a la
defoliacién natural y artificial (Lee, 2018) que les confiere
una alta plasticidad fenotipica y tentativamente altas tasas
de crecimiento (Noda et al., 2007; Noguera-Talavera et dl.,
2014; Mejia-Dfazetal., 2017).

En forma novedosa, creemos que las caracteristicas
foliares tendrdn un papel importante en estas respuestas
de tolerancia hacia la herbivoria por insectos, todo ello
basado a la luz de la literatura de la ecologfa vegetal de las
selvas tropicales, ya que, a nuestro conocimiento, no hay
informacién para estas especies forrajeras. El objetivo del
estudio fue evaluar la influencia de la edad de las plantas y
de las hojas, sobre las caracteristicas foliares, y a su vez, la
relacién con la defoliacién causada por insectos herbivoros
en tres especies forrajeras en zonas tropicales. El estudio se
realizé durante el periodo de establecimiento de un banco
de biomasa de tres especies forrajeras, Tithonia diversifolia
(Helms) A. Gray, Morus alba L. y Moringa oleifera Lam.

MATERIALES Y METODOS
Sistemas de estudio

El trabajo se realizé en la Unidad de Produccién e
Investigacién Agricola y Pecuaria del Tecnolégico Nacional
de México/Campus Conkal, Yucatdn, México, (21° 05° N
y 89° 327 W) durante los meses de octubre, noviembre
y diciembre. Se eligié esta temporada debido a que es la
época de mayor humedad en la regién, factor relacionado
a la presencia de insectos. La peninsula de Yucatan tiene un
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clima tropical subhimedo con tres estaciones durante el
afio: la temporada de lluvias (julio-octubre) se caracteriza
por una precipitacién abundante (> 60 mm por mes),
con la precipitacién mds alta (> 200 mm) en septiembre;
la temporada de vientos del norte (noviembre-febrero)
tiene una precipitacién moderada (<60 mm por mes) con
lluvias o lloviznas breves; y en la estacién seca (marzo-
junio) la precipitacién es <16 mm por mes (Gonzilez
et al., 2015). Se usaron tres especies como modelos de
estudio: Tithonia diversifolia, Moringa oleifera y Morus alba. En
el caso de T. diversifolia se caracteriza por ser una especie
de rapido crecimiento, con una eficiente depuracién de
nutrimentos del suelo, abundante produccién de hojas y
rdpida descomposicién que permite la rehabilitacién del
suelo en un perfodo corto de barbecho (Murgueitio et al.,
2015). En cuanto a M. oleffera, se caracteriza principalmente
por sus caracteristicas nutricionales y un alto rendimiento
en produccién de biomasa fresca (Puentes, 2014).
Asimismo, M. alba es una especie que se ha usado para el
consumo humano y como forraje, posee gran adaptacién
agroecoldgica y elevada capacidad para producir biomasa,
ademads de presentar una composicién quimica en su follaje
de gran valor nutricional para la alimentacién de animales
(Medugu etal., 2012).

Registro de datos

Se seleccionaron diez plantas ubicadas a una distancia
de 0,50 m entre cada planta y 2,50 m entre cada surco, en
cada una de las plantas seleccionadas se eligieron tres hojas
de edades diferentes: joven (primera hoja apical totalmente
expandida del 4pice), intermedia (hoja a la mitad de la
altura total) y vieja (hoja ubicada en la ramificacién mas
baja). De cada hoja se registraron los siguientes datos: drea
foliar (mm), dureza (g cm?), grosor (mm), peso seco (g),
area foliar especifica (SLA, cm?g"). Los datos se registraron
cada 30 dfas por tres meses.

Para la medicién del drea foliar (cm?), se fotografiaron
las hojas completamente extendidas, en cada foto se
incluyé una regla a lado de las hojas a modo de referencia;
posteriormente las fotos se analizaron a través del software
(ImageJ 1.8.0). Para la dureza (g cm™), se tomé un fragmento
de cada hoja, y se colocaron en un penetrémetro portétil
(AMS, modelo 59032 OSHA, EUA) para medir la fuerza
necesaria para romper el limbo de la hoja. Se excluyeron al
momento de medir las hojas la nervadura central, ya que,
debido a la alta concentracién de fibras de sustentacién y
vasos conductores, estas dreas son mads resistente que el
limbo foliar. En el caso de grosor de la hoja se registraron
los datos de las hojas con ayuda de un micrémetro digital
(Mitutoyo, modelo H-2780, Japdn).

Una vez obtenido el material fresco se sometieron las
hojas a un proceso de secado a 60 °C de 72 a 96 horas
hasta alcanzar un peso constante, para determinar el
peso seco foliar. También, se determiné el drea foliar

especifica (specific leaf area, SLA cm? g') dividiendo la
masa (g) entre el drea (cm?) de cada una de las muestras.
Para estimar la asimetria foliar (AF), se usé la asimetria
absoluta en vez de la asimetria fluctuante debido al bajo
nimero de hojas por muestreo. Para ello, se resté el
ancho izquierdo (LW) menos el derecho (RW) y se utilizé
el valor absoluto del resultado de la resta. A pesar de ello,
el valor absoluto es un buen estimador de la varianza de
la asimetria fluctuante entre hojas, asumiendo que no hay
asimetrfa direccional (consistentemente mayor izquierda o
derecha) o anti-simetria (falta constante de simetrfa, pero
en ninguna direccién particular). Para minimizar el error
de medicién en la asimetria fluctuante (Palmer, 1996),
se realizé una reevaluacién del 10 % de todas las hojas
recogidas 10 dias después de las primeras mediciones y las
dos mediciones se correlacionaron utilizando un indice de
repetibilidad (Falconer, 1981). Finalmente, para cuantificar
la defoliacion por los herbivoros se siguid la clasificacién de
Dirzo y Dominguez (1995), se determinaron seis clases de
proporcién de defoliacién: (0) ausencia de defoliacién; (1)
1 a 6 % de defoliacién; (2) 7a 12 %; (3) 13a 25 %; (4) 26 a
50 %; (5) 51 a 100 %.

Analisis estadistico

Se analizaron las caracteristicas foliares de manera
interespecifica a través de modelos lineales generalizados
GLM con una distribucién normal y funcién de enlace
identidad, considerando como factor de variacién las tres

Figura 1. (a) Morus alba, (b) Thitonia diversifolia y (c) Moringa
oleifera representacién esquemdtica de las hojas usadas para medir
asimetria fluctuante, y SLA, mostrando hojas dafadas y hojas
completas | (Izquierda) D (Derecha) L (Longitud).
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especies, con correccién para comparacién de pruebas por
pares de Bonferroni (Moran, 2003).

Para las diferencias intraespecificas, se analizaron
todas las variables de cada especie y su cambio en las
edades, bajo una estructura factorial en donde la edad de
la planta (30, 60 y 90 dfas) y edad de la hoja (hoja joven,
intermedia y vieja) fungieron como factores. Para todas las
caracteristicas foliares (variables dependientes) se usaron
modelos probabilisticos Normal con una funcién de enlace
Identidad. Posteriormente, se realizaron comparaciones
pareadas de las medias con una prueba de Bonferroni.
Todos los andlisis estadisticos se realizaron con el paquete
estadistico SPSS 16 para Windows.

Para evaluar las relaciones entre las caracteristicas
foliares con las edades de las plantas, de las hojas, las
especies forrajeras estudiadas y la defoliacién, se realizé
un andlisis de redundancia (RDA, redundancy analysis)
(Legendre y Legendre, 1998). Previo al RDA, se calculé la
longitud de gradiente de la matriz de las caracteristicas
foliares, para ello se usé un Andlisis de Correspondencia
Distendido (DCA, Detrended Correspondence Analysis)
(Hill, 1979). La significancia estadistica de cada
caracteristica foliar y de los cuatro ejes, se examind a través
de un procedimiento de seleccién hacia adelante usando las
pruebas de permutaciones aleatorias de Monte Carlo (499
permutaciones, p< 0.05). Estos analisis se realizaron con el
software Canoco 4.5.

RESULTADOS

En general, se encontraron diferencias estadisticamente
significativas en las caracteristicas foliares tanto inter como
intraespecificas en las tres especies forrajeras (Cuadro 1).
Entre especies, se encontré que M. oleifera presenté hojas
con mayor drea (gl=2, Chi?Wald=17.390, p=0,000), peso
seco (gl=2, Chi? Wald=41,664, p=0,000), FA (gl=2, Chi?
Wald=31,385, p=0,000) y grosor (gl=2, Chi*Wald= 16,209,
p=0,002), mientras que M. alba y T. diversifolia tuvieron
menores valores y similares entre ellas (Fig. 2a, b, d, e). En
formaopuesta, ladureza mostré diferencias estadisticamente
significativas entre las tres especies (gl=2, Chi?Wald=21,52,
p=0,000), siendo mayor en M. alba seguida de M. oleifera y T.
diversifolia (Fig. 2f). Asimismo, el SLA fue estadisticamente
mayor en forma similar en M. alba y T. diversifolia, pero menor
en M. oleifera (gl=2, Chi*Wald=9,912, p=0,007) (Fig. 2c).

Cuando se analizaron las diferencias intraespecificas, se
encontré que en el caso de M. oleifera, se presentaron dos
interacciones significativas edad planta x edad hoja y fueron
para las caracteristicas de dureza y grosor foliar (Cuadro 1).
En esta especie, no hubo variaciones en el 4rea foliar por
la edad de la hoja, pero si por la edad de la planta, ya que
los individuos de 30 dias tuvieron mayor drea foliar. Para
la dureza, se encontré que las hojas con valores més altos
fueron las jévenes y en plantas con 30 dias de edad. En
contraste, el grosor fue mucho mayor en hojas intermedias
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y viejas. El peso seco, SLA y asimetria foliar no presentaron
diferencias significativas en ningiin caso (Cuadro 1). Para M.
alba, se registré sélo en el SLA una interaccién significativa
para edad planta x edad hoja. El 4rea foliar fue mayor en
las hojas intermedias y viejas, asi como en las plantas con
60 y 90 dias de edad. En tanto, la dureza, grosor, peso seco
y SLA sélo mostraron cambios significativos por la edad
de la planta. La dureza, grosor y SLA fueron mayores en
las plantas de 60 y 90 dias de edad; a diferencia del peso
seco que fue mayor en las plantas de 30 dias de edad.
En T. diversifolia también se registré sélo una interaccién
significativa en edad planta x edad hoja, en este caso fue en
la caracteristica de grosor foliar. Para la edad de la hoja solo
se encontraron incrementos significativos en el grosory peso
seco, en ambos casos fue mayor en las hojas intermedias y
viejas. Mientras que, para la edad de la planta, el 4rea foliar
y el peso seco fueron mayores en las plantas con 30 dfas de
edad. A diferencia del grosor que fue mayor en las plantas
con 90 dias de edad (Cuadro 1).

Cuando se analizé la defoliacién, se encontré que la
interaccién entre los factores edad planta x edad hoja fue
marginalmente significativa en M. oleifera (gl=26, Chi* Wald=
6,08, p= 0,083). De manera independiente el factor edad
de hoja mostré diferencias significativas en las tres especies,
M. oleifera, M. alba y T. diversifolia (gl= 2, Chi*> Wald= 22,63,
p=0,0), presentando mayor defoliacién las hojas viejas e
intermedias. También, el factor edad de la planta presenté
diferencias significativas, pero solo en dos especies, T.
diversifolia y M. alba (gl= 2, Chi® Wald = 23,351 p=0,013); en
ambas especies la defoliacién fue mayor en plantas con 60
dias de edad. Por su parte, M. oleifera no mostré cambios en
la defoliacién en ningtn caso.

Relaciones de las caracteristicas foliares

Se analizaron las relaciones entre las caracteristicas
foliares con las edades de las plantas, de las hojas, las
especies forrajeras estudiadas y la defoliacién. EI RDA
mostré una estrecha separacién, pero estadisticamente
significativa sobre los ejes (Tabla 2), y, ademads, que los
andlisis de las permutaciones de Monte Carlo fueron
significativos para la mayorfa de las variables (Tabla 2). Las
tres especies forrajeras M. oleifera (F=36,01, p=0,002), M.
alba (F= 17,13, p=0,002) y T. diversifolia (F= 10,8, p=0,002)
mostraron influencias significativas en el andlisis RDA (Fig.
3). M. oleifera se asocié positivamente con el grosor, peso
seco, asimetria foliary el drea foliar, pero negativamente con
la durezay el SLA. Por su parte, M. alba se relacioné en forma
positiva con la dureza y negativamente con la asimetria
fluctuante. Las otras caracteristicas foliares no presentaron
una tendencia marcada. T. diversifolia solo estuvo asociada
a hojas con menor grosor y dureza (Fig. 3). Las edades de
las plantas también influenciaron significativamente a las
caracteristicas foliares, 30 dias (F= 11,37, p=0,002), 60
dias (F= 3,69, p=0,002) y 90 dias (F= 2,95, p=0,02) y de
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manera significativa entre especies. Por ejemplo, a los 30
dias se encontraron asociaciones positivas con el grosor,
la dureza y el peso seco, pero negativas a los 60 y 90 dfas.
En forma interesante, el SLA, &4rea foliar y asimetria foliar
fueron constantes a lo largo del ciclo de crecimiento vegetal
(Fig. 3). Para la edad foliar, se observé que solo las hojas
jévenes mostraron efectos significativos (F=2,56, p=0,03).
Las hojas viejas no tuvieron ninguna influencia significativa
en la ordenacién de las caracteristicas foliares. Las hojas
jovenes presentaron relaciones negativas con el grosor, la
dureza y el peso seco. Las hojas de mediana edad, aunque
con resultados marginalmente significativos (F=2,02,

p=0,08), tuvieron asociaciones positivas con el grosor, el
peso seco, asimetria foliary el 4rea foliar, pero negativas con
la dureza y el SLA. La defoliacién también con resultados
marginalmente significativos (F=1,92, p=0,09), presenté
asociaciones positivas con el SLAy la dureza; y negativas con
el grosor, el peso seco, asimetria foliary el 4rea foliar (Fig. 3).

DISCUSION

El presente estudio se enfocd en el efecto de la edad de
las plantas y de las hojas sobre las caracteristicas foliares
de tres especies forrajeras y su asociacién con el grado

Figura 2. Caracteristicas morfoldgicas foliares en M. oleifera, M. alba y T. diversifolia. a) Area foliar, b) Peso

seco, c) Area foliar especifica (SLA), d) Asimetria fluctuante e) Grosor, f) Dureza. Diferentes literales indican

diferencia estadistica significativa (Bonferroni< 0,005).
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Tabla 2. Valores propios y resultados de los andlisis de Monte
Carlo para un Andlisis de Redundancia (RDA) de las caracteristicas
foliares asociadas a variables independientes como edades de las
plantas, edades de las hojas, las especies forrajeras estudiadas y
la defoliacién (%).

Ejes 1 2 3 4

Valores propios: 0,144 0,038 0,017 0,004

Correlaciones de las
caracteristicas foliares-variables
independientes:

0,684 0,467 0,350 0,131

Varianza acumulada de las

caracteristicas foliares (%): 144 18,3 19,9 20,3

>

Varianza acumulada de las
caracteristicas foliares-variables 70,7 89,4 97,6 99,6
independientes:

Significancia del primer eje F=44,23 p=0,002
canénico:
Significancia de todos los ejes F=9,6 p=0,002

canénicos:

de defoliacién por insectos herbivoros. Se hipotetizé que
las especies forrajeras tendrfan mayor probabilidad de
compensar el dafio causado por la herbivoria de insectos,
debido a su adaptacién a la defoliacién natural y artificial
que les confiere una alta plasticidad fenotipica, y a que
poseen altas tasas de crecimiento. Se encontrd evidencia

Figura 3. Analisis de redundancia (RDA) de las relaciones entre
las caracteristicas foliares asociadas a edad de la planta, edad de
las hojas, las especies forrajeras estudiadas y la defoliacién (%).

de que el ajuste de las caracteristicas foliares beneficia a
los mecanismos de resistencia (dureza foliar) y tolerancia
(crecimiento compensatorio relacionado al SLA), resultados
que son sustentados por la hipétesis de la compensacién
continua de Maschinski y Whitham (1989). Se observé
que las hojas jévenes presentaron rasgos de resistencia
como mayor grosor y dureza foliar. Lo cual coincide
con lo reportado para especies de selvas tropicales, que
tienen un metabolismo, con alta capacidad fotosintética y
metabolismo de nitrégeno elevado, de modo que la planta
puede asignar mds nutrimentos y recursos de defensa hacia
las hojas jévenes, de mayor susceptibilidad a la defoliacién
(Larcher, 2006). Los resultados anteriores también fueron
consistentes con el menor porcentaje de defoliacidn
encontrado en las hojas jévenes, esto puede ser explicado
por la acumulacién de hormonas, metabolitos de defensa
y calidad nutricional que tienden a decaer con la edad de
la hoja y de la planta; lo cual interviene directamente en
el proceso de seleccién del tejido vegetal del cual se van a
alimentar los herbivoros (Gaquerel y Stitz, 2017).

Existe una vasta literatura que expone la influencia
de la edad vegetal y foliar en las caracteristicas foliares y
defoliacién en especies que habitan naturalmente las selvas
tropicales (Muiruri et al., 2019). Aunque para el caso de
especies forrajeras, los reportes son principalmente respecto
al efecto de los rayos UV, sexo, (Chen et al., 2016), altitud
geogriéfica (Bajpai et al., 2015), contaminacién industrial
(Dineva, 2017), ubicacién geografica, temperatura y su
estatus nativo o introducido (Tecco et al., 2012); y muy
pocos sobre los factores de edad evaluados aqui (Abdulkadir
et al., 2015). Aunque habria que considerar que tanto M.
alba como M. oleifera se consideran especies introducidas
con una importante adaptabilidad y de mejores habilidades
competitivas que las especies nativas (DiviSek et al., 2018),
lo cual podria impactar positivamente su aptitud individual
(Cuevas-Reyes etal., 2018).

Las respuestas en los mecanismos de resistencia y
tolerancia son complejas debido a que varfan entre especies,
tejidos vegetales y estado de desarrollo de la planta (Meihls
et al., 2012). Se ha reportado que las caracteristicas
morfoldgicas foliares de cada especie pueden variar debido
a que no necesariamente comparten una equivalencia
funcional y estructural exacta entre ellas (Vernescu y Ryser,
2009). Nuestros resultados presentan evidencia de ello,
ya que se observaron caracteristicas foliares marcadas
principalmente en M. oleffera, tanto al inicio del estudio
(lluvias) como al final (nortes). Por ejemplo, esta especie tuvo
mayor area foliar, grosor y peso seco; lo que es consistente
con lo reportado por Baatar (2008), que encontré que M.
oleifera puede maximizar su produccién de peso seco en
época de lluvias, lo cual sugiere una respuesta eficiente a
esas condiciones ambientales y una correlacién positiva con
las lluvias, independientemente del tipo de vegetacién en que
se asocia (Fuglie, 2000). Aunque también, se ha reportado
que M. oleffera tiene una alta capacidad de adaptarse
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a condiciones limitadas de agua, debido a su sistema
radicular pivotante engrosado (Casanova et al., 2018).

En la asimetria foliar se encontré una marcada
diferenciacién entre especies, siendo M. oleifera la especie con
hojas mas asimétricas. Es posible que estas respuestas sean
el resultado que M. oleifera al ser una especie caracterizada
por una alta variabilidad interanual e intertemporal (Singh
y Mal, 2014), ha desarrollado una plasticidad en sus rasgos
adaptativos, lo cual contribuye a la aptitud y supervivencia
de sus poblaciones (Gianoliy Gonzélezetal., 2005). Incluso,
Ndubuaku et al. (2014) establecen a esta especie como un
cultivo adecuado para el cambio climatico, dada su alto
nivel de adaptabilidad y valores nutricionales, medicinales,
agricolas, domésticos e industriales, a pesar de estar
sometida a altos niveles de estrés. En forma opuesta, M.
alba present6 hojas mas duras, a pesar que estudios como
el de Vijayan et al., (2006) han encontrado que dentro del
género Morus esta especie presenta los rangos mds bajos de
dureza foliar. Es posible que esta dureza foliar en M. alba
sea atribuible a deposiciones de cristales de calcio que
llenan las vacuolas de idioblastos y estos en si, seleccionar
para atributos que beneficie a los mecanismos de defensa
(Dineva, 2017). Asimismo, entre las tres especies forrajeras
estudiadas, M. alba junto con T. diversifolia mostraron los
valores mds altos de SLA, caracteristica foliar que ha sido
relacionada a especies de rapido crecimiento (Lamers et dal.,
2006), lo que les permiten un pronto uso de los nutrimentos
en ciclos mas cortos (Westoby et al., 2002).

Cuando se analizé la relacién entre las caracteristicas
foliares con la defoliacién, se encontraron resultados
divergentes. Por un lado, se encontraron relaciones
negativas de la defoliacién con el grosor de la hoja (medida
relacionada indirectamente con la biomasa foliar por
drea, LMA leaf mass area) (Ballina-Gémez et al., 2010),
biomasa (producto de un crecimiento subcompensatorio)
(Ballina-Gémez et al., 2008), asimetria fluctuante (aquf
medida como la asimetria foliar) y el 4rea foliar (Hosseini
et al., 2018). En el caso del grosor, se ha explicado que su
incremento puede ser causado por el mayor volumen de las
células del meséfilo y los espacios aéreos que hay entre ellos
(Sperlich et al., 2015). Respecto a la disminucién del peso
seco y area foliar causada por la defoliacién se ha sugerido
que puede ser debido a la existencia de un crecimiento
subcompensatorio del follaje en especies forrajeras (Ballina-
Gbémezetal., 2008), lo cual es posible sea producido por una
reduccién del cociente C:N resultado de una disminucién
de la ganancia de carbono en la fotosintesis (Palacio et al.,
2012). Por otro lado, es posible que la relacién negativa de
la asimetria foliar y la defoliacién haya sido dirigida por una
disminucién de la resistencia como resultado del estrés de la
planta causado por la herbivoria (Moller, 1995).
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En forma sorpresiva, la dureza foliar se relaciond
positivamente con la defoliacién, que generalmente tiene
un impacto negativo en la defoliacién, ya que a menudo
se utiliza como indicador funcional de defensa fisica foliar
(Lusketal., 2008). Creemos que, aunque las hojas presentan
un fuerte incremento en la dureza en la fase de maduracion,
este constante desarrollo de la dureza, podria causar
restricciones anatémicas que evitarian la esclerificacién
celular durante la fase de expansién, haciendo que las hojas
jévenes sean vulnerables al dafio por defoliacién (Barton
et al., 2019). También, se encontré que el SLA tuvo una
relacién positiva con la defoliacién, esto estaria sugiriendo
una respuesta compensatoria (Maschinski y Whitham,
1989; McNickle y Evans, 2018). El cual establece que las
plantas tendran mayor probabilidad de compensar el dafio
por la herbivoria conforme hayan mas recursos, como es
el caso de las especies de rdpido crecimiento que habitan
generalmente sitios sin limitacién de recursos (Ballina-
Gémez et al., 2010; Carrillo-Herrera et al., 2021) como
el sitio del presente estudio (Ruiz-Santiago et al., 2021)
pero sometidas a mayores niveles de herbivoria (Schulze
et al., 2005), siendo que la alta disponibilidad de luz y un
contenido de nitrégeno foliar 6ptimo, les darfa a las plantas
la capacidad de incrementar su capacidad fotosintética
(Marron etal., 2007).

Aunque en forma opuesta, el modelo de la tasa de
crecimiento (Hilbert et al., 1981) menciona que las especies
de rapido crecimiento son las que tendrdn menores
posibilidades de compensarel dafio porla herbivorfa, debido
a que su crecimiento intrinseco se encuentra muy cerca de su
umbral y, por tanto, su incremento seria minimo; no asf, las
especies de lento crecimiento, creciendo lejos de su umbral.
El presente estudio muestra que las plantas forrajeras,
similar a las plantas de selvas tropicales, despliegan
diferentes estrategias para lidiar con la defoliacién causada
por insectos, entre ellas la plasticidad fenotipica mediante
la cual logran ajustar algunas caracteristicas como la dureza
y el SLA, que le confieren resistencia (aumento de la dureza
foliar) y tolerancia al dafo (crecimiento compensatorio)
(Barton, 2008).

CONCLUSIONES

El presente estudio contribuye en forma novedosa al
entendimiento de las interrelaciones entre la estructura de
la hoja, su funcién y sus relaciones con la expresién de los
rasgos morfoldgicos de resistencia (defensa) y tolerancia en
especies forrajeras tropicales de alta importancia econémica
y ecolégica.
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