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RESUMEN

El conocimiento de las causas y mecanismos subyacentes de la plasticidad fenotipica en respuesta a la variacion
ambiental es crucial para un mejor entendimiento de la evolucion y de la biodiversidad. En este trabajo se describe
y analiza la importancia del estudio de la plasticidad fenotipica en plantas, mediante los trabajos de los ultimos 17
aflos concernientes al tema Plasticidad, plasticidad adaptativa, repuestas plasticas, herbivoria, dafios por herbivoros,
disponibilidad de luz, heterogeneidad ambiental, caracteristicas foliares, selva tropical. Los resultados muestran que el
estudio de la plasticidad es un area poco explorada. Las regiones tropicales donde mas estudios se han realizado son
Ameérica del sur, principalmente la region de Brasil y Chile, seguido por Ameérica de norte y Asia, con México y China
respectivamente. La mayoria de los estudios se realizaron con plantulas, utilizando principalmente especies demandantes
de luz y tolerantes a la sombra, focalizando las investigaciones en los efectos de la luz sobre ciertos atributos. Se resalta
la necesidad de aumentar el estudio de la plasticidad fenotipica sobre la biodiversidad en México, considerando no solo
la variacion de las caracteristicas ambientales (luz, temperatura, agua, etc.), sino también, sobre factores bidticos como

la herbivoria.
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INTRODUCCION
as plantas como organismaos
sésiles deben tener una capa-
cidad de adaptacion al entor-
no en el que se han disper-
sado (Pigliucci, 2001). En los eco-
sistemas tropicales se generan am-
bientes altamente dinamicos que
varian tanto espacial como tempo-
ralmente (Tang y Washitani, 1995),
y una forma de hacer frente a es-
tas variaciones del ambiente es por
medio de la plasticidad fenotipica
(Bradshaw, 1965; Mcintyre y Strauss,
2014), la cual permite generar cam-
bios (anatomicos, fisiologicos, mor-
fologicos y estructurales) con los
cuales las plantas logran adaptarse a
nuevos ambientes (West-Eberhard,
2003). Valladares et al. (2000) han
sugerido que la plasticidad fenotipi-
ca puede ser la clave para que las
plantas logren sobrevivir a ambien-
tes heterogéneos y variables debido
a su rapida colonizacion al medio.

Las selvas y bosques tropicales con-
tienen una amplia gama de entor-
nos, que pueden ir desde el soto-
bosque donde la incidencia de luz
es menor al 3 %, hasta sitios muy
abiertos, producto de la caida de
los arboles (Chazdon, 1988). Una
forma eficiente de aclimatarse a la
heterogeneidad luminica es por
medio de modificaciones plasticas
en las caracteristicas de las hojas
(Rozendaal et al, 2006), por ejem-
plo, las especies demandantes de
luz que crecen expuestas en los
claros deben maximizar su capaci-
dad fotosintética produciendo hojas
con mayor contenido de nitrogeno
y carbono (Givnish, 1984), pero a su
vez, deben ser delgadas para perder
calor mediante altas tasa de respi-
racion (Westoby y Wrigh, 2006). En
cambio, las especies tolerantes a la
sombra crecen bajo el dosel de los
arboles, por lo que la luz se vuelve
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un recurso menos disponible (Poor-
ter y Nagel, 2000). En este sentido,
las hojas que crecen en sombra de-
ben de tener mayor area foliar es-
pecifica que les permitan capturar
mayor cantidad de luz, igual 0 mas
que las demandantes de luz (Evans
y Poorter, 1998), ademas de poseer
hojas con menor contenido de ni-
trogeno, pero mas gruesas y resis-
tentes a herbivoros.

La interaccion planta herbivoro al-
tera de manera directa la estructura
y el funcionamiento de las plantas
(Crawley, 1997). Coley y Barone
(1996) mencionan que una planta
puede tener hasta 70 % de dafo
foliar en su vida util. Se sabe que
las especies tolerantes a la sombra
tienen menor dafo por herbivoros
ya que sus hojas son mas gruesas y
duras, en cambio las demandantes
de luz muestran un patron contra-
rio debido a que invierten mas en
su desarrollo y crecimiento y me-
nos en defensas (Karban y Baldwin,
1997). Cabe mencionar que el dafio
producido por los herbivoros limita
las repuestas plasticas en las plantas
(Blundell y Peart, 2001; Valladares,
2007). Autores como Kursar y Coley
(2003) mencionan que la plasticidad
en los rasgos foliares tienen efectos
directos en compuestos que produ-
cen (azucares, nitrdgeno, metaboli-
tos secundarios) que atraen o repe-
len a los herbivoros.

A pesar de la importancia de la in-
teraccion planta herbivoro (Val vy
Boege, 2012), existe muy poca evi-
dencia sobre el efecto de ésta en el
despliegue de plasticidad fenotipi-
ca en sistemas tropicales (Marquis,
1984; Valladares et al., 2000; Boege,
2010). La evidencia se restringe al
estudio de las estrategias defensivas
de las plantas causadas por la her-
bivoria (Callaway et al, 2003), pero

pocos estudios han abordado las
adaptaciones de las plantas debido
a factores bioticos (Valladares et al.,
2007). La mayoria de los estudios
se han realizado en condiciones de
invernadero, (ver Niles y Agrawal,
2005; Salgado-Luarte y Gianoli,
2011; Pashalidou et al,, 2013; Pardo
et al,, 2016), y solo dos estudios han
evaluado el efecto de la herbivoria
en la plasticidad fenotipica en con-
diciones naturales (Boege y Dirzo,
2004; Salgado-Luarte y Gianoli,
2012). En este sentido, los estudios
sugieren evaluar cuantitativamente
los dafios de la herbivoria en con-
junto con factores bioticos en con-
diciones naturales, con el fin de ob-
tener una mejor comprension de la
plasticidad fenotipica en las plantas.
Por lo que el objetivo de este traba-
jo fue describir y analizar la impor-
tancia del estudio de la plasticidad
fenotipica de los ultimos afios en el
mundo.

MATERIALES Y METODOS

Se realizo una busgueda de estudios
sobre plasticidad fenotipica y herbi-
voria a partir de literatura electroni-
ca en el buscador Web of Science®
de los ultimos 17 afos. En la bus-
gueda se utilizaron las siguientes
palabras clave: Plasticidad, plastici-
dad adaptativa, repuestas plasticas,
herbivoria, dafios por herbivoros,
disponibilidad de luz, heterogenei-
dad ambiental, caracteristicas folia-
res. Con lo anterior se elabord una
base de datos donde se analizaron:
a) el curso temporal de los estudios,
b) los tipos de vegetacion donde se
han desarrollado los estudios, c) el
enfoque de los estudios, d) los or-
ganismos estudiados, e) las varia-
bles analizadas, y f) las preguntas de
estudio.

Se obtuvieron 2704 resultados, de
los cuales, al considerar criterios



de discriminacion, la muestra se redujo a 62, incluyen-
do cinco revisiones, tres relacionadas a las respuestas
plasticas a factores abiodticos, y dos sobre repuestas al
cambio climatico. Los criterios fueron: estudios que
abordaran como tema central la plasticidad fenotipica
en plantas, asi como cambios causados por factores
bioticos y abidticos en ecosistemas tropicales, bosques
templados y zonas aridas del mundo; estudios que hu-
biesen trabajado solo plantas, que reflejaran cambios en
la plasticidad fenotipica en condiciones naturales y ex-
perimentales. No se incluyeron estudios que abordaran
analisis moleculares (genética, epigenética, protéomica,
transcriptomica, etc.), escalas espaciales, modelamiento
de nicho, modelos nulos, predicciones a corto y largo
plazo. Tampoco se integraron investigaciones que es-
tudiaron algas, animales, anfibios,
microorganismos y especies inva-
soras. 6
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RESULTADOS Y DISCUSION ’
Curso temporal de los estudios
Los estudios sobre plasticidad feno-
tipica y herbivoria en ecosistemas
tropicales inician en el aflo 2000
con un pico de tres publicaciones, i
y muestran un patron erratico a lo

Numero de estudios
.

y Suiza), Asia con 19% (China e India) y Africa con 2%
(Figura 2b). Los estudios se han llevado a cabo en dife-
rentes paises, siendo China y México los que mas han
contribuido con 12 %, sequido por Brasil con 11 %, Chi-
le y Espafia con 9 %, y en menor proporcion, Panama,
Bolivia, Canada, E.U, Francia y Estonia con 5 %, sequido
por Australia 4 %, y por ultimo Suiza, Colombia, lItalia,
India, Indonesia, Hawai y Sudafrica con 2 % (Figura 2c).

Enfoques de los estudios

Los estudios de plasticidad fenotipica y herbivoria se han
abordado de diferentes maneras, incluyendo trabajos de
campo y experimentales. La mayoria de los estudios de
plasticidad fenotipica y herbivoria se han llevado a cabo
en ecosistemas tropicales, de los cuales 51 % han sido

== Numero de
estudios

largo del tiempo, con incremento
en los ultimos cinco afios (Figura 1). VPN
Lo anterior sugiere que: i) la investi-
gacion sobre plasticidad fenotipica
y herbivoria no es un tema nuevo, if)
en los ultimos afos se observa, un
aumento en el numero de publicaciones, /i) es un tema
poco explorado, ya que, en 17 afios, se registran 3.6 pu-
blicaciones por aflo en promedio. Lo anterior se puede
deber a que los estudios realizados en sistemas tropica-
les se han restringido a respuestas fenotipicas a un solo
factor abiotico (i. e. agua, temperatura, nutrientes y prin-
cipalmente la luz) y en menor medida a los bidticos (her-
bivoria, metabolismo secundario) (Schlichting, 2002;
Sultan, 2000).

Tipos de vegetacién

Los tipos de vegetacion estudiados en los trabajos se
agruparon como Tropical (bosque tropical, subtropical,
selva humeda, sabana), Templado y Zonas aridas (mato-
rral xerofilo) (Figura 2a). Se encontro que la mayor parte
de los estudios realizados correspondieron a la region
de Ameérica de sur con 32% trabajos, seqguido por Ameé-
rica de norte con 25%, Europa con 23% (Espafia, Francia

Tiempo (afios)

Figura 1. Numero de estudios de plasticidad fenotipica y herbivoria para el periodo 2000-
2017. La linea negra representa el numero total de trabajos por afio.

en condiciones naturales (Figura 3). En cuanto a los es-
tudios realizados en condiciones experimentales, el por-
centaje fue de 49 %. Cabe destacar que la aproximacion
a través de experimentos €s muy cercana a la realizada
en condiciones naturales. La ventaja de los estudios ex-
perimentales es que muchas de las variables se pueden
controlar, lo que genera mayor precision en contraste
con los estudios naturales; sin embargo, si bien se ase-
mejan a las condiciones gue las plantas se enfrentan,
existe mucha variacion y es dificil discernir entre los fac-
tores causales (Valladares, 2007). Uno de los problemas
que presenta trabajar en condiciones naturales es la re-
presentatividad de los genotipos, ya que se han repor-
tado estudios donde se han utilizado tres genotipos en
poblaciones naturales (Miner et al,, 2005), ocasionando
que se obtenga una vista incompleta de la norma de re-
accion, ademas de que no se comprenden del todo los
cambios plasticos que pueden generar los organismos
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Figura 2. Estudios de plasticidad fenotipica y herbivoria. a) Tipos de vegetacion, b) América del sur,
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Figura 3. Enfoques utilizados en los estudios de plasticidad fenotipica

y herbivoria.

de estudio. Autores como Van Kleunen (2005) mencio-
nan que por lo menos se deben trabajar con seis geno-
tipos para poder hacer estudios de plasticidad en plan-
tas, ya que de trabajar con menos se pude obtener una
interpretacion inadecuada de los resultados, generando
sesgos en los mismos.

Organismos estudiados

El estadio ontogénico de los organismos encontrados
en los estudios de plasticidad fenotipica y herbivoria, fue
plantulas, adultos y binzales con 49 %, 39 %y 2 %: respec-
tivamente (Figura 4d). En cuanto a la forma de vida de las
especies se encontro que la mayoria de los estudios uti-
lizaron arboles (38 %), y herbaceas (8 %) (Figura 4e). Ade-
mas, la predominancia en los trabajos fue de la historia
de vida de las plantas, donde utilizaron principalmente
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Figura 4 Organismos utilizados en los estudios de plasticidad fenotipica y herbivoria.

especies demandantes de luz y tolerantes a la sombra.
Lo anterior se relaciona a lo propuesto por Kitajima y
Fenner (2000), quienes mencionan que al trabajar con
plantulas se puede identificar con mayor rapidez y preci-
sion los cambios plasticos en los organismos.

Variables

En general, los estudios han utilizado como variables
area foliar, area foliar especifica, biomasa, altura total,
contenido de nitrogeno, tasa de crecimiento relativo,
grosor, contenido de agua, dureza, herbivoria, conteni-
do de clorofila y contenido de carbono (Figura 5).

El drea foliar, area foliar especifica y biomasa son las va-
riables que la mayoria de los estudios han utilizado con
30 %, 30 % y 28 %, respectivamente. Esto se debe a que

Estudios

Figura 5. Tipo de variables utilizadas en los estudios de plasticidad fenotipica y herbivoria

las dos primeras son parametros que se pueden medir
relativamente facil, ya que generan cambios rapidos bajo
cualquier estrés (bidtico o abiotico), y porque también
funcionan como indicadores de cambios a corto plazo
(Poorter y Remkes, 1990), ademas, pueden explicar has-
ta el 80 % de la variacion, lo cual se correlaciona direc-
tamente con la tasa de crecimiento (Valladares, 2008).
Poorter y Nagel (2000) mencionan que la clorofila y el
carbono son menos utilizadas en estudios de plasticidad
ya que Nno proporcionan una interpretacion precisa de
los cambios plasticos en los organismaos.

Preguntas de investigacion

En los estudios se encontraron las siguientes preguntas
de investigacion: cambios a la luz, herbivoria, condicio-
nes contrastantes, efecto de nutrientes y respuestas a
la sequia, todas evaluadas so-
bre el efecto de la plasticidad
(Figura 6).

Los estudios de cambios por
luz se han abordado princi-
palmente evaluando las ca-
racteristicas foliares en dife-
rentes niveles de luz (Queza-
da y Gianoli 2006; Sanchez-
Gomez et al, 2006; Soffo-
coni et al, 2015; Puglielli et
al, 2015; Xiao et al, 2016),
indicando cambios plasticos
positivos en variables como
area folia especifica, tasa de
crecimiento relativo, elonga-
cion del tallo, grosor, altura
y densidad estomatica. En
cuanto a la herbivoria, se han
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Figura 6. Principales preguntas de investigacion en los estudios de plasticidad

fenotipica y herbivoria.

enfocado a la seleccion de rasgos foliares por herbivoros
y mecanismos de defensa (Niles y Agrawal 2005; Torres
y Rodriguez-Lopez 2007; Boege 2010). En relacion a las
condiciones contrastantes de luz se han evaluado las
historias de vida de las plantas (demandantes de luz y
tolerantes a la sombra) en ambientes contrastantes (Va-
lladares et al, 2000; Paguette et al, 2007; Chun-ming et
al, 2016). También el efecto de las condiciones edaficas,
principalmente en macronutrientes, tales como fosforo,
potasio y nitrdgeno (Markesteijn et al,, 2007; Falcdoa et
al, 2015), y, por ultimo, el crecimiento y asignacion de
recursos en repuesta a la sequia (Sanchez-Gomez et al.,
2008; Dziedek et al., 2017).

Lineas futuras de investigacion

Sin duda, la evidencia gue se tiene sobre la plasticidad
fenotipica es muy escasa, en particular en su evoluciony
bajo nuevas condiciones naturales. Esto ha llevado a que
muchas preguntas aun permanezcan sin respuestas. Por
ejemplo, algunas que requieren mayor informacion son:
¢Es la expresion de la plasticidad adaptativa dependiente
del ambiente?; si no es asi, jLa variacion genética here-
dable es la responsable?, ;Es la herbivoria junto con otros
factores de estrés abiotico generadores o limitantes de
la expresion plastica de las plantas? ;La plasticidad foliar
puede ayudar a predecir que especies se desempefien
mejor fuera de su habitat? ;Qué especies son las mas
adecuadas para proyectos de restauracion? ;Cuales son
las especies que se pueden incluir para maximizar la di-
versidad de los bosques en via de restauracion? (Salga-
do-Luarte & Gianoli 2011).

Por ultimo, este analisis resalta la falta de estudios de
plasticidad fenotipica en México, y principalmente en los
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ecosistemas tropicales. Asi mismo, hace evidente
a la comunidad cientifica la necesidad de enfocar
esfuerzos hacia esta linea de investigacion como
repuesta a la perdida de diversidad biologica, por
las altas tasas de deforestacion y fragmentacion
de ecosistemas. En relacion a los anterior, sobre-
salen los estudios publicados por Juan Nufez
Farfan, Pedro Luis Valverde, Juan Fornoni Agnelli
y Karina Boege Paré. Cuyos alcances destacan
la evidencia, de haberse enfocado a estudiar
la evolucion fenotipica, interaccion genotipo-
ambiente, presion de seleccion y herbivoria en
diferentes ecosistemas, tales como la selva alta,
selva mediana, selva seca y matorral xerofilo. Lo
anterior da un panorama de cOmo esta actuando
la seleccion natural en la interaccion planta-insecto, sus
adaptaciones y el impacto de la herbivoria sobre las es-
trategias de regeneracion y reclutamiento de plantulas
en los ecosistemas tropicales de México.

CONCLUSIONES
e la plasticidad fenotipica

El estu d |O jsu relacion con la herbi-

voria es un area relativamente reciente. La mayoria de los
estudios se han realizado en sistemas tropicales, siendo
Ameérica del sur la region predominante con Brasil y Chi-
le, sequido por América de norte y Asia, con México y
China respectivamente. El estadio ontogenético mas uti-
lizado fueron plantulas, seguido por arboles como for-
ma de vida, ademas de utilizar como modelo de estudio
especies demandantes de luz y tolerantes a la sombra
en todos los casos. Los enfoques de los estudios se han
llevado tanto en condiciones naturales (poco control de
variables), como experimentales (condiciones muy con-
troladas). Las variables usadas con mas frecuencia en los
estudios fueron el area foliar, biomasa y el area folia es-
pecifica en campo como en laboratorio. El topico mas
estudiado fue el de cambios plasticos a diferentes gra-
dientes de luz, con resultados positivos en la plasticidad
fenotipica de las plantas, donde se registra un patron
en las especies demandantes de luz, debido a: i) experi-
mentos en laboratorio, ii) historia de vida de las especies,
i) mismo estadio de desarrollo.
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