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ABSTRACT

Food relationships between Opeia obscura (Thomas} and Paropomala virgata(Scudder) on a
tobosa grassland (Hilaria mutica) , were studied, species food composition was determined by
microhistological analysis of gut contents; niche breadth, food preferences, and food resource
utilization were determined for both species and food competence between them was calculated.
Microhistological data analysis showed no difference (P > 0.05) between sexes in both species
for host plant composition; females have a wider niche breadth than the males.

O. obscura made use of the available food resources better than P.virgata in the tobosa
grassland, in the Mapimi Biosphere Reserve, Durango, México; food competence between
species was high, the competition effect was lessened by population location and low densities,
competition is higher in females; males of both species showed differences (P > 0.01) on host
plant composition.

(1) Parte de este trabajo fue presentado como tesis de Maestria en Ciencias con especialidad
en Entomologia, en el Colegio de Postgraduados, Montecillo, Mex.

(2) Parte de este trabajo fue desarrollado dentro del proyecto "Artrépodos Epigeos de la
reserva de la Biosfera de Mapimi", (P220CCOR880873), apoyado por la Direcci6n Adjunta de
Desarrollo Cientifico del CONACyT, México.
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O. obscura and P.virgala are oligophagous, but the former seems to behave as a facultative
monophagous in temperate environments in nothern localities places of its range ot geographic
distribution, in Mapimi’ that species feed on tobosa grass {H.mutica).

Key words: Grasshoppers, Acrididae, Ecology, Feeding.
RESUMEN.

En este trabajo se analizan las relaciones alimenticias entre Opefa obscura (Thomas) vy
Paropomala virgata(Scudder) en un pastizal de Hilaria mutica;la composicién de la dieta de las
especies se determiné por medic de un andlisis microhistolégico del contenido estomacal, se
calculé la amplitud del nicho, la selectividad alimenticia y la utilizacién del recurso alimento, y
la competencia por alimento entre ella. No se encontré diferencia significativa en lacomposicién
de la dieta entre los sexos de cada especie, tampoco se encontraron diferencias en la dieta de
ambas especies (P> 0.05); aunque los machos de estas dos especies presentan diferencias
significativas (P <0.01) entre sus dietas. La amplitud de nicho mostr6 en ambas especies un
valor mas alto para las hembras que paralos machos. O. obscura aprovecha mejor {os recursos
alimenticios disponibles en un pastizal de "sabaneta" que P.virgata; el valor de competencia por
alimento entre ambas especies es afto, el efecto de la misma es disminuido por medio de
diterencias en la ubicacién de las poblaciones y las densidades de las mismas; se manifiesta a
nivel de sexo, ya que los machos de ambas especies mostraron diferencias significativas
(P <0.01) en la composicion de sus dietas. Tanto O. obscura como P.virgata se consideran
oligétagas pero en el caso de la primera, se encontré que presenta monofagia faculitativa sobre
Bouteloua gracilis en otros ambientes dentro de su distribucién geogréfica, ya que en la zona
de estudio la base de su dieta es H.mutica.

Palabras clave: Chapulines, Acrididae, Ecologia, Alimentacién,

INTRODUCCION

Las comunidades de consumidores primarios en pastizales han sido con-
sideradas como relativamente simples en términos de diversidad, probable-
mente debido a la carencia de una estratificacion de las comunidades in-
volucradas (MacNaughton 1979).

Tradicionaimente la comunidad de consumidores ha sido dividida en
gremios, tales como: invertebrados ¢ue habitan sobre el suelo, invertebrados
due habitan bajo el suelo y los vertebrados herbivoros.

La biclogia y ecologia de los insectos en pastizales es poco conocida
(Stoddart 1975; Watts, ef. a/ 1982). Los acrididos en el presente han sido
considerados como el grupo mas dafino en pastizales y agroecosistemas
(Hewitt, ef. al. 1974; Watts, et. al. 1982). Los invertebrados herbivoros depen-
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diendo de la variedad de plantas consumidas se situan en algun sitio dentro
del espectro especialista - generalista de tipo de alimentacién. Crawford (1981)
menciona que los insectos fitéfagos en los desiertos, usan como alimento a las
plantas efimeras que se presentan en una 0 mas estaciones del afo.

Comparando a los acrididos con otros grupos de insectos comedores de
hojas como los lepidépteros, Otte y Joern (1977) afirman que los primeros son

ensu mayorfa polifagos, pocas especies son oligéfagas y raramente se pueden
encontrar especies mondfagas.

Los herbivoros sin excepcidn presentan cierto grado de selectividad alimen-

ticia, eligiendo entre las plantas y entre los tejidos vegetales de su preferencia
(Crawley 1983).
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Fig.1 Localizacion de lareserva de la Biosfera de Mapimi, Dgo. México. Madificado de Moratka
etal
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Objetivos:

Determinar las relaciones alimenticias de Opeia obscura y Paropomala
virgala en un pastizal de Hilaria mutica.

Determinar ta selectividad por especies vegetales componentes de su dieta.

Detectar diferencias intra e interespecfficas en fa composicion botanica de
la dieta.

Determinar la competencia por alimento entre estas dos especies de
chapulines.

Caracterizacion de la zona de estudio.

El presente trabajo se desarrol'é en un pastizal de sabaneta (Hilaria mutica)
ubicado a aproximadamente a 1.5 Km al NE de la estacion meteoroldgica
“Laboratcrio del Desierto”, de la reserva deta Bicsfera de Mapimi, Dgo., México,
(Halffter 1978; Garcia 1980). (Fig. 1).

El clima en Ja reserva se encuentra catalogado como BWhw(e); seco arido,
semicélido, con invierno fresco, temperatura anual promedio entre 18 y 22° ¢,
con regimen de lluvias en verano, con no menos de 10 veces mayor cantidad
de luvia en el mes mas himedo de la mitad mas caliente del afo que en el mes
MAs seco, un porcentaje de lluvias invernal entre 5 y 10 % del total anual (Carta
climatica INEGI; Garcla 1973; Vilchis 1979 y 1981). El promedic anual de lluvia
para la estacion meteoroldgica ‘Laboratorio del Desierto" es de 262.3 mm, la
evapotranspiracion media anual es de cerca de 2,800 mm con un minimo en
enero (110 mm) y un maximo en mayo - junio (350 mmj, (Cornet 1984; Breimer
1985).

Floristicamente la reserva se encuentra en la Provincia Bidtica del Altiplano,
en la Region Xerofitica Mexicana (Rzedowski 1978). La vegetacion
caracteristica de la playa es: estepa subarbustiva de Atriplex caenecens, Hilaria
mutica y Prosopis glandulosa en la mayor parte de su extensién y estepa
subarbustiva de A. stewartii en algunos sitios localizados (Martinez y Morello
1977; Montafa y Breimer 1988). En la zona de estudio predomina la primera.

De las 32 especies de chapulines, encontradas en la reserva por Rivera
(1986), se presentan las siguientes en la zona de estudio: Mermiria bivittata
maculipennis, Opefa obscura, Boopedon nubilum, Brachistola magna, Syrbula
montezuma, Tropidolophus formosus, Acrolophitus maculipennis,
Paropomala virgata, Melanoplus lakinus y Trimerotropis pallidipennis; de estas
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Q. obscura y P. virgata, son las més constantes en cuanto a su aparicion anual.

METODOLOGIA

Este trabajo se realiz6 durante los meses de julic a noviembre de 1986 en un
pastizal de H. mutica, en el cual se marco un 4rea de cuatro hectareas, en cuyo
centro se ubicaron dos rectangulos de 50 x 100 m.

Para evaluar la vegetacion se hicieron un total de 41 lineas de intercepcion
(Muller y Heinz 1974; Brower y Zar 1980), de 20 m de longitud cada una.

Para evaluar a los chapuiines se emple6 el método de conteo directo en 22
bandas paralelas de 50 m de largo por dos metros de ancho, separadas a
intervalos no menores a 5m (modificacion al método de Duranton et. al. 1982)
y ubicadas dentro de los rectangulos de 50 x 100 m.

Para determinar la composicién de la dieta se utilizé el método de analisis
microhistolégico del contenido estomacal (Isely y Alexander 1949; Mulkern y
Anderson 1959; Brusven y Muikern 1960; Mulkern 1967, 1969, 1970 y Gangwere
1972).

Para estimar la utilizacion de los recursos alimenticios se calculo el indice de
utilizacion de Hurlbert (1978, citado por Smith 1982). Para estimar la selec-
tividad alimenticia de cada especie se emple¢ grado de preferencia media
(Lohele y Rittenhouse 1982).

Se calculd la amplitud de nicho, por medio del coeficiente del mismo nombre
usado por Joern (1879 by 1983). El grado de competencia se calculé por medio
del coeficiente simétrico de sobreposicion de nicho, propuesto por Pianka
(1973), (citado por Joern y Lawlor 1980).

Estimacién de pardmetros:

- Indice de dtilizacion de Hurlbert (1978)

1 R D
B! = 1/3 (PI/Q)
|=
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Donde:
Pi = Proporcidn de la especie vegetal i utilizada.
Qi = Proporcion de la especie vegetal i en el medio.
R = No de especies vegetales utilizadas.
- Grado de Preferencia media (En: Loehle y Rittenhouse (1982)).
P =1n (};'ID;%/RAi%)
i=
Donde:
Di % = % de la especie vegetal i en la dieta.
RA{% = % de la especie vegetal i en el medio.
n = ndmero de muestras.
- Amplitud de Nicho {Joern 1979;1983)
B=BxpH)yH =-Zpilnpi
Donde:
pi = proporcién de la especie vegetal i en la muestra.
- Competencia. Coeficiente simétrico de Pianka (1973)
ok,- _ 3 Pik Pjj
\/ S (Pik)? S (Pij?

Donde:

Pik = Proporcion de la especie vegetal i en la especie de chapulin k.

Pij = Proporcion de la especie vegetal i en la especie de chapulin j.
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RESULTADOS

La cobertura vegetal registrada fue de 57.27 %, con una cobertura de
gramineas del 48.01 % del area total muestreada. Las especies vegetales que
cubren un area mayor dentro de la zona de estudio son: Hilaria mutica,
Bouteloua barbata, Prosopis glandulosa, Salsola kali y Heliotropium greqggii.
(Cuadro 1). La composicion floristica fue de 42 especies, de las cuales se
determinaron hasta especie 28 y 6 hasta género; estas 34 especies vegetales
fueron consideradas para el andlisis del contenido de las mollejas de los
chapulines. Las especies vegetales no determinadas, representan el 0.19 % de
la cobertura vegetal, lo cual no afecta de manera importante al andlisis
microhistoldgico.

Las especies de acrididos encontradas y sus densidades maximas en-
contradas correspondientes fueron: Q. obscura 3,000 individuos/ha aprox., y
P. virgata 809 individuos/ha aprox.

De un total de 34 especies vegetales, (nicamente 13 fueron usadas como
alimento por estas dos especies de chapulines mostrando gue ambas especies
presentan afinidad por las gramineas. (Cuadro 2).

Para determinar diferencias en la composicion de Ia dieta entre las especies
de chapulines y entre los sexos de las mismas, los resultados fueron ordenados
en una tablade contingenciade 6x2x 2, y seles practicd un andlisis estadistico
de tabla de contingencia mediante la prueba de Chi-cuadrada (Bartlet y Cox
1977; Siegel 1985, Cuadro 3).

El analisis de Chi-cuadrada mostro:

- Diferencias significativas entre las dietas de las dos especies de chapulines,
ademas:

- No hay diferencias significativas entre las dietas de los sexos de cada una
de las especies, aunque en el caso de Q. obscura casi alcanzd el nivel de
significacion.

- No hay diferencias significativas entre las dietas de las hembras de ambas
especies, pero si las hay entre los machos.
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Cuadro 1

Cobertura vegetal (C.V.%) de las principales especies encontradas en la zona de estudio,

Mapimi, Dgo. México.

PLANTAS FAMILIA CV.%
Hilaria mutica Graminae 39.86
Bouteloua barbata Graminae 6.36
Prosopis glandulosa Leguminosae 1.48
Salsola  kali Chenopodiaceae 1.28
Heliotropium greggii Boraginaceae 1.24
Hoffmanceggia densiflora Leguminosae 0.83
Euphorbia _sp Euphorbiaceae 079
Sida leprosa Malvaceae 0.79
Aristida _sp Graminae 0.57
Aristida adscencionis Graminae 0.52
Ziziphus obtusifolia Rhamnaceae 0.44
Tidesmonia gemmala Amaranthaceae 0.44
Opuntia_rastrera Cactaceae 0.35
Agave asperirima Amaryltidaceae 0.33
Dysodia aurea Compositae 0.30
Helliotropium _molle Boraginaceae 0.28
Bouteloua curtipendula Graminae 0.21
Bouteloua aristidoides Graminae 0.12
Afriplex caenecens Chenopodiaceae 0.11
Tridens sp Graminae 0.13
Haplopapus heterophylus Compositae 0.10
Eragrostis _sp Graminae 0.09
Eragrostis pillosa Graminae 0.08
Pectis sp Compositae 0.97
Kallstroemia grandifiora Zygophilaceae 0.06
Sporobolus patens Graminae 0.06
Portulaca oleracea Portulacaceae 0.03
Spharalcea angustifolia Malvaceae 0.02
Drymaria _sperguloides Caryophilaceae 0.02
Chloris _sp Graminae 0.02
Bahia _absinthifolia Cpmpositae 0.02
Panicum sp Graminae 0.02
Zephirantes longifolia Amaryllidaceae 0.01
Trichloris  crinira Graminae 0.002
Cobertura vegetal de especies determinadas 57.082
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Cuadro 2

. Resultados del andlisis microhistolégico practicado en 100 campos microscdpicos por sexo
a Opeia obscura y Paropomaia virgata (Orthoptera: Acrididae).

ESPECIE VEGETAL No de campos donde se detectd la especie vegetal
Opeia obscura Paropomalavirgata
macho bembra total macho | hembra total
Hilaria mutica 70 37 107 54 43 97
Aristida sp 10 10 20 20 14 34
Aristida_adscencionis 8 4 12 0 0 8]
Bouteloua barbata 9 12 21 11 3 14
Bouteloua curtipendula 11 11 22 11 10 21
Bouteloua aristidoides 2 0 2 0 9] 0
Panicum sp 3 1 4 8] 0 ! 0
Eragrostis sp 1 1 2 o 0 o
Chloris sp 1 0 1 0 0 0
Pectis sp 9] 5 5 o] 0 0
Atriplex _caenecens 1 1 2 0 0 0
Kalstroernia grandifiora 2 1 3 0 Q 0
Hoffmanseggia densifiora 1 0 1 0 0 0
Graminea no determinada 5 | B 11 6 7 13
Dicoliledonea no determinada 4 L 7 11 3 j 0 3

- No hay diferencias significativas (P > 0.10) en la utilizacion de los com-
ponentes vegetales por las hembras de ambas especies.

0. obscura presenta mayor diversidad en su dieta que P. virgata, consideran-
do ambos sexos. En las dos especies, las hembras muestran un valor mas alto
de diversidad en la dieta que los machos. (Cuadro 4).

El indice de utilizacién de Hurlbert muestra que P. virgata tiene un valor muy
bajo (0.0757), en compracion con el valor obtenido para O. obscura (0.1025).
(Cuadro 4).

P. virgata presenta un valor bajo de preferencia (9.022) y menor al encontrado
para O. obscura (26.043). (Cuadro 4).
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Cuadro 3

Resumen de los resultados obtenidos del andlisis de Chi-cuadrada, practicada a los datos del

andlisis microhistolégico agrupados en seis categorias.

VARIABLES X2 G.L.
OPOB-PAVI 13.7 5 =
OPOBO-OPOBT 9.149 5
PAVIO-PAVH 5.831 5
OPOBO-PAVIO 4.0 5
OPOB1-PAVI1 17.603 5 ok

OPOB = Opeia obscura

PAVI = Paropomala virgata
OPOBO = hembras de O. obscura
OPOB1 = machos de O. obscura
PAVIO = hembras de P. virgata

PAVI1 = machos de P. virgala

El valor de competencia por alimento entre ambas especies de chapulines

fue alto (0.9819). (Cuadro 4).

P (0.10) = 9.24 *

P (0.05) = 11.07 **

P (0.01) = 15.09 ***

Cuadro 4

Resumen de valores de amplitud de nicho (B), utilizacién de recursos (B’), preferencias

alimenticias (P} y competencia (Okj} para Opeia obscura y Paropomala virgata en un pastizal
de Hilaria mutica.

8 B P Okj

Cpeia obscura hembras 7.1209
machos 5.6703

ambos 6.5406 0.1025 26.0433

0.9819

Paropomala virgata hembras 4.8259
machos 3.4716

ambos 3.8615 0.0757 9.0222
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DISCUSION

Las diferencias encontradas en las dietas globales de ambas especies, el
hecho de no encontrar diferencias en la dieta entre los sexos de cada una de
las especies, y los valores registrados de amplitud de nicho, dependen
unicamente de la proporcion de utilizacién delos componentes especificos de
la dieta. Los distintos requerimientos nutricionales tanto de cada una de las
especies como de los sexos de las mismas, son importantes para determinar
su presencia en la dieta, como lo postulan Fox y Morrow (1981), ya que el
contenido de nutrientes de una planta y su accesibilidad en el medio ambiente,
son necesarios para la sobrevivencia y desarrcilo de un herbivoro.

O. obscura puede ser una especie con monofagia local sobre Bouteloua
gracilis, cuando esta planta es la graminea dominante (Crawley 1983; Joern
1979a; Mulkern 1969; Pfadt y Lavigne 1982). En este estudio, O. obscura se
compontd como oligofaga, por lo cual apoya los postulados de Fox y Morrow
(1981), en el sentido de que "La especializacion es una propiedad flexible de
las poblaciones de insectos herbivoros, que responden a presicnes de su
comunidad en particular y es un atributo dentro de su distribucién geografica".
Por otra parte, el encontrar diferencias significativas entre los componentes de
las dietasde O. obscura y P. virgata (considerando ambos sexos), muestra que
las dos especies no utilizan en las mismas proporciones los recursos alimen-
ticios; debido a los raquerimientos nutricionales de cada uno de los sexos, ya
que las mayores diferencias entie los componentes de las dietas y sus propor-
ciones corresponden a los machos. También hay que considerar que la
competencia interespecifica debida a aita densidad de los chapulines o a baja
abundancia de plantas para su alimento, puede incrementar el nimero de
especies de plantas que son usadas en su dieta {Fox y Morrow 1981).

EL Indice de preferencia media muestra que la dieta de P. virgata se
encuentra restringida a pocas especies vegetales. De estas, algunas gramineas
anuales como Aristida sp y Bouteloua curtipendula, registraron valores altos
de preferencia y valores bajos de cobertura.

Las especies vegetales que aportan los valores mas altos de preferencia
alimenticia en la dieta de O. obscura tienen valores bajos de cobertura, como:
Panicum sp, B. curtipendula, Peclis sp y Kalstroemia grandifiora.

En ambos chapulines se encontr que los principales componentes de sus
dietas fueron: una graminea perenne (M. mutica) y una graminea anual
(Bouteloua barabata) que son las especies vegetales que en el campo presen-
taron un valor alto de cobertura. Este fendmeno concuerda con las ideas de
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Otte y Joern (1977), quienes afirman que la asociacién de los chapulines con
las especies vegetales que constituyen su dieta dependera de la predictibilidad
temporal de la presencia de ellas (como en el caso de H. mutica) y de la
disposicion espacial (como en el casoc de B. barabata, especie de amplia
distribucién en los pastizales). Una planta perenne puede tener presencia
espacial y temporal constante, misma que permite a estos insectos fitdfagos
tener una estrecha y obligada asociacion con ella.

El alto valor de competencia entre ambas especies, la baja densidad maxima
registrada para P. virgata (809 ind/ha), en comparacién con la densidad
registrada para O. obscura (3,000 ind/ha), y el hecho de haber observado que
la primera especie ocupa una distribucién marginal en los manchones de
sabaneta, sugiere que hay exclusién competitiva por alimento, en la cual O.
obscura desplaza a P. virgata.

Las interacciones interespecificas son responsables de la estructura de una
comunidad, ya que los patrones de utilizacion de recursos, dentro de una
comunidad determinada proporcionan fuerte evidenciade su uso. Los modelos
competitivos de la estructura de la comunidad de acrididos, muestran que los
patrones de utilizacién de los recursos entre las especies son hiperdispersos
y son el resultado evolutivo de interacciones de competencia en el pasado
(Joern, 1979a; Joern y Lawlor 1980).

Lo anterior no concuerda con las chservaciones de Veckert y Hansen (1971
citado por Crawley 1983) quienes afirman que aunque se manifieste una alta
sobreposicion de nicho entre especies de herbivoros coexistentes, existe una
minima competencia por alimento. Sin embargo, la reduccién del efecto
competitivo de una especie sobre otra, por medio de ia disminuciéon de la
sobreposicién de nicho, es un mecanismo viable cuando el recurso alimento
es limitante, lo cual es frecuente en zonas aridas y semiéridas, donde existe
una gran variabilidad anual en la disponibilidad, tanto cuaiitativa como cuan-
titativa de recursos alimenticios. De esta manera se puede explicar la baja
densidad de P. virgata y el hecho de que se le observe con una disposicion
marginal en los manchones de sabaneta.

Por otra parte Otte y Joern (1977) afirman que el incremento de las interac-
ciones interespecificas sobre los recursos alimenticios influye en la amplitud
de nicho de las especies de ortdpteros, debido a la competencia. Esto no
necesariamente se debe a interaciones directas y pueden manifestar com-
petencia de tipo difuso. En el caso de O. obscura y P. virgata se puede afirmar
que la competencia por alimento se presenta en mayor medida entre las
hembras de ambas especies, dado que los resultados del andlisis estadistico
muestran diferencias entre las dietas de los machos de estas especies, pero
no diferencias en la utilizacion de las especies vegetales en las dietas de las
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hembras y la amplitud de nicho calculada muestra valores aitos para las
hembras.

0. obscura utiliza mejor los recursos alimenticios y presenta un mayor grado
de selectividad. Aunque las especies vegetales predilectas se encuentren en
proporciones bajas en el campo, tos individuos de esta especie las prefieren
sobre otras plantas presentes en el campo con una mayor proporcion, esto
muestra que las especies polffagas que se alimentan de una gran variedad de
plantas muestran ciertas preferencias por algunas de ellas.

En condiciones de abundancia de alimento algunas especies de plantas no
seran ingeridas, sin importar su disponibilidad en el campo (Mulkern,1970). En
algunas especies de chapulines, una especie vegetal puede no ser igualmente
elegible como alimento en las diferentes etapas de su crecimiento, man-
tenimiento y reproduccién, pero para algunas especies polffagas, una dieta
mixta proporciona mayores tasas de crecimiento y de supervivencia.

La importancia de estas observaciones se debe a la gran variabilidad anual
y estacional en la oferta de especies vegetales para los chapulines, tanto en
cantidad como en calidad, que se traduce en mecanismos de optimizacién de
los recursos alimentarios presentes, permitiendo una mejor adaptacién a los
distintos ambientes regionales, lo cual complementa los postulados de Craw-
ford, (1981) y de Joern, {1979a).

El haber encontrado que estas dos especies presentan bajos valores de
amplitud de sus nichos alimenticios y que tienen ciertas preferencias de tipo
alimenticio, no concuerda con los autores antes citados, cuando afirman que
las especies de chapulines de vida larga se alimentan de especies vegetales
de vida corta. En Mapimi, la especie registrada con un mayor porcentaje enla
dieta de los acrididos analizados fue una graminea perenne (H. mutica).

Ahora bien, el efecto de consumo de estas especies de chapulines sobre las
plantas hospederas depende directamente de la densidad de poblacién de los
chapulines, por el efecto de utilizacion sobre la produccion de follaje de las
especies vegetales incluidas en su dieta, ya que si el alimento es limitante, la
productividad primaria de las especles vegetales involucradas puede estar
correlacionada con la capacidad de soportar un cierto nimero de especies
herbivoras y de individuos de estas, como en el caso de los ortdpteros (Crawley
1983).

Entre los efectos méas sobresalientes de la defoliacién podemos considerar:

1- reduccion de la tasa de crecimiento en primavera. 2- reduccion de la
sobrevivencia en invierno. 3- reduccion de la distancia internodal. 4- aparicion
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de tallos postrados. 5- reduccion de la amplitud de las hojas y 6- reduccién de
las reservas de carbohidratos.

También hay que considerar que con la edad las hojas de fas plantas cambian
su superficie, color, turgencia, grosor y composicion qufmica; estos atributos
afectan su utilizacibn como alimento y también determinan el impacto de la
remocién de follaje sobre el crecimiento de la planta. El consumo de hojas
jovenes se traduce en lisis de los tejidos y la pérdida de la futura produccion
fotosintetizadora, a diferencia de lo que sucede con el consumo de hojas
seniles (Crawley 1983).
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