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PREFACIO
28 febrero 1952

“Asi a las orillas del rio Java se inicio nuestra aventura. La primera abra de 300
hectdreas en la selva virgen la hice utilizando gente de la zona bananera, probablemente
no toda de muy buena reputacion....”.

“Recuerdo que sali de Aqua Buena. Ultimo lugar habitado antes de llegar a la selva.
Después de 4 horas de camino llegamos y encontré a mi encargado de confianza todo
nervioso porque aquella gente no queria conformarse con los 135 colones por hectdrea...
sin embargo logré convencer al jefe de voltea con un pequefio premio... un tepezcuintle
que habia cazado en el camino; asi resolvi el problema y recibi el trabajo”.

“Afos después, a finales de 1962 regreso de visita a San Vito... mi esposa lo recibio
en lo alto de aquel cerro donde pudo admirar el panorama de las casas, calle, aeropuerto,
los cultivos que se extendian perdiéndose la vista. Olivia le comentd: se acuerda Padre el
INFIERNO VERDE. jQue infierno verde!, esto es un paraiso jaqui quiero volver, aqui quiero

morir!

Vito Sansonetti. Quemé mis naves en estas montafias: la colonizacion de la altiplanicie de

Coto Brus y la fundacién de San Vito de Java, 1916.
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Resumen

En los tropicos mientras la deforestacion avanza a ritmos acelerados también es comun el
abandono de pastizales y terrenos improductivos lo que permite la regeneracidn posterior.
Sin embargo, es poco lo que se conoce sobre el establecimiento y desarrollo de plantulas
de la mayoria de las especies arbdreas nativas. En este proyecto evalué el desarrollo inicial
de plantulas de cinco especies arbéreas (Hasseltia floribunda, Inga densiflora, Persea
americana, Tapirira mexicana y Trichilia pittieri) sembradas en ambientes contrastantes de
disponibilidad de luz, los cuales incluyen cuatro sitios de sotobosque en bosques
secundarios, asi como pastizales adyacentes. Durante un afio cuantifiqué el crecimiento,
herbivoria y la supervivencia de forma mensual. Al final del afio recolecté muestras de las
hojas de los individuos sobrevivientes con el fin de determinar su area especifica foliar
(AFE). Para todas las especies la mortalidad y dafios por herbivoria fueron mucho mayores
en el pastizal. Los individuos sobrevivientes en este ambiente mostraron un mayor
incremento en su altura y didmetro. Los valores de AFE fueron mayores dentro del bosque
para todas las especies. La disponibilidad de luz fue el principal factor que determind las
respuestas de las especies, las cuales pudieron diferenciarse en dos grupos generales,
demandantes de luz y tolerantes a la sombra. Debido a su rdpido crecimiento vy
sobrevivencia I. densiflora y T. mexicana mostraron ser especies promisorias para la

restauracion de pastizales y bosques secundarios.



1. Estado del conocimiento

La deforestacion en los tropicos ha venido presentando tasas alarmantes. En la pasada
década, la FAO (2010) calculé que a nivel mundial se perdieron 13 millones de hectareas
de bosque por afio. En los tréopicos se estimdé que entre los afios 2000 y 2005
desaparecieron alrededor de 27.2 millones de hectareas de bosque tropical humedo
(Matthew et al. 2008). Las causas de la deforestaciéon son multiples, pero entre ellas se
destaca la expansion urbana (De Fries et al. 2010), el desarrollo de la infraestructura vial
(Laurance et al. 2002), la ganaderia (Roper & Roberts, 1999), y la expansion agricola
(Benhin, 2006). De la misma manera, se han sefialado otros factores asociados con la
deforestacion, tales como la sobrepoblacion y la explotacion maderera (Burgess, 1993;
Geist & Lambin, 2002). Las causas de la deforestacion son diversas, varian
geograficamente, actian de manera sinergistica, (Geist & Lambin, 2002), y usualmente
estan influenciadas por fluctuaciones en la economia (Angelsen & Kaimowitz, 1999).

Las areas de dificil acceso, con pendientes pronunciadas, expuestas a lluvias excesivas,
y con suelos poco fértiles suelen ser poco explotadas a nivel maderero, agricola y
urbanistico, por lo que generalmente albergan remanentes de fragmentos boscosos
(Kaimowitz, 1996). Al mismo tiempo, los terrenos previamente deforestados pueden ser
abandonados debido a cambios en la economia y en la reduccién de la productividad del
suelo, lo que permite la regeneracién boscosa (Thomlinson et al. 1996). De esta forma los
fragmentos se convierten en una fuente importante de regeneracién de dreas aledafias
ademas de albergar un componente importante de la diversidad (Turner & Corlett, 1996).

Varios factores pueden impedir la sucesién boscosa. Entre estos destacan la limitacidon
en la dispersion, la baja germinacién y alta depredacidon de semillas, la competencia de
plantulas con pastos, la baja cantidad de nutrientes del suelo y los mayores dafios por
herbivoria usualmente prevalentes en los medios alterados (Nepstad et al. 1996; Holl et al.
2000). De la misma forma, el crecimiento y sobrevivencia suele ser menores en pastizales
gue en sitios sombreados debido a condiciones microclimaticas adversas presentes en
pastizales (Nepstad et al. 1996; Holl et al. 2000). Si bien se sabe que algunas especies

pueden desarrollarse satisfactoriamente en pastizales una vez que logran colonizar estos



sitios (Butterfield, 1995; Leopold et. al. 2001), es poco lo que se conoce sobre el potencial
de la mayoria de las especies para regenerarse en estas condiciones. Se ha encontrado
gue las especies relativamente tolerantes a la sombra y con semillas grandes tienen mayor
probabilidad de sobrevivir en pastizales, pero a la vez tienen dificultad para dispersarse a
estos sitios (Nepstad et al. 1990; Hooper et al. 2002).

Se espera que en areas fragmentadas los bosques remanentes sirvan como fuente de
recolonizacion (Turner & Corlett, 1996). Los bosques secundarios alterados pueden
recuperarse en biomasa y riqueza de especies hasta ser comparables con bosques
primarios (Letcher & Chazdon, 2009). El potencial de regeneracion depende del contexto
del paisaje y de la presencia de remanentes de bosque primario (Chazdon, 2014). No
obstante, debe tomarse en cuenta que estos habitats no reflejan la composicidn original
de especies, y por lo general tienen una disminucién significativa en diversidad (Leigh et
al. 1993), la cual viene acompafiada por un incremento de especies generalistas y pioneras
a largo plazo (Harrison & Bruna, 1999; Turner et al. 1996). La presencia de individuos
reproductivos tampoco garantiza la continuidad de las especies a largo plazo.

En arboles aislados por efectos de fragmentacién, puede ocurrir una disminucién en el
reclutamiento (Cordeiro & Howe, 2001), en el vigor de la progenie (Cascante et al. 2002), y
un aumento en la endogamia en las poblaciones remanentes (Jump & Pefiuelas, 2006),
factores que afectan la capacidad de recolonizacidon posterior. Adicionalmente, en
fragmentos boscosos la composicidn floristica puede ser afectada por un aumento en la
mortalidad y disminucién en el reclutamiento de muchas plantas (Laurance et al. 2006). En
fragmentos de menor tamafio asi como en bordes de bosque existe una menor
abundancia de plantulas debido a una menor dispersién y mayor mortalidad (Benitez-
Malvido, 1998) asi como un mayor efecto de herbivoria y ataque por patégenos (Benitez-
Malvido et al. 1999).

Los bosques secundarios pueden alcanzar una alta diversidad en pocas décadas si
existen remanentes boscosos cercanos que no se encuentren muy degradados (Aide et al.
2000; Kennard, 2002). Del mismo modo, pueden presentar niveles bajos de diversidad

cuando han sido expuestos a muchos disturbios (Lamb & Gilmour, 2003), y aun cuando la



diversidad es alta, esta es menor que la de un bosque maduro (Finegan, 1996). Se
requieren hasta tres décadas para que un bosque secundario alcance niveles comparables
de riqueza de especies a los de un bosque primario, aunque la estructura, abundancia y
distribucién de especies puede ser muy diferente (Letcher & Chazdon, 2009). En los
bosques tropicales la mayoria de las especies suelen ser escasas, o presentar baja
densidad, razdn por la cual su dispersidn y establecimiento puede ser lenta o no ocurrir del
todo en medios fragmentados (Maina & Howe, 2000). Si lo que se pretende es recuperar
la composicion del bosque, la siembra de adrboles y otras técnicas de restauracidon pueden
ser necesarias dada la baja colonizacién de muchas especies (Aide et al. 2000).

Una vez establecidas, el crecimiento y desarrollo de las plantulas estd determinado
por multiples factores abiodticos. Entre estos se han senalado la disponibilidad de agua
(Poorter & Hayashida-Oliver, 2000; Engelbrecht & Kursar, 2003; McLaren & Mc Donald,
2003) y de nutrientes en el suelo (Tanner et al. 1998). La disponibilidad de luz es uno de
los factores que mas influye en el desarrollo de las plantas (Caldwell & Pearcy, 1994)
representando un recurso limitante debido a la alta variacién temporal y espacial de la luz
(Chazdon & Fetcher, 1984). En condiciones de sombra puede ocurrir un aumento en la
vulnerabilidad a enfermedades (Augspurger & Kelly, 1984), una mayor mortalidad (Van der
Meer et al. 1998), y una disminucién del crecimiento por periodos prolongados (Clark &
Clark 1992; Montgomery & Chazdon, 2002).

Segun sus necesidades luminicas las plantas se han clasificado tradicionalmente en
dos grandes grupos: pioneras, las cuales requieren luz abundante para germinar y crecer, y
las tolerantes a la sombra, las cuales son capaces de sobrevivir, establecerse, crecer y
reproducirse en condiciones de sombra o baja intensidad luminica (Whitmore, 1989). Esta
division representa dos extremos contrastantes, sin embargo, no contemplan las
diferencias que pueden tener lugar a lo largo de todo el gradiente luminico, por lo cual se
han propuesto subdivisiones intermedias. Entre estas especies de regeneracién en claros o
de luminosidad intermedia las cuales se basan en patrones de sobrevivencia, crecimiento y
reclutamiento (Welden et al. 1991). Ademas, es comun que en muchas especies tengan

lugar cambios en estrategias de regeneraciéon dependiendo del estadio ontogénico



(Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996; Kitajima & Poorter, 2008). Aunque en términos
generales la disponibilidad de luz favorece el crecimiento de las plantas (Augspurger,
1984; Veenendaal et al. 1996; Riiger et al. 2009), muchas de las especies no se pueden
ajustar a alguna de estas clasificaciones por lo que los requerimientos y respuestas de
crecimiento pueden variar segun distintas variables fisioldgicas y ecolégicas (Baraloto et al.
2005), como la cantidad de luz disponible, (Agyeman et al. 2003; Bloor & Grubb, 2003) y la
biomasa de la planta (Poorter, 1999).

El ambiente luminico también tiene un efecto directo sobre la morfologia y fisiologia
de las plantas, lo que provoca diferencias en el crecimiento (King, 1996). Estas respuestas
pueden cuantificarse al examinar la tasa de crecimiento relativo (TCR) la cual se define
como el incremento de biomasa por unidad de biomasa pre-existente a través del tiempo
(Villar et al. 2008). En condiciones de sombra, la relacion de area foliar entre peso seco de
la hoja (denominada drea foliar especifica o AFE) es el componente de mayor importancia
al determinar la magnitud de las diferencias en la TCR (Reich et al. 1997). Un valor alto de
AFE genera una alta TCR ya que permite a la planta capturar una mayor cantidad de luz
con una menor inversidon en biomasa foliar, por tanto, esta asociada con una mayor fijacién
de carbono (Poorter & Remkes, 1990). Se ha encontrado que el AFE esta correlacionado
con la capacidad fotosintética, por lo que funciona como una variable predictora del
desempefio funcional de la planta (Osnas et al. 2013).

Bajo condiciones de alta luminosidad hay una mayor inversién en raices y un AFE alto,
mientras que en la sombra se optimiza la intercepcidén de luz al aumentar la distribucién de
biomasa en las hojas, las cuales suelen ser mas largas y delgadas, generando un AFE bajo
(Markesteijn & Poorter, 2009) y una distribucién de area foliar con bajo traslape (Alvarez-
Clare & Avalos, 2007). De la misma forma, las especies pioneras y aquellas especializadas
en crecer en ambientes de alta irradiacion generalmente presentan altas tasas
fotosintéticas, alta produccién de biomasa vy altos valores de TCR y AFE (Reich et al. 1998;
Poorter & De Jong, 1999).

La dindmica de claros se ha propuesto como un mecanismo para explicar la alta

diversidad y coexistencia de especies en los bosques tropicales (Denslow 1987, Schnitzer &



Carson, 2001). De acuerdo con la teoria de regeneracion de nicho existen adaptaciones
gue permiten crecer mejor bajo un determinado conjunto de condiciones luminicas.
Ashton, (1995) encontré diferencias en el crecimiento y distribucién de biomasa para
cuatro especies del género Shorea bajo distintos niveles de exposicidn a la luz, las cuales
sugirié podrian explicar la coexistencia de las cuatro especies en un bosque tropical.

En los bosques tropicales, la variacién en la disponibilidad de luz estd mediada por la
dindmica de claros, la cual genera una alta heterogeneidad en el dosel incrementando la
variacion en la disponibilidad de luz a través del espacio y el tiempo (Denslow, 1987). Los
claros constituyen desde un 3% hasta un 23% del area de un bosque tropical tipico y el
promedio de formacion de estos varia entre un 0.5% y 2% por afio (Yamamoto, 2000). En
Barro Colorado, Panama, sdlo el 28% del dosel en una parcela de 50 ha no estuvo
expuesto a claros durante un periodo de 13 afos (Hubell et al. 1999). El desarrollo de las
plantas en los claros esta bien documentado. Se ha observado mayor crecimiento de las
plantas tanto en los claros de mayor tamafio (Popma & Bongers, 1988) como en el centro
de estos en comparacién con los bordes (Brown, 1996). Debido a su importancia en la
dinamica del bosque la mayoria de las especies dependen de los claros para tener una
regeneracion exitosa (Hartshorn, 1978).

A nivel de plantula existe un balance bien documentado, tanto en condiciones de
campo, como de invernadero en el cual un crecimiento lento en condiciones de luz esta
compensado con una mayor sobrevivencia bajo la sombra (Kitajima, 1994; Walters &
Reich, 1996; Kobe, 1999). Sin embargo, durante el desarrollo ontogenético pueden ocurrir
multiples trayectorias que permiten abarcar distintos nichos luminicos (Kitajima & Poorter,
2008).

Otros estudios han concluido que los claros tienen un rol neutral para explicar la alta
diversidad de especies (Hubbell et al. 1999; Gravel et al. 2010), proponiendo evidencia a
favor de mecanismos alternativos que contradicen la exclusién competitiva (Wright, 2002).
Entre estas hipdtesis, las que han recibido mayor evidencia empirica apoyan los efectos
negativos denso-dependientes, los cuales establecen que las especies con mayor

abundancia de individuos estaran sometidas a mayor presidén por parasitos y herbivoros



(Janzen, 1970). Segun la teoria neutral unificada de biodiversidad y biogeografia la alta
diversidad y baja densidad existente para la mayoria de especies, es poco frecuente que
los mismos pares de especies coincidan para entrar en competencia directa, lo que impide
gue unas especies prevalezcan competitivamente sobre otras (Hubbell et al. 1999,
Hubbell, 2001).

Los pastizales abandonados y los bosques secundarios brindan oportunidades idéneas
para evaluar el crecimiento de plantulas en distintos ambientes luminicos a medida que se
aumenta la riqueza de especies. A su vez, estos hdbitats permiten generar informacion
basica con respecto al crecimiento, sobrevivencia y otros requerimientos ambientales de
las especies que inician su regeneracién bajo estas condiciones (Alvarez-Aquino et al.
2004). Esto puede orientar el manejo de la regeneracion natural de estos ambientes asi

como la seleccidn de especies idoneas en proyectos de reforestacion.

2. Objetivos

2.1. Objetivo general:

* Analizar la capacidad de sobrevivencia y crecimiento de cinco especies arbéreas
durante su estadio de plantula en el interior de fragmentos de bosque secundario y
en pastizales adyacentes a un bosque humedo montano de la zona sur de Costa

Rica.

2.2. Objetivos especificos:

e Evaluar la sobrevivencia durante el estadio de plantula de cohortes de cinco
especies de arboles en ambientes sombreados en el sotobosque de fragmentos de
bosque secundario asi como en pastizales con exposicion total a la luz.

e Comparar a partir de las diferencias en Area Foliar Especifica, la variacion intra e
interespecifica en el componente morfoldgico del crecimiento para las plantulas de

las cinco especies de arboles después de un afio de crecimiento, bajo condiciones



de sombra dentro de fragmentos boscosos asi como en pastizales con exposicién
total a la luz.

e Comparar las tasas de crecimiento para cinco especies de darboles, durante su
estadio de plantula, tanto en ambientes sombreados en el interior de fragmentos

de bosque secundario, como en pastizales con exposicién total de luz.

2.3. Hipotesis:

® El crecimiento y la sobrevivencia de las especies en los distintos ambientes esta
determinado por su capacidad de adaptacién a las condiciones de luz y
condiciones microclimaticas presentes en el pastizal y en el interior del bosque. Las
especies adaptadas a crecer en el bosque deberdn presentar una mayor mortalidad
en los pastizales, producto del exceso de radiacion presente en este ambiente. Sin
embargo, las plantulas sobrevivientes tendran mayor biomasa en comparacion con

las plantulas que se desarrollen bajo la sombra.

3. Materiales y Métodos

3.1. Sitio de estudio:

El trabajo se llevd a cabo de diciembre del 2009 a agosto del 2011 en los alrededores de
La Estacidon Bioldgica Las Cruces (8°47'07" N,82°57'32" O) y el pueblo de Agua Buena de
Coto Brus (8°44'42" N, 82°56'53" 0), en la zona Sureste de Costa Rica. El sitio corresponde
a un bosque humedo montano (Holdridge, 1978), con una precipitacion anual de
aproximadamente 3500mm y una temperatura promedio de 20°C. Los sitios en los que se
desarrolld el proyecto se encuentran entre los 1000 y 1300 msnm. En décadas anteriores,
la zona fue deforestada para dar paso a cultivos de café. Sin embargo, la caida en los
precios internacionales de este producto dio paso a la conversion de los terrenos en

pastizales lo que permitié que ocurriera la regeneracion natural (Rickert, 2005).



3.2. Especies de estudio:

Se trabajo con cinco especies arbdreas nativas del sitio y con caracteristicas ecolégicas
distintas: Hasseltia floribunda Kunth. (Flacourtiaceae), Inga densiflora Benth.
(Fabaceae/Mimosoidae), Persea americana Mill. (Lauraceae), Tapirira mexicana
Marchand. (Anacardiaceae) y Trichilia pittieri C. DC. (Meliaceae).

H. floribunda es un arbol de entre 5-18 m de altura. Se distribuye de Honduras hasta
Sudamérica. En Costa Rica se encuentra en el Valle Central y en ambas vertientes hasta los
850 msnm (Gonzélez, 2010). Se ha observado una gran cantidad de aves consumiendo sus
frutos (Wheelwright et al. 1984), asi como monos carablanca Cebus capucinus (Wehncke,
2005). La especie se utiliza para madera, cercas vivas y lefia. Crece tanto en bosques
primarios como secundarios y su regeneracién en el sitio suele ser abundante (obs pers).

I. densiflora es un arbol de hasta 30 m de alto, con una morfologia foliar muy variable.
Se distribuye desde México hasta Sudamérica. En Costa Rica se encuentra asociado a
bosques primarios y secundarios, dreas abiertas, y se utiliza para sombra en cafetales
(Zamora & Pennington, 2001). Se ha reportado que la polinizacién es realizada
principalmente por mariposas de la familia Hesperidae asi como por colibries (Koptur,
1983). Su fruto es una vaina indehiscente con un arilo de color blanco comestible.
Davidson et al. (2002) determinaron bajo condiciones de invernadero que la especie
requiere sombra parcial durante su estadio de plantula.

P. americana es un arbol de hasta 35 metros de alto. Es nativo de México a Colombia, y
en Costa Rica se encuentra ampliamente distribuido hasta los 1650 msnm en ambas
vertientes (Hammel et al. 2007). Se cultiva comUnmente por sus frutos comestibles, los
gue llegan a alcanzar hasta 20 cm de longitud. En estado silvestre, no obstante, los frutos
son de menor tamaio y los drboles alcanzan mayor altura.

T. mexicana es un arbol de entre 20-30 m de altura, se distribuye de México a
Sudamérica. En Costa Rica se encuentra en ambas vertientes en elevaciones bajas a

medianas (Holdridge et al. 1997), siendo muy comun en el bosque primario. Los frutos



son drupas comestibles (Holdridge et al. 1997); siendo fuente de alimento para aves
(Harvey & Haber, 1999) y mamiferos (Arroyo-Rodriguez & Mandujano, 2006a). Esta
especie es tolerante a la sombra, y las plantulas llegan a ser abundantes en el sotobosque
(Sugiyama & Peterson, 2013). Los arboles se encuentran cominmente en fragmentos
boscosos (Arroyo-Rodriguez & Mandujano, 2006 b; Lopez-Godmez et al. 2008).

T. pittieri es un arbol de hasta 25 m de altura. Hasta hace poco se consideraba una
especie endémica a Costa Rica, pero registros recientes la ubican también en Ecuador y
Peru. En Costa Rica se encuentra asociada a areas montafiosas entre los 400 y 1500 msnm
(Hammel et al. 2007). Esta catalogada como una especie vulnerable por la International
Union for Conservation of Nature (IUCN). La informacién ecoldgica disponible para la

especie es nula.

3.3. Produccion de plantulas:

El material se obtuvo en diciembre del 2009 en un fragmento de bosque primario
ubicado junto a la Estacién Bioldgica Las Cruces. Las plantulas de [ densiflora se
obtuvieron a partir de semillas de dos arboles que presentaron una alta fructificaciéon. Para
el resto de especies, el material se obtuvo a partir de plantulas recién germinadas. En el
caso de T. pittieri las plantulas se colectaron bajo dos arboles madre, mientras que para el
resto de las especies las plantulas se colectaron a lo largo de los senderos de la Estacién
Las Cruces. Dada la amplia regeneracion de estas tres especies no fue posible determinar
con certeza el origen y niumero de los arboles madre.

Tanto las semillas como las plantulas se colocaron posteriormente en bolsas pldsticas
de vivero de 6 x 8 cm, las cuales se llenaron con tierra proveniente de la zona y se
mantuvieron en el vivero del lugar hasta el momento de la siembra. Antes de plantarlas en
las parcelas se seleccionaron individuos de tamafios similares y se excluyeron aquellas

plantulas que presentaban dafios por herbivoria o algin tipo de enfermedades.
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3.4. Seleccién de parcelas:

Se trabajé en cuatro fragmentos boscosos con zonas de pastizal adyacentes para
diferenciar los efectos del ambiente luminico entre pastizales con exposicion total de luz y
bosques secundarios con condiciones internas de sombra (Anexo ). Los sitios se
enumeraron de 1-4 (Anexo 1). En agosto del 2010 se establecieron seis parcelas de 12 x 12
m?, tres de las cuales se ubicaron en los pastizales de forma aleatoria, manteniendo al
menos 10 m de distancia en relaciéon con el bosque. Las tres parcelas restantes se
establecieron en el interior del fragmento boscoso de forma aleatoria y estratificada,
evitando la presencia de claros grandes y a una distancia no menor a 30 m del borde (Fig.
1). En cada parcela se colocaron cinco plantulas de cada una de las especies, distanciadas 2
m entre si y distribuidas al azar (Fig. 1). En total se sembraron 120 individuos por especie
con 30 plantulas por sitio y 15 por ambiente en cada uno de los 4 sitios (15 x 2 x 4). Debido
a la falta de material T. mexicana no fue replicada en el sitio 2. Todos los individuos se
marcaron con cinta y se enumeraron. Durante el periodo de estudio se cortaron los

pastizales cada 3 meses en todas las parcelas.
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Fig. 1. Arreglo de las parcelas y ejemplo de la ubicacién de las plantulas dentro de estas,
en cada uno de los cuatro sitios con presencia de fragmentos de bosque secundario y
pastizal adyacente, en los alrededores de Estacion Bioldgica Las Cruces (H. floribunda: H.

floribunda, |d: I. densiflora, Pa: P. americana, Tm: T. mexicana, T. pittieri: T. pittieri).

3.5. Sobrevivencia y crecimiento de plantulas:

Se realizaron medidas mensuales de altura, diametro, numero de hojas, herbivoria vy
sobrevivencia desde agosto del 2010 a agosto del 2011. La altura de la plantula se midio
desde la base del tallo hasta el apice en el meristemo mas alto. El didmetro del tallo se
midié a nivel del suelo, en la base del tallo. Los dafos por herbivoria se cuantificaron de
acuerdo al porcentaje de drea foliar afectada. Posteriormente esta medicidn se categorizd
mediante una escala de 0 a 5, siendo O ausencia total de dafio y con las categorias
posteriores espaciadas por intervalos de 20% (siendo 1 entre 1y 20% de dafios y 5 entre
81-100%). Para el andlisis de sobrevivencia se consider6 como muertas aquellas plantulas
cuyo tallo estaba seco y sin hojas en el momento de la medicion. Las plantulas muertas
fueron revisadas en visitas posteriores para verificar que no hubiera rebrotes, en cuyo caso

se corrigié el dato.

3.6. Determinacion del AFE:

Al finalizar el afio (agosto 2011) se tomd de cada planta sobreviviente una hoja con el
fin de determinar su AFE siguiendo la metodologia propuesta por Garnier et al. (2001). En
cada planta se seleccionaron hojas maduras, completamente expandidas y sin ningun tipo
de dafio, a las cuales se les determind su area mediante el uso de un medidor de area
foliar (Area meter Delta-T-Devices). Posteriormente las hojas se secaron en una estufa
marca LAICON a 60 °C hasta obtener un valor de peso constante. El valor de AFE se

expresa en m’ (hoja) kg™ (hoja) (Villar et al. 2008).
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3.7. Determinacion de la estructura del dosel:

En enero del 2011 se tomaron fotografias hemisféricas con el fin de comparar las
diferencias en disponibilidad de luz entre el sotobosque de las distintas parcelas y los
sitios ubicados en el bosque secundario. Las fotografias hemisféricas dan una medida de
la apertura de dosel asi como del indice de darea foliar (IAF) los cuales se relacionan
directamente con la disponibilidad de luz en el sotobosque (Rich, 1990). En cada parcela se
tomaron fotografias en las esquinas y en el centro a una altura fija de 1.5 m sobre el suelo
y colocando la cdmara de forma que la parte superior de la foto estuviera alineada con el
norte magnético. Las fotografias se tomaron antes de las 9 am o después de las 3 pm bajo
condiciones nubladas, con el fin de evitar que destellos de luz directos afectaran el
contraste entre la cobertura del dosel y el cielo abierto (Rich, 1990). En el pastizal dado
gue la cobertura es 0% no se tomaron fotografias. Para analizar las fotografias se usé el
programa Gap Light Analyzer (Forest Ecology Lab, Simon Fraser University, Burnaby, BC,

Canada).

3.8. Analisis estadistico:

Las diferencias en el AFE se determinaron mediante un andlisis de variancia y una
prueba a posterirori de Tukey. Se utilizd una MANOVA para determinar el efecto de las
especies, ambiente y tiempo sobre las variables morfoldgicas analizadas. Se utilizé el
siguiente modelo: Y,ﬂ:ll+Vi+Yj+t1+Yt,-1+€m‘;,~jk,;‘ .Dénde: Y, es el valor de la variable
dependiente (diametro, altura, etc), del individuo m, que pertenece a la especie i y que
estd en el tratamiento j y que crece en el tiempo |, 1 es el promedio general, V; es el

efecto de pertenecer a la especiei, VY; es el efecto del tratamiento del ambientej, ¢
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es el efecto del tiempo I, y Vt; es el efecto de la interacciéon del tiempo con el
tratamiento del ambiente (von Ende, 2001).

Para determinar el efecto del ambiente en la sobrevivencia de cada especie se
realizé un analisis de supervivencia calculando estimados de funciones de supervivencia
usando el método del producto limite (Kaplan-Meier) para censos de grupos (Fox, 2001).
Para comparar laigualdad entre grupos se utilizé una prueba de Wilcoxon.

El efecto de la estructura del dosel sobre las variables del crecimiento se analizé
mediante una regresion lineal después de consolidar las variables resultantes del analisis
de estructura del dosel y ambiente luminico usando componentes principales. Todos los
resultados se analizaron utilizando el paquete estadistico JMP version 7 (SAS Institute,

Cary, Carolina del Norte, EEUU).

4. Resultados

4.1. Diferencias en el AFE:

Todas las especies dentro del tratamiento bosque presentaron valores de AFE mayores a
los observados en el tratamiento pastizal (Fig. 2.) los cuales fueron significativos para todas
las especies (Cuadro 1). En el bosque H. floribunda e I. densiflora mostraron los valores
mas altos diferencidandose del resto de especies (SS= 1509.5 F= 35.6, p< 0.0001, g.l. 4). En
el pastizal H. floribunda también mostré un mayor AFE pero esta diferencia solo fue

significativa con respecto a T. pittieri e I. densiflora (SS= 132.3 F= 3.95, p< 0.005, g.l. 4),

(Fig. 2).

Cuadro 1. Resultados del ANOVA para los efectos del ambiente sobre el AFE de las

especies de estudio. *p < 0.05.
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Fig. 2. Variacién en el AFE promedio para las 5 especies de estudio en el ambiente A)

Bosque, y B) Pastizal. Letras distintas representan especies con diferencias

estadisticamente significativas.

4.2. Diferencias en el crecimiento y la sobrevivencia entre ambientes y entre especies:

La altura, didmetro, nimero de hojas y dafio por herbivoria mostraron diferencias
significativas a lo largo del tiempo y segun la especie y ambiente (Cuadro 2). A nivel
especifico, hubo un aumento sostenido en los valores de altura y didmetro a lo largo del
ano, sin embargo, la respuesta fue muy variable segin el ambiente (Fig.3). El incremento
en altura y didmetro fue mayor en el pastizal y fue significativo para todas las especies
exceptuando el didmetro de T. pittieri (Cuadro 4).

En el bosque, el aumento en altura fue bajo para todas las especies, con 4 de las 5
mostrando un incremento promedio anual menor a los 3.5 cm. T. mexicana fue la

excepcion pues mostrd un aumento promedio de 6 cm. En el pastizal todas las especies
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aumentaron considerablemente su altura, con valores promedio que fluctuaron entre 30-
300% con respecto al tamano inicial (Fig. 3A, Anexo Il). El didmetro aumentd para todas las
especies en ambos ambientes con H. floribunda y T. pittieri mostrando valores de
crecimiento muy similares en el bosque y pastizal, e I. densiflora, T. mexicana y P.
americana con un aumento mucho mayor del didametro en el pastizal (Fig. 3B).

Las diferencias en las respuestas de crecimiento y sobrevivencia de las especies
permitieron categorizarlas en distintos estadios sucesionales (Cuadro 3). H. floribunda y T.
pittieri mostraron caracteristicas tipicas de especies de sombra con una alta sobrevivencia
y poco crecimiento mientras I. densiflora y P. americana se desarrollaron mejor bajo
condiciones de luz con un alto crecimiento pero a costa de una alta mortalidad. T.
mexicana tuvo valores muy altos y similares de sobrevivencia en ambos ambientes, y
presentd un mayor crecimiento en el pastizal, lo que sugiere que la especie requiere de

claros para regenerarse exitosamente.

Cuadro 2: Resultados del MANOVA para el efecto de ambiente y tiempo en las variables de
altura, didmetro, N de hojas y herbivoria.

Variable Altura Diametro N de hojas Herbivoria
ValorF  Valorp Valor F Valor p Valor F Valor p Valor F Valor p gl
Especie 62.2 <0.0001* 40.86 <0.0001* 6.75 <0.0001* 2.53 0.04* 4
Ambiente 67.24  <0.0001* 102.3 <0.0001* 19.65  <0.0001* 4.68 0.03* 2
Tiempo 1.87 0.0004* 2 <0.0001* 2.33 0.0004* 35.9 <0.0001* 12

4.3. Numero de hojas y herbivoria:

Las diferencias en el nimero de hojas fueron significativas para todas las especies con
excepcién de Pa (Cuadro 4). En el bosque, la mayoria de las especies redujeron el numero
inicial de hojas, con H. floribunda mostrando la mayor disminucién e I. densiflora y T
mexicana con ligeros incrementos. En el pastizal, H. floribunda y T. mexicana mostraron
una disminucion considerable, al punto de que algunos individuos quedaron casi
totalmente defoliados, en contraste con /. densiflora, la cual aumentd gradualmente el

numero hasta casi triplicarlo en este ambiente (Fig. 3 E-F).
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El dafio por herbivoria mostré grandes diferencias a lo largo del afio, segun la especie y
el ambiente (Fig. 3G-H). Los patrones de herbivoria mostraron diferencias significativas
para todas las especies excepto T. pittieri la cual presentd los valores mas bajos en el
bosque (Cuadro 4). En este mismo ambiente, /. densiflora y P. americana presentaron la
mayor cantidad de dafio, aunque fueron las que sufrieron menor impacto en el pastizal,
sitio donde H. floribunda presentd la mayor cantidad de dafio durante el periodo de

estudio.

Cuadro 3: Estado de sucesion de las especies de estudio segun la respuesta mostrada de

acorde a su sobrevivencia y altura (h) en los ambientes de bosque y pastizal.

Especie Estrategia de sucesion % sobrevivencia bosque = % sobrevivencia pastizal h max bosque (cm) h max pastizal (cm)
H. floribunda  Tolerante alasombra 2 30.9 25 26
1. densiflora Demandante de luz 90.2 58.2 44 190
P. americana Demandante de luz 31.7 67.2 42.5 101
T. mexicana Claros 80 82.2 55.5 83.5
T. pittieri Tolerante alasombra 58.3 58.5 25 34.5

4.4. Sobrevivencia:

La sobrevivencia mostré una gran variabilidad, con diferencias significativas entre sitios
(X2 =86, g.l. 3, p < 0.001), ambientes (X?>=6,06, g.l. = 1, p = 0.01) y entre especies (Cuadro
5), siendo siempre mayor en el ambiente bosque (Cuadro 5, Fig. 4). En este sitio, Pay T.
pittieri mostraron la mortalidad mas alta (aproximadamente 50% de individuos murieron),
mientras que H. floribunda e Id presentaron tan solo 5 muertes durante el afio de estudio.
En el pastizal, Unicamente T. mexicana mostré valores bajos de mortalidad con un 82% de
sobrevivencia. Para el resto de especies, la mortalidad se situdé siempre por encima del
40%, siendo H. floribunda el caso mas extremo ya que menos de un tercio de los

individuos sobrevivieron (Fig. 4B).

4.5. Apertura del dosel e IAF:

El valor promedio de apertura del dosel en los cuatro sitios fue de 18,6% con extremos
gue oscilaron entre 13,9 y 24,1% (Cuadro 6). El sitio 1 fue el que mostré la menor apertura

con un valor promedio de 14,2%. En contraste, el sitio 2 con un 21,4% fue el que presentd
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la menor cobertura. Los IAF se situaron entre 1,5 y 2,04 con un valor promedio de 1,77
(Cuadro 6). Las diferencias de cobertura e IAF entre los sitios no tuvieron ningun efecto

sobre el crecimiento ni la sobrevivencia intra e interespecifica.

Cuadro 4: Resultados de la ANOVA para las diferencias entre ambientes en altura,
didmetro, N de hojas y herbivoria de 5 especies arbéreas después de 13 meses de
crecimiento. *Diferencias estadisticamente significativas.

Especie Altura Diametro N de hojas Herbivoria gl
Valor F Valorp Valor F Valor p Valor F Valor p Valor F Valor p

H. floribunda 2,51 0.012* 1,89 0.059* 1,98 0.047* 3.79 0.0004* 49
I. densiflora 7 <0.0001* 10,94 < 0.0001* 8,85 <0.0001* 1.95 0.04* 65
T. mexicana 2,02 0.04* 4,19 0.0001* 2,63 0.008* 1.59 <0.0001* 54
T. pittieri 2,19 0.03* 1,34 0,23 2,81 0.0064* 5.15 0.13 42

P. americana 4,09 0.002* 2,64 0.021* 1,44 0,21 3.01 0.01* 24
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Fig. 3: Valores promedio mensuales de altura, didmetro, nimero de hojas y dafios a lo
largo del afio para 5 especies arbdreas en los ambientes de bosque y pastizal en la zona
sur de Costa Rica.

Cuadro 5: Resultados de la MANOVA para la sobrevivencia de 5 especies arboreas en los
ambientes de bosque y pastizal después de 13 meses de crecimiento.*Diferencias
estadisticamente significativas.

Especie Wilcoxon Valorp g.l.
H. floribunda 118.57 <0.0001* 1
1. densiflora 64.1 <0.0001* 1
T. mexicana 5.43 0.02* 1
T. pittieri 5.34 0.021* 1
P. americana 22 <0.0001* 1
Bosque Pastizal
4A 4B
&0 &0

50 0

40 40
30 30 -

20

M de individuos
sobrevivientes
M de individuos
sobrevivientes

10 10

0 - 0

§F & PP P SR D P

£ & ¥ & FF F & F W F o
Fecha Fecha

=+ H. floribunda —=I|. densiflora =o—P. americana —=T. mexicana =—=T. pittieri

Fig. 4: Curvas de sobrevivencia para cinco especies arbéreas durante los trece meses de
estudio en los ambientes de A) Bosque y B) Pastizal.

Cuadro 6: Valores de apertura del dosel e IAF para las tres parcelas ubicadas en cada uno
de los cuatro sitios boscosos de estudio (para detalles de los sitios ver metodologia y
anexo |)
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Sitio Parcela % apertura IAF anillo 4

1 a 14,7 2,16
1 b 14,1 2,1
1 c 13,9 22
2 a 24,11 124
2 b 21,8 1,5
2 c 18,3 1,75
3 a 20,5 1,52
3 b 21,5 1,49
3 c 20,7 1,62
4 a 16,65 2,04
4 b 20,83 1,74
4 c 16,4 1,95
Promedio 18,62 1,77

5. Discusion

Distintos factores ambientales tales como la disponibilidad de luz, agua y nutrientes,
asi como el nivel de herbivoria inciden directamente en la tasa de crecimiento vy
sobrevivencia de las plantas. En este estudio se encontraron diferencias claras en cuanto a
las respuestas de crecimiento de las 5 especies entre los ambientes de bosque y pastizal.
Hay tres resultados generales que reflejan las diferentes estrategias de regeneracién y de
historia de vida de estas especies. En los pastizales hubo un mayor crecimiento, pero
también una mayor mortalidad para todas las especies, siendo I. densiflora y P. americana
las que se desarrollaron mejor en el pastizal y H. floribunda, T. mexicana y T. pittieri las que
tuvieron una mejor respuesta en el bosque. Las diferencias se debieron principalmente a
los factores de disponibilidad de luz y al impacto de la herbivoria.

En el pastizal tuvo lugar un mayor incremento en altura y didmetro para todas las
especies debido a una mayor disponibilidad de luz. Sin embargo, las condiciones adversas
de temperatura y radiacién causaron una mayor mortalidad y facilitaron dafios por
herbivoria. Por ultimo, el numero total de hojas fue la Unica variable que no mostré
ningun incremento en los dos ambientes. Estos resultados concuerdan con estudios que
han comparado el desarrollo y sobrevivencia de plantulas de distintas especies tropicales

en bosques y pastizales (Nepstad et al. 1996; Cole et al. 2010).
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5.1. Efecto del ambiente luminico sobre el crecimiento y la sobrevivencia:

La disponibilidad de luz posiblemente representd el principal factor en determinar el
crecimiento y sobrevivencia de las plantas, por lo que permitié diferenciar entre dos
grupos, las tolerantes a la sombra y las demandantes de luz (cuadro 3). Valores luminicos
extremos, ya sea por debajo del punto de compensacidon en sitios muy sombreados, o
cercanos a la exposicion total a la luz en medios abiertos, son perjudiciales para la mayoria
de las especies, con excepcién de un grupo reducido de especies adaptadas a estas
condiciones extremas (Swaine & Whitmore, 1988; Montgomery & Chazdon, 2002; Bloor &
Grubb, 2003).

La exposicidn a alta irradiacién es sélo provechosa para las especies catalogadas como
helidfitas o pioneras, las cuales logran aprovechar el exceso de luz gracias a su mayor tasa
fotosintética, una mayor transpiracién, y una mayor plasticidad morfoldgica expresada en
el corto plazo (Bazzaz, 1984; Ashton & Berlyn, 1992). Ninguna de las especies utilizadas en
este estudio crece naturalmente como pionera, y mas bien, se encuentran habitualmente
en el interior de bosques maduros, donde rara vez estan expuestas a condiciones de alta
radiacion por periodos prolongados (Brokaw, 1985; Clark et al. 1993). Esto concuerda con
la alta mortalidad observada en el pastizal, ya que para estas especies una alta intensidad
luminica provoca dafios al aparato fotosintético debido al sobrecalentamiento, pérdida de
agua, y fotoinhibicion (Pearcy, 1990).

I. densiflora y P. americana mostraron caracteristicas de especies demandantes de luz
con una alta mortalidad compensada por un alto crecimiento (Coley, 1988). Ambas se
encuentran reportadas creciendo en areas abiertas, lo cual favorece su capacidad de
crecer en el pastizal (Gonzdlez & Poveda, 2007; Zamora & Pennington, 2001). Su alta
mortalidad y dafio de herbivoria en el bosque puede deberse a que la inversidon en
adaptacion a la luz implica una desventaja en condiciones de sombra. Mantener un area
foliar alta y tasas fotosintéticas elevadas conllevan a una menor inversion en defensa y un

mayor gasto energético de mantenimiento, lo cual es dificil de lograr bajo condiciones de
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luz limitadas (Kitajima, 1994). Otros estudios para grupos de especies arbdreas con altos
requerimientos de luz han mostrado que la sobrevivencia de plantulas en bosques
secundarios llega a ser menor al 10% en periodos de un afio (Guariguata, 2000).

El crecimiento rapido bajo condiciones de alta irradiacion también ha sido observado en
otras especies tropicales, particularmente las que se regeneran en claros (Denslow, 1987).
Los resultados encontrados con estas especies sugieren que son capaces de persistir
inicialmente bajo condiciones de sombra, pero necesitan en algin momento exponerse a
condiciones de luz para poder desarrollarse satisfactoriamente lo que explicaria su
presencia como plantulas en el bosque.

H. floribunda, T. mexicana y T. pittieri mostraron caracteristicas de tolerancia a la
sombra lo cual se evidencié en los menores dafos, bajo crecimiento y baja mortalidad en
el bosque, y un pobre crecimiento en el pastizal. El bajo crecimiento mostrado en
condiciones de sombra se debe a que la principal presidon adaptativa en este ambiente esta
relacionada con asegurar la sobrevivencia, lo cual implica tasas de crecimiento lento y en
ocasiones incapacidad de responder a incrementos subitos de luz (Kitajima, 1994; Poorter,
1999). Este compromiso adaptativo ocurre debido a que en condiciones bajas de recursos
es mas importante mantener un balance de carbono positivo lo cual se logra
disminuyendo el crecimiento e invirtiendo en estructuras de almacenamiento y defensa,
las cuales son costosas de elaborar bajo condiciones de sombra (Coley et al. 1985; Gilbert
et al. 2006). Esto permite una mayor capacidad de recuperarse en caso de sufrir daifios o
afrontar periodos prolongados de sequia u oscuridad (Myers & Kitajima, 2007). La
mayoria de trabajos realizados con plantulas en sotobosque han mostrado tasas de

crecimiento muy bajas lo cual concuerda con este estudio (Clark & Clark, 1992).

5.2. Respuestas de las especies en los distintos ambientes:

Aunque todas las especies mostraron caracteristicas tanto de tolerantes a la sombra o
de demandantes de luz, los patrones de respuesta individuales fueron distintos. En

especies tropicales de sombra se ha encontrado una gran variabilidad en la respuesta del
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crecimiento ante distintos niveles de luz, asi como cambios en los requerimientos de luz a
lo largo de la ontogenia (Clark & Clark, 1992; Riiger et al. 2009).

I. densiflora presentd el mejor crecimiento en el pastizal por lo que su potencial como
especie para restauracion en sitios degradados es alto. Davidson et al. (1999) mostraron
niveles de sobrevivencia superiores al 90% para esta especie en pastizales degradados,
muy por encima a los encontrados en este trabajo. La principal razén para esta diferencia
fue la altura promedio inicial, ya que en el estudio de Davidson et al. (1999) ésta fue mas
del doble que la utilizada en este trabajo. El tamafio inicial de siembre constituye un
factor critico en la sobrevivencia de plantulas en pastizales (Gerhardt, 1994; Martinez-
Garza et al. 2013). Si bien este es un factor relevante en proyectos de reforestacion, el
presente estudio se acerca mas a la realidad que experimentan las plantulas dispersadas
de forma natural en el campo ya que el establecimiento en un habitat tiene lugar después
de la germinacién, y en este caso, las plantulas inician su regeneracién teniendo un
tamafio pequefio.

Entre las especies de sombra, T. mexicana fue la que mostré mayor crecimiento, con
una sobrevivencia semejante en ambos ambientes y un crecimiento intermedio en el
pastizal, lo que demuestra una respuesta mas flexible ante la disponibilidad de luz. A pesar
de ser una especie tipica de bosques maduros, T. mexicana también llega a ser comun en
fragmentos boscosos, sitios donde hay mayor efecto de borde e intensidad luminica
(Arroyo-Rodriguez & Mandujano, 2007; Sugiyama & Peterson, 2013). Sugiyama & Peterson
(2013) encontraron que en condiciones de borde, las plantulas de Tm pueden tener una
alta mortalidad durante el primer afio de germinadas. Este mismo estudio sugiere que
después de este periodo las plantulas son capaces de adaptarse a ambientes de alta
luminosidad. Esto podria explicar la variabilidad en la respuesta de esta especie, con
algunos individuos muriendo y otros creciendo satisfactoriamente, ya que al momento de
la siembra las plantas tenian unos 8 meses en vivero.

En contraste, H. floribunda, T. pittieri y P. americana tuvieron un crecimiento y
sobrevivencia muy bajos en ambos ambientes, por lo que no son iddneas para la

regeneracion de pastizales al menos en las primeras etapas de sucesion. H. floribunda

24



pudo sobrevivir efectivamente bajo la sombra tipicas del sotobosque pero su capacidad
para crecer en estas condiciones es limitada. Otras especies tipicas de sombra que han
mostrado este tipo de desarrollo suelen ser de crecimiento lento, poseer gran tolerancia a

la sombra y responden muy lentamente a incrementos de luz (Sylvester & Avalos, 2013).

5.3. Efecto del habitat sobre el crecimiento y la sobrevivencia:

Las condiciones abiodticas adversas presentes en el pastizal generaron una alta
mortalidad de plantulas. La mayor exposicién a la luz no solo dafia el aparato
fotosintético, sino que aumenta el déficit hidrico producto de una mayor
evapotranspiracion. Si bien la mortalidad no fue particularmente alta durante la época
seca, algunas especies (T. pittieri, H. floribunda) mostraron un incremento en la mortalidad
durante este periodo, especialmente en el pastizal. El aumento en mortalidad de plantulas
por sequias prolongadas esta bien documentado, tanto en condiciones naturales como en
proyectos de restauracion (Gerhardt, 1994; Martinez et al. 2013). Asimismo, la alta
precipitacidon producto del fendmeno de La Nifia, posiblemente evitd una mortalidad adn
mayor.

Las especies de crecimiento lento son particularmente vulnerables a épocas secas, ya
gue sus raices no son capaces de alcanzar sitios del suelo con suficiente humedad, lo que
se evidencié en la mayor mortalidad de las tolerantes a la sombra. A su vez, existen
especies asociadas a sitios de mayor humedad las cuales se ven muy afectadas si
enfrentan condiciones de sequia. Tal fue el caso de H. floribunda, la cual se ha sido
asociada a dreas pantanosas y riparias (Harms et al. 2001).

En los pastizales son frecuentes los suelos compactados, erosionados y con menor
cantidad de nutrientes. Esto fue particularmente evidente en el sitio 3 donde se practica la
ganaderia desde hace 5 décadas, y en donde Unicamente 14 de las 75 plantas sembradas
sobrevivieron durante el periodo de estudio (Anexo lll). Otro trabajo realizado en el sitio
de estudio atribuyd la menor sobrevivencia de plantulas en pastizales a la baja

disponibilidad de nutrientes (Cole et al. 2010).
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En los pastizales también son comunes mayores dafios por herbivoria y exceso de luz asi
como la mortalidad por sequia (Holl & Quiros-Nietzen, 1999; Massad et al. 2011). En este
caso, las tres especies tipicas de bosque mostraron dafios por herbivoria considerables en
el pastizal en contraste con la poca afectacién que tuvieron dentro del bosque. En suelos
de baja fertilidad pueden existir mayores dafos de herbivoria y menor capacidad de
compensarlos debido a que las plantas poseen menos recursos para desarrollar defensas
(Coley et al. 1985).

Algunas especies arboreas tropicales requieren tipos de suelos, nutrientes y topografia
muy especificas, de la misma forma se ha encontrado que la cantidad de nutrientes en el
suelo puede ser igual de importante que la disponibilidad de luz para el crecimiento en
plantulas de especies tropicales (Ceccon et al. 2003; Holste et al. 2011). Estas variables no
fueron analizadas en este trabajo pero posiblemente afectaron los resultados. Otros
estudios en plantulas de especies de crecimiento lento han encontrado un pobre
desarrollo y capacidad de responder a variables abidticas como luz o nutrientes a lo largo
de todo su gradiente (Montgomery, 2004).

La forma de crecimiento y distribuciéon de biomasa también estd relacionada con las
condiciones en que crecen las plantas y pueden ser muy variables entre especies
(Saldafia-Acosta et al. 2009). En general, hay un incremento en la distribucidon de biomasa
hacia los tejidos encargados de obtener el recurso limitante, ya sean raices u hojas
(Brouwer, 1983; Poorter & Nagel, 2000). En condiciones de bosque bajo dosel cerrado, la
disponibilidad de luz es por lo general el principal recurso limitante, mientras que en el
pastizal son el agua y los nutrientes. Si bien en este estudio no se determind la distribucién
de biomasa, los patrones de crecimiento permiten inferir caracteristicas generales de las
estrategias de distribucion de recursos. La altura y didmetro mostraron consistentemente
un crecimiento positivo, siendo siempre mayor en el pastizal que en el bosque para todas
las especies. Sin embargo, esto no ocurrid con el nimero de hojas, las cuales, con
excepcion de 1. densiflora, se mantuvieron constantes, o inclusive disminuyeron.

La baja produccion y reduccién de hojas en el pastizal podria deberse a que bajo

condiciones de luz excesivas es de mayor importancia distribuir biomasa en raices debido
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al estrés hidrico y la baja disponibilidad de nutrientes (Gardiner & Hodges, 1998; Palow &
Oberbauer, 2009). Es conocido que el aparato fotosintético de hojas desarrolladas bajo la
sombra posee dificultades para aclimatarse a la luz en el corto plazo, por lo que se
pudieron tornar menos eficientes una vez trasladadas de ambiente (Oguchi et al. 2003). A
su vez, la demanda de agua y nutrientes pudo haber sido intensa, lo que provocd la caida
de estas hojas para evitar un balance de carbono negativo. Los dafios por herbivoria
provocan una disminucion en el area foliar, lo cual se vio agravado en el pastizal por la
presencia de hormigas zompopas. En el caso del bosque solo I. densiflora mostrd un
aumento leve en el niumero de hojas, lo cual concuerda con el bajo crecimiento vy
acumulacién de biomasa que tiene lugar en la sombra (Sack & Grubb, 2002). Otros
estudios con plantas en condiciones similares también han mostrado una reduccion en el
numero de hojas (Palow & Oberbauer,2009).

Segun la hipétesis de crecimiento-sobrevivencia una mayor sobrevivencia se da a
costa de un crecimiento lento, ademas plantas en sitios con disponibilidades bajas de luz
invierten mayor cantidad de biomasa en tejido fotosintético y menos en raices y tallos
(Walters & Reich, 1996; Montgomery, 2004). Sin embargo, los patrones mostrados por
varias de las especies en este estudio no siguieron estas tendencias. Existen otros factores
qgue podrian haber influido en este resultado. El periodo corto de estudio no permite
proyectar los resultados en el largo plazo y especialmente a otros estadios ontogenéticos.
Por ejemplo I. densiflora mostré la menor mortalidad en el bosque pero también el mayor
nivel de dafios en este ambiente. En el extremo opuesto, T. pittieri tuvo valores de
sobrevivencia similares en ambos ambientes, pero los dafios sufridos en el bosque fueron
mucho menores que los observados en el pastizal. A su vez los individuos sobrevivientes
de las tres especies catalogadas como tolerantes a la sombra sufrieron dafios mucho
menores en el bosque. En todos los casos, es posible que esto influya en la sobrevivencia a
corto y mediano plazo, pues las plantas con mayores dafios por herbivoria presentan
mayor mortalidad, ademds de que el nivel de dafos puede afectar la sobrevivencia a largo

plazo (Eichhorn et al. 2010).
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5.4. Efecto de la estructura del dosel:

Los valores de apertura del dosel acd reportados son semejantes a los de otros estudios
realizados en bosques tropicales (Clark & Clark, 1993; Sylvester & Avalos, 2013). La
apertura puede influir en la distribucién, crecimiento y sobrevivencia de plantulas (Gray &
Spies, 1996; Enoki & Abe, 2004), sin embargo en este trabajo la estructura del dosel no
influyd en las diferencias en el crecimiento entre sitios.

La cobertura puede variar considerablemente en términos variables y temporales
(Frazer et al. 2000). Sin embargo en este estudio los sitios y parcelas fueron seleccionados
de forma aleatoria estratificada buscando sitios con valores de cobertura semejantes lo
gue impidid que existieran grandes diferencias en la estructura del bosque.
Adicionalmente en bosques secundarios la estructura suele ser mas homogénea en
comparacién con bosques maduros (Chazdon, 1984).

La apertura no tuvo efecto en las diferencias en la sobrevivencia entre sitios. Sin
embargo los valores de cobertura encontrados en este trabajo son cercanos al 20% que es
donde se ha reportado un mejor desarrollo, sobrevivencia y capacidad fotosintética para
plantas (Poorter, 1999; Montgomery, 2004; Yang et al. 2011). Esto explica la mayor

sobrevivencia de las especies en el bosque.

5.5. Efectos del ambiente y diferencias interespecificas sobre el AFE:

Los valores de AFE fueron mayores para todas las especies en los sitios con menor
disponibilidad de luz, donde a su vez se presentd menor crecimiento. Estos resultados
concuerdan con otros estudios realizados tanto en condiciones de invernadero (Huante &
Rincdén, 1998; Saldafia-Acosta et al. 2009) como en el campo (Chen, 1997; Vincent, 2006;

Poorter & Rozendaal, 2008), los cuales han atribuido los cambios a las distintas estrategias
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de regeneracién las especies y a las adaptaciones existentes para maximizar el recurso
luminico en los diferentes ambientes.

En condiciones bajas de luz, el recurso luminico es el principal factor fisico que limita el
crecimiento de las plantas, por lo que estas invierten una mayor cantidad de biomasa en
hojas con valores de AFE altos (Coley et al. 1985; Reich et al. 1998). Esto permite tener
areas y tasas fotosintéticas mayores por unidad de masa, lo que aumenta la eficiencia en la
captura de la luz al permitir una mejor capacidad de absorcion de fotones (Evans &
Poorter, 2001; Poorter, 2005).

Plantas expuestas a altas intensidades luminicas poseen AFE bajos ya que elaboran
hojas mas compactas, pequefias, y de mayor grosor, con mayor numero de cloroplastos y
enzimas fotosintéticas (Kamaluddin & Grace, 1992; Evans & Poorter, 2001). A su vez,
invierten una menor cantidad de clorofila por unidad de nitrégeno, lo que permite
mejorar los niveles de fotosintesis (Bjorkman 1981; Evans & Poorter, 2001). Abrams &
Kubiske (1990) mostraron para una misma especie el valor del AFE en condiciones de
sombra es alrededor del doble en comparacién de plantas expuestas a alta irradiacién.

Si bien los valores de crecimiento y AFE suelen estar directamente relacionados, en
este estudio las plantas que se desarrollaron en el pastizal tuvieron mayor crecimiento,
pero valores de AFE bajos. Esto puede atribuirse a las multiples condiciones adversas
presentes en los pastizales, (ver Nepstad et al. 1996; Holl et al. 2000) lo cual provoca que
las plantas inviertan menor cantidad de recursos en crecimiento, disminuyendo el
contenido de nitrégeno (AFE alto) (Cornelissen et al. 1996) y aumentando la distribucién
de recursos hacia la defensa (AFE bajo) (Harms & Mattson, 1992; Bergelson & Purrington,
1996).

Condiciones luminicas altas pueden ocasionar dafios al aparato fotosintético y una
disminucion en la eficiencia en la conductividad de los estomas, especialmente en
especies adaptadas a la sombra (Valladares & Pearcy, 1997; Favaretto et al. 2011). Bajo
estas condiciones, las plantas elaboran estructuras como tricomas, capas de parénquima

de empalizada adicionales y hojas mds anchas, duras y gruesas (Bjorkman 1981; Kitajima &

29



Poorter, 2010). Estas adaptaciones anatdmicas disminuyen los valores de AFE ya que
implican distribuir mayor biomasa sobre un area similar.

Dos de los efectos mas comunes y estresantes en pastizales degradados son el déficit
hidrico y la baja disponibilidad de nutrientes. Ambos factores estdn asociados con valores
de AFE bajos, principalmente al provocar un incremento en el grosor de las hojas
(Fichtner & Schulze, 1992; Poorter & De Jong, 1999). Esto permite una reduccion en la
transpiracién y disminuye el riesgo de marchitez (Strauss-Debenedetti & Berlyn, 1994;
Markesteijn & Poorter, 2009), incrementando la longevidad foliar, lo cual aumenta el
tiempo para recuperar la inversion de carbono en ambientes pobres en recursos.
Cunningham et al. (1999) y Wright & Westoby (2001) encontraron menor AFE en
ambientes con baja precipitacion y pobres en nutrientes lo cual provocd un aumento en el
grosor de la lamina y una disminucién del potencial de hidratacion.

Otro factor que se ha asociado a valores bajos de AFE son los dafos provocados por
herbivoria (Cooke et al. 1984; Kitajima, 1994). En este estudio, este fue mucho mayor en
el pastizal. En estas condiciones suelen ocurrir adaptaciones fisioldgicas que implican la
elaboracion de compuestos pesados y ricos en carbono, y que por ende, disminuyen los
valores de AFE (Bryant et al. 1983). Entre estos metabolitos secundarios estan terpenos,
fenoles y taninos los cuales resultan téxicos o poco digeribles para posibles depredadores
(Coley, 1988; Coley & Barone, 1996; Cunningham et al. 1999).

Las diferencias de AFE interespecificas pueden deberse a variantes adaptativas
asociadas al sitio de regeneracidon en el que comlUnmente crecen estas especies. T.
mexicana y T. pittieri se regeneran principalmente en bosques maduros o sotobosques
sombreados por lo que presentaron los menores valores de AFE en ambos ambientes, lo
cual es una caracteristica asociada a las especies tolerantes a la sombra (Saldafia-Acosta et
al. 2009).

H. floribunda presenté mayores valores de AFE en ambos ambientes, aunque mostrd
respuestas contrarias a lo esperado, con muy poco crecimiento en la luz y baja mortalidad
en la sombra. Valores de AFE altos suelen originar mayor mortalidad en la sombra y se

han asociado a especies de rdpido crecimiento en areas abiertas (Walter & Reich, 1999).
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Sin embargo, ninguna de estas dos caracteristicas fue observada para esta especie. Es
posible que este estudio por su periodo relativamente corto no haya podido captar los
patrones para H. floribunda en el pastizal donde los dafios iniciales pudieron mermar su
crecimiento. Asimismo H. floribunda es catalogada como tolerante a la sombra (Croat,
1978), las cuales pueden mantenerse en el sotobosque por periodos prolongados de
tiempo esperando las condiciones adecuadas para crecer.

I. densiflora mostré una plasticidad considerable, con valores altos en el bosque y
bajos en el pastizal. I. densiflora es comun tanto en areas abiertas como bosques
primarios y posee un gradiente altitudinal amplio (Zamora, 2010) por lo que es posible que
posea adaptaciones para sobrevivir en ambos ambientes. Davidson et al. (2002)
encontraron para esta especie en condiciones de invernadero valores menores de AFE con
dafios al aparato fotosintético en exposicidn total de luz, y valores iguales en sombra alta
y parcial pero con mayor crecimiento en este uUltimo, por lo que sugirieron que el mejor
desarrollo se da bajo condiciones intermedias.

En resumen los valores de AFE encontrados en este estudio concuerdan con los
patrones encontrados en otros trabajos. Los mayores valores para plantas bajo la sombra
se relacionan con capacidad de maximizar la captura de luz, mientras que los bajos
valores en pastizales tienen lugar en respuesta a los factores estresantes a que estan

expuestas en este ambiente.

6. Conclusiones

Las diferencias en las respuestas mostradas intra e interespecificas se deben a las
distintas estrategias utilizadas por las plantas para sobrevivir y adaptarse en los dos
ambientes. Esto es consistente con las estrategias de historias de vida descritas para

algunas de estas especies, asi como las que fueron observadas en este estudio. Los
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factores mas relevantes en este comportamiento fueron las diferencias contrastantes de
luz entre ambientes asi como las condiciones adversas presentes en el pastizal.

A nivel de especie I. densiflora y P. americana mostraron caracteristicas de
demandantes de luz, mientras H. floribunda, T. mexicana y T. pittieri mostraron respuestas
tipicas de especies tolerantes a la sombra. I. densiflora y T. mexicana, debido a su buen
crecimiento en los respectivos ambientes, mostraron potencial para restauracion de
pastizales o bosques degradados.

Los resultados de este estudio describen patrones generales sobre la historia de vida y
ecologia de las especies en las primeras etapas de regeneracion, las cuales son criticas
para entender la capacidad de una especie de establecerse en un habitat determinadoy a
su vez sirven como herramienta base en la posible utilizaciéon de estas en proyectos de

reforestacidn y restauracion en ambientes degradados.
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8. Anexos:

Anexo |: Sitios de la ubicacion de las parcelas de estudio en la zona sur de Costa Rica, a)
Alrededores de la Estacion Bioldgica Las Cruces b) Agua Buena de Coto Brus.

a)
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Anexo Il: Nimero de individuos sobrevivientes, valores promedio y desviacién estdndar para las
variables altura, diametro y nimero de hojas de cinco especies arbéreas durante el periodo agosto
2010- agosto 2011 en los ambientes de: A) Bosque B) Pastizal.

A)
Especie Variable/Fecha Aug-10 Sep-10 Oct-10 Now10 Dec-10 Jan-11 Feb-11 Mar-11 Apr-11 May-11 Jun-11 Jul-11 Aug-11
H. floribunda N 60 61 58 56 58 59 58 57 56 56 57 54 55
Altura (cm) 1558 15.87 15.63 1579 16.05 16.30 16.71 16.80 16.82 16.82 16.76 16.74 16.91
D.E. 385 299 364 373 3.15] 3.16| 3.23] 3.15] 3.39 3.13] 3.61] 3.60f 3.35
Diametro (cm) 233 247 272 279 297 297 309 3.04 344 326 340 353 335
D.E. 059 051 066 087 067 0.68 087 070 3.03 0.76 079 080 0.80
N. hojas 7.98] 813] 8.18] 7.59 728 7.00 7.07 6.89 6.36 6.00 589 572 557
D.E. 214] 1.85] 1.79] 2.1 219| 253 270 221 2.02 216 212 210 1.98
I. densiflora N 61 61 60 61 60 58 59 58 55 56 55 55 55
Altura (cm) 22.05 2359 2373 2371 23.95 2450 2456 2486 24.81 2479 2489 2518 25.40
D.E. 599 469 488 507 487 490 518 500 4.66 496 528 535 545
Diametro (cm) 349 348 375 383 402 411 417 418 436 446 462 464 457
D.E. 0.85 073 1.00 0.88 092 098 100 1.07 1.04 106 117 102 122
N. hojas 3.83 398 410 4.05 436 449 453 440 444 439 433 433 424
D.E. 0.67 111 084 09 094 1.02 1.06 1.08 1.10 129 129 140 147
P. americana N 60 52 51 43 44 34 28 26 24 20 20 19 19
Altura (cm) 30.78 30.72 31.35 3170 32.05 32.11 3156 30.93 30.65 31.98 32.26 32.37 32.18
D.E. 7.81 861 801 10.03 8.15| 6.59| 6.57| 6.91] 7.71 7.52| 7.15] 7.30] 7.18
Diametro (cm) 332 349/ 368 3.83 3.79] 4.00f 4.21] 4.02] 4.29 439 458 478 478
D.E. 081 093 097 121 125 129 162 168 1.64 174 181 215 240
N. hojas 6.08] 5.11| 4.75]| 4.42 405 424 464 442 429 474 453 394 389
D.E. 222 238 226 214 223 242 233 239 214 221 198 224 225
T. mexicana N 45 42 42 40 40 40 39 38 38 36 35 36 36
Altura (cm) 19.66 2043 20.95 21.74 2161 23.41 23.86 2422 2426 2453 2469 2557 25.60
D.E. 592 555 502 495 5.24| 552| 547 596 6.21 6.53 6.09 7.58 7.98
Diametro (cm) 371 379 403 439 441 446 456 461 470 483 473 485 484
D.E. 1.06] 1.10] 1.08] 1.26 1.24] 1.18] 1.21] 1.17] 1.40 1.27] 1.30] 1.25] 1.33
N. hojas 549 560 547 563 540 583 574 566 530 534 523 492 500
D.E. 162] 1.64] 1.72] 1.64 1.65| 1.65/ 1.53] 1.70] 1.68 186 183 196 204
T. pittieri N 60 59 57 56 51 44 41 39 38 38 36 34 35
Altura (cm) 13.50 13.81 13.42 14.03 13.89 14.63 1540 1539 1529 1529 15.38 15.80 15.70
D.E. 373 393 444 345 340 350 412 334 334 334 402 426 377
Diametro (cm) 200 217 222 260 260 250 264 277 291 291 314 3.27] 3.03
D.E. 056 076 0.60 1.67 154 088 1.03 1.05 1.12 123 146 140 124
N. hojas 559 561 563 547 542 587 595 615 6.20 6.23 588 6.00 583
D.E. 162] 1.73] 1.60] 1.88 1.88| 1.88) 1.91| 1.86] 2.07 215 224 197 231
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B)

Especie Variable/Fecha Aug-10 Sep-10 Oct-10 Now10 Dec-10 Jan-11 Feb-11 Mar-11 Apr-11 May-11 Jun-11 Jul-11 Aug-11
H_ floribunda 55| b5 49| 45 44 41] 37| 30| 29 27 26 19 17
Altura (cm) 1513 16.30 16.21 16.34 17.44 1876 19.04 2017 20.19 2067 20.24 19.53 19.91
D.E. 455 401 384 451 395 466 480 490 479 594] 510] 365 399
Diametro (cm) = 242 274 292 314 330 324 336 345 359 392 372 406 374
D.E. 060 067 072 084 094 080 091 101 1.05 1.5600 1.20] 1.000 0.83
N. hojas 6.70 6.02 6.28 4.87 425 4.66] 4.33] 4.40] 3.9 3.69] 330 294 265
D.E. 3.14] 3.65| 3.53] 3.23 3.17] 3.10] 2.48| 244] 251 245 208 184 1. 77
I. densifiora |N 55 55/ 51 48 49 47 4] M 38 3B 3] 32
Altura (cm) 23.39 2462 2424 27.69 2843 3321 3625 39.59 4252 47.71 50.34 53.41 60.34
DE. 527 581 585 7.38 953 1351 17.02 19.68 21.73 24.88 2915 3217 37.71
Didmetro (cm) = 4.09 472 493 590 663 695 7.34 815 914 928 10.39 1328 12.47
DE. 067 099 115 128 189 204 231 277 350 333 399 13.91 6.90
N. hojas 397 435 434 543 572 680 759 7.88 808 921 929 1045 11.77
DE. 105 146 192 255 301 301 346 367 351 485 576 964 11.83
P. americana N 45 43 M4 & 43| 43 43 39 38 38| 38 37 37
Altura (cm) 33.39 3340 34.23 3560 36.44 38.54 40.87 41.68 4455 4413 4596 46.38 48.48
DE. 631 7.34 665 709 735 889 1028 11.60 1275 1240 1513 1520 18.56
Diametro (cm) = 366 412 443 517 544 565 568 612 655 706 697 721 719
D.E. 078 079 1.01 1.07 1.33] 1.43] 1.37| 2.06| 2.08 230 212| 227] 244
N. hojas 8.42| 828] 7.71] 7.80 761 8.53] 8.07| 8.26] 850 7921 797 719] 7.50
DE. 203 232 253 272 290 313 386 422 444 378 481 471 635
T. mexicana N 45 43 M4 & 43| 43 43 39 38 38 3] a7 37
Altura (cm) 20.96 21.15 21.76 2320 2373 2558 2643 28.36 29.63 30.15 31.44 3469 36.91
D.E. 6.93] 6.83] 579 6.55 6.74 7.86 821 893 10.10 1020 11.91 1590 17.45
Diametro (cm) 398 452 483 549 548 565 571 6.09 642 6.63) 7.38) 743 7.39
DE. 124 143 142 186 181 206 196 204 217 247 295 315 341
N. hojas 6.02 679 651 633 58 626 500 479 455 424 395 378 397
D.E. 1.36] 1.85] 1.93] 231 249] 2.63] 273 2770 230 206] 213] 195 218
T. pittieri N 55 53 52 52 52 48 44 39 39 38 35 34 32
Altura (cm) 13.77 1495 1431 1623 17.04 17.59 1834 19.23 19.20 18.86 19.16 20.23 20.45
DE. 388 414 451 422 438 448 437 516 499 560 552 618 6.14
Diametro (cm) 211 233 244| 3.51 344 299 308 328 318 343 350 380 365
D.E. 051 048 077 347 3.96| 0.78] 0.79] 1.03) 092 1.01] 1.09] 1.20 1.39
N. hojas 6.00 640 571 627 580 681 684 669 639 630 659 627 635
DE. 135 239 286 327 369 365 320 317 336 348 333 342 355
Anexo lll: Numero de individuos sobrevivientes en los cuatro sitios de estudio para las cinco
especies arbdreas en los ambientes de bosque y pastizal durante el periodo agosto 2010- agosto
2011.
Especie Bosque Pastizal
Sitio 1 2 3 4 2 3 4 Total
H. floribunda 13 14 14 14 6 0 3 72
1. densiflora 12 14 15 14 13 7 0 12 87
P. americana 1 4 6 8 6 9 0 10 44
T. mexicana 11 ND 12 13 14 ND 12 11 73
T. pittieri 6 12 9 8 13 8 2 9 67
Total 43 44 56 57 54 30 14 45 343
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