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La herbivoria foliar puede afectar el crecimiento y la mortalidad de plantulas en
bosques humedos tropicales. Para evaluar esta asercion se establecieron experimentos
en dos secciones de un bosque htimedo tropical en regeneracion tras los dafos
causados por el huracan Juana en 1998. Los trabajos de campo fueron llevados a
cabo durante el inicio de la fase de raleo de regeneracion de bosque -caracterizada
por condiciones bajas de iluminacion a nivel del sotobosque- en cuatro parcelas
permanentes (20x20 m). Ambos sitios fueron estudiados entre febrero 1997 y agosto
1998 y re-analizados en un estudio de los efectos de la herbivoria foliar natural en
la sobrevivencia y mortalidad de plantulas de V. ferruginea de febrero 2003 a febrero
2004 en dos parcelas de 6.3 ha, una parcela por sitio. En cada parcela experimental
se identificaron las plintulas con altura maxima <100cm, se etiquetaron con un
numero y se anotd su altura maxima. La herbivoria natural fue cuantificada y se
aplicaron dos tratamientos de herbivoria artificial (50% y 95%). Con el objetivo de
controlar las condiciones de iluminacion (sombra versus luz) en el sotobosque, se
aplicé un tratamiento de anillado de arboles en el que se remueve el tejido conductivo
alrededor del tronco de cualquier especie con >10cm en circunferencia en una parcela
por cada sitio. Para evaluar el efecto de los tres niveles de herbivoria artificial y los dos
niveles de iluminacién en el crecimiento y sobrevivencia de plantulas de V. ferruginea
se realizo un ANCOVA. El andlisis muestra que en este periodo el efecto de los
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niveles de herbivoria y las condiciones de luz en sotobosque no fue estadisticamente
significativo en el crecimiento y la mortalidad de plantulas cuando se incrementaron
artificialmente las condiciones de luz en el sotobosque. La tnica variable que mostréd
un efecto estadisticamente significativo sobre el crecimiento fue la altura inicial de
las plantulas. Esto podria deberse a que durante este periodo las condiciones de
luz permanecieron altas en el sotobosque. El modelo fue altamente significativo
(R?=0.7457, FS, =20.59, p=2.2e-16). Las siguientes observaciones se realizaron
durante el inicio de la etapa de raleo, donde se analizé el efecto de la herbivoria
natural y la presencia de aranas en el crecimiento y sobrevivencia de plantulas de
V. ferruginea. El analisis muestra que aunque la importancia de la herbivoria foliar
sobre la demografia de las plantulas es estadisticamente significativa en esta etapa, la
magnitud y direccion de este efecto vario en los dos periodos de medicion: febrero
2003 y febrero 2004. Este modelo fue también altamente significativo (R*=0.7872,
F. ,=105.1, p=2.2e-16). Se piensa que la presencia de araias en las plantulas altera
el coeficiente de herbivoria por insectos de forma no lineal en las etapas recientes de
regeneracion del bosque.

Palabras clave: Demografia vegetal / efectos indirectos / investigacion de larga
duracién / Nicaragua

1. Introduccién

El dafo de la herbivoria foliar puede afectar negativamente las plantulas (Coley,
1983; Dirzo, 1987; Coley 1990) y puede ser suficientemente severo para determinar
la suerte de éstas (Sullivan, 2003). La herbivoria foliar en especies de arboles
tropicales se ha estimado en 10% del dafio de las hojas (Dirzo, 1987) y la mayor
parte de este dafio es causado por larvas de mariposas (Dirzo, 1987; Coley, 1990;
Coley & Barone, 1996). De esta forma, una reduccién en la herbivoria puede
resultar en tasas altas de reclutamiento en las plantas (Coley, 1983; Coley, Bryant &
Chapin, 1985; Coley, 1990; Clark & Clark, 1985). Las tasas bajas de reclutamiento
de plantulas de algunas especies podrian deberse en parte al efecto negativo de los
herbivoros artropodos sobre las plantulas (Augspurger, 1983; Augspurger, 1984;
Clark & Clark, 1984; Augspurger & Kitajima, 1992; Hyatt et al. 2003). Por ejemplo,
en un estudio de campo se ha determinado que el reclutamiento de las plantulas
de Dipteryx oleifera esta negativamente correlacionado con los niveles de dafios de
herbivoria insectivora. Aunque este tipo de dafio fue <8% del area foliar, este estrés
parece haber determinado las tasas de sobrevivencia de plintulas (Clark & Clark,
1985). Niveles similares de dafio foliar han causado reduccion en el crecimiento y
aumento en la mortalidad de plantulas en la especie Vochysia ferruginea (Ruiz, 1999).
A pesar de que los niveles bajos de herbivoria por insectos parecieran ser ubicuos
en el sotobosque, se necesita mas investigacién para determinar cudles interacciones
son las responsables de la sobrevivencia y crecimiento de plintulas (Clark & Clark,
1985; Ruiz, Boucher, RuizMoreno & Ingram-Flores, 2009a).

En una comunidad bioldgica, las especies estin interconectadas directa o
indirectamente por medio de interacciones entre los consumidores y los productores
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(Carpenter et al., 2001). Un aspecto relevante en el proceso del reclutamiento de
plantulas son los efectos de los depredadores sobre los herbivoros, por la aparente
reduccion del porcentaje de herbivoria foliar que causan. En un sistema con tres
niveles tréficos, como son plantas, artropodos herbivoros y depredadores, una
cadena trofica describe el efecto de los depredadores sobre la abundancia, riqueza o
la estructura del nivel de los productores (Hairston, Frederick & Lawerence, 1960;
Levins, 1974; Gruner, 2004; Moreau, Elveleigh, Lucarotti & Quiring, 2006). Por
ejemplo, ciertos tipos de arafias podrian reducir la tasa de dafios de los insectos
herbivoros en las plantulas y de esta forma incrementar la producciéon primaria
(Romero & Vasconcellos-Neto, 2004). Los efectos de los niveles tréficos mencionados
sobre la demografia de plantulas estin frecuentemente asociados con la reduccién
en la abundancia de artropodos herbivoros (Van Bael, Brawn & Robinson, 2003;
Romero & Vasconcellos-Neto, 2004; Van Bael & Brawn, 2005) o la reduccion de la
herbivoria foliar de artrépodos (Coley, Bryant & Chapin, 1985).

Un factor limitante en la regeneracion a partir de plantulas es la disponibilidad
de luz proveniente de los niveles superiores -debido a que los bosques humedos
tropicales tienen un dosel cerrado- en las etapas de raleo y bosque maduro. Brokaw
(1985) propone dos estrategias de adaptacion vegetal a la disponibilidad de luz en
un bosque himedo. Por un lado estan las especies que requieren de condiciones
plenas de luz para crecer y establecerse en el dosel. Estas son generalmente conocidas
como pioneras porque son las que colonizan los espacios abiertos en el sotobosque,
creados cuando un arbol cae en un dosel cerrado. Estos espacios abiertos presentan
condiciones plenas de luz y son conocidos como claros de luz. Para hacer uso de
estas condiciones, las especies pioneras destinan la mayor parte de su energia para
crecer, en su intento por establecerse en los doseles superiores del bosque, y por esto
disponen de poca energia para defensas contra los insectos herbivoros. Por otro lado,
las especies de bosque maduro presentan tasas de crecimiento menor, son capaces
de sobrevivir en condiciones de sotobosque de bosques cerrados vy, por lo general,
presentan buenas defensas quimicas contra los herbivoros. Sin embargo, entre los
dos extremos de historias de vida se encuentra un gran nimero de variaciones a esta
dicotomia (Brokaw, 1985).

Una importante linea de investigacion, evaluada hasta cierto punto, son
los cambios en las interacciones biolégicas como consecuencia de fluctuaciones
en la dindmica y la estructura de bosques, o cambios relacionados con el proceso
de regeneracion de éstos (Dirzo, 1987; Coley, 1990; Coley & Barone, 1996).
Siendo la especie en estudio, Vochysia ferruginea, la mas abundante en muchos de
nuestros sitios de los bosques del este de Nicaragua, se piensa que los cambios
en las interacciones planta-insecto en esta especie resultarian cruciales para estos
ecosistemas. Esta investigaciéon aborda la hipotesis de trabajo que si el crecimiento
y sobrevivencia de las plantulas de V. ferruginea es independiente a los cambios
de luz y a la cantidad del dafio foliar durante el proceso de regeneracion de un
bosque humedo tropical, entonces esos factores no afectaran el crecimiento ni
la sobrevivencia de las plantulas. Para responder a esta hipotesis se establecieron
experimentos de campo donde se manipulé la intensidad de luz y el porcentaje
de area foliar perdida por las plantas. Se evaluaron las respuestas de las plantas en
relacion a la intensidad de luz y la herbivoria foliar. Se argumenta que la situacién
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donde la luz es alta y la herbivoria es baja es un escenario que podria resultar en altas
tasas de sobreviviencia de V. ferruginea. Contrastando con esta nocioén, se dice que
debido a que las especies de bosque maduro (ej. Dipteryx oleifera) colocan mas energia
para defenderse (quimicamente) de herbivoros y poca para crecer, en presencia de
altas cantidades de luz éstas crecen puesto que por lo general no son consumidas
por herbivoros. También se evalud la hipotesis de si las arafias depredadoras de
insectos son inocuas en la dindmica de reclutamiento de plantula de V. ferruginea,
o si éstas juegan un papel en los cambios en el nivel de herbivoria y crecimiento
de las plantulas. Investigaciones previas han presentado poca evidencia acerca del
papel ecolégico de las arafias sobre las poblaciones de insectos herbivoros (Basset,
2001) y se conoce poco acerca del efecto que las arafias tienen sobre la dinamica del
reclutamiento de plantulas.

2. Metodologia
2.1. Sitios de estudio

El estudio se realizé en dos localidades dentro del area de distribucion del bosque
humedo tropical del este de Nicaragua. El primer sitio de estudio, La Unién (12°5’N
83°53"W), se encuentra aproximadamente a 10 km de la ciudad de Bluefields - la
capital de la Region Autéonoma del Atlantico Sur. El segundo sitio de estudio es
La Bodega (11° 52’ N, 83¢ 58’ W), aproximadamente a 20 km de Bluefields. Una
descripcion detallada y un mapa de ambos sitios fue publicada con anterioridad

(Granzow de la Cerda, Zamora, Vandermeer & Boucher, 1997).
2.2. Especie en estudio

V. ferruginea es una especie que puede alcanzar de 30 a 50 metros de altura y sus
plantulas pueden resistir niveles altos de herbivoria foliar (Ruiz, 1999). Es la especie
mas abundante de los bosques post huracanados, representa el 42% (224 de 523)
de los 4arboles >200 mm de didmetro a la altura del pecho y una densidad de 87
individuos por hectarea en el bosque del sitio La Bodega (Boucher & Granzow de la
Cerda, 2008). Segtin Yih, Boucher, Vandermeer & Zamora (1991), la mayor parte de
las especies resistieron los vientos sostenidos de aproximadamente 240 kilémetros
por hora del huracan Juana en 1988. Sin embargo, V. ferruginea experimentd una
mortalidad total de individuos adultos en las parcelas, siendo su regeneracién a
partir del banco de semillas y pldntulas presentes en el sotobosque antes del huracin.
En los ultimos afios, las especies se encuentran compitiendo en el dosel compacto
que se formo después del huracan a unos 30 metros de altura.

2.3. Efectos de la herbivoria artificial y los niveles de luz en el crecimiento
de las plantulas

Se procedio a establecer un experimento para evaluar el efecto de dos condiciones
de luz en el sotobosque (luz y sombra) y la herbivoria foliar experimental. Los
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experimentos de campo se realizaron en un total de cuatro parcelas experimentales
de 20x20m establecidas en cada sitio, dos en La Unién y dos en La Bodega, en
febrero de 1997. Para la seleccion del drea donde se establecieron las parcelas se
tomd como pardmetro la presencia de plantulas de V. ferruginea, las cuales fueron
localizadas e identificadas dentro de cada parcela. Se considerd plantulas a todos
aquellos individuos con altura <100 cm (Clark & Clark, 1984; 1985). Cada plantula
fue identificada con una placa de aluminio numerada, que fue asegurada con un
alambre inoxidable alrededor del tallo. La altura maxima (distancia vertical desde el
suelo del bosque hasta la posicion del tejido vegetal verde mis alto) y el porcentaje de
herbivoria natural al inicio del experimento y al final del mismo (febrero 1997 y agosto
1998, respectivamente) fueron registrados para cada plantula. Las plintulas fueron
registradas como muertas (en agosto 1998) cuando las placas fueron encontradas
solas o cuando la plantula estaba completamente marchita y sin tejidos verdes.

En febrero de 1997 se realizd el primer experimento que incluyd dos
tratamientos: uno de intensidad de luz y otro de herbivoria. El tratamiento de
intensidad luminica analizé dos condiciones de luz (sombra y luz). La disponibilidad
de la luz en el sotobosque se favorecié mediante la técnica de anillamiento forestal,
que fue aplicada en febrero de 1997. Esta técnica se aplic a todos los drboles >10
m de altura dentro de una parcela de 20x20 m establecida en cada sitio de estudio.
El anillamiento interrumpe la circulacién del floema e induce a la muerte del 4rbol
sin perturbar el sotobosque con la caida del arbol y facilita la entrada de luz en los
estratos bajos.

El tratamiento de herbivoria foliar se manipulé de forma artificial de tal
manera que representara un 50% y un 95% de dafio en el total de drea foliar de la
plantula. Para realizar esta fase se utilizaron tijeras con sacabocado de forma circulary
una plantula fue asignada como testigo, a la que se le midio visualmente el porcentaje
de herbivoria foliar natural. Las variables dependientes en este experimento fueron
las alturas de las plantulas al inicio y al final del experimento. En cada parcela se
evaluaron 30 plantulas para un total 120 plantulas en las cuatro parcelas.

Los datos de campo fueron estudiados con un analisis de covarianza
(ANCOVA) que se utilizd para evaluar el crecimiento en altura de todas aquellas
plantulas que tenian todos sus registros completos en la hoja de datos de campo,
para un total de 96 plintulas durante un periodo de un afio de experimentos de
campo entre 1997 y 1998. Los datos de las alturas fueron transformados con la
funcion del arco del seno para normalizar los datos. El ANCOVA también permitio
analizar el efecto de la altura inicial de los tres niveles de herbivoria (herbivoria
natural ~ 10%, 50%, 95%) y la condicion de intensidad de iluminacién (sombra y
luz) sobre la altura final de plantas un afio después:

Yt “H ta YL»I * BlHa * Lb+ € (1)

Donde p es el intercepto, el cual da una idea de la media del crecimiento
de cada plantula, o es un parametro que relaciona la altura a ser estimada un afio
después (Y) con la altura del afio anterior. Y . B, representa el efecto de tres niveles
de herbivoria artificial (H)) en el crecimiento en altura L corresponde a la condicion
de luz o sombra introducida al modelo como una covariable de dos entradas (1,0)
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y € representa al error estadistico asumido como i.i.d. (Venables & Ripley, 2002).
También se utilizaron dos andlisis de Chi-Cuadrado con la correccion de Yates
para evaluar el efecto de tres niveles de herbivoria sobre la mortalidad de plantas.
Los tres niveles de herbivoria fueron incluidos en el andlisis como las variables
independientes y las variables dependientes correspondieron a las observaciones de
sobreviviencia y mortalidad. El analisis se realizd para la condicion de sombra y otro
para la condicion de plena luz.

2.4. Efecto de la herbivoria natural sobre el crecimiento y mortalidad de
plantulas

Con el fin de evaluar estos aspectos, el estudio se realizd en una parcela permanente
de 6.37 ha establecida en La Unién y otra de 6.35 ha en La Bodega. En ambos sitios
las parcelas fueron divididas en sub-parcelas de 10x10 m. Las coordenadas del sitio
coinciden con la localizacién de la esquina noreste de las parcelas. Dentro de éstas,
las plantulas de V. ferruginea fueron localizadas en un area rectangular de 3 ha en
cada sitio. Se anotaron la altura y el porcentaje de 4rea foliar dafilada por herbivoria
natural en cada plantula de V. ferruginea dentro de la sub-parcela de 3 ha. El tamafo
de la muestra evaluada fue de 298 plantulas de V. ferruginea entre febrero 2003 y
febrero 2004. Con el objetivo de calcular el porcentaje de herbivoria foliar para
cada plantula el area foliar consumida por herbivoros fue sumada y dividida entre el
numero total de hojas.

De manera adicional se observé la presencia de arafias en las hojas de las
plantulas de V. ferruginea en las parcelas permanentes en febrero 2003. Muestras
de especimenes de arafias fueron recolectadas fuera del area de estudio en febrero
2004 y fueron depositadas en el Museo de Historia Natural de la Universidad
Centroamericana en Managua. Se llevo a cabo una descripciéon de la morfologia de
cada morfo-especie de araiia (Ruiz, Boucher, Ingram-Flores & Chaves, 2009b). La
presencia o ausencia de las arafias fue anotada individualmente para cada plantula
en febrero 2003 y en febrero 2004. Se utilizaron dos categorias para la localizacién
de arafas en cada plantula de V. ferruginea: (1) Presente, cuando las arafias fueron
encontradas en una plantula o cuando una tela de araia abandonada fue encontrada
entre o bajo las plantulas. Por lo general, la presencia de arafas se evidencié por un
individuo adulto. (2) Ausente, sin arafias ni otra evidencia de la presencia de arafas.

Un segundo ANCOVA se utilizd para evaluar el crecimiento de 149 plantulas
a las que se les midio altura, porcentaje de herbivoria y presencia/ausencia de arafias
en febrero 2003 y febrero 2004. Los datos de las alturas fueron transformados con la
funcién de arco del seno para normalizar los datos. El modelo estudia el efecto de la
altura inicial, de la herbivoria foliar natural (~ 10%) y la presencia de arafas sobre la
altura de plantas en tiempo t:

Z=p+aZ +BD +A+A +e (2)
Donde p es el intercepto y corresponde a la media del crecimiento de cada

plantula, o es un pardmetro que relaciona la altura a ser estimada un afio después
(Z) con la altura del ano anterior Z_, B, es el efecto de tres niveles de herbivoria
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(Da) en el crecimiento en altura, A corresponde a la presencia o ausencia de arafias,
una variable introducida al modelo como una covariable de dos entradas (1,0) y €
representa el error estadistico asumido como i.i.d.

Se utiliz6 una prueba T de Student con el objetivo de determinar si existe
diferencia estadistica en el nivel de daflo que sufren las plantas que sobreviven en
comparacién con las que mueren en el siguiente afio. La condicién fue introducida
como una variable categdrica de dos niveles (vivo o muerto) y una variable numérica
continua (el porcentaje de herbivoria foliar natural).

Se graficd la media y el error estdindar de herbivoria foliar natural en t1
contra la media y el error estandar de herbivoria en tiempo t para cada una de las
condiciones (vivo o muerto). En otro grafico, una linea de 45 grados que parte
del origen, fue dibujada a la grafica con los datos de herbivoria en tiempo t. La
herbivoria en tiempo inicial -1 como variable dependiente (en el eje y) y la distancia
del individuo congénere mas cercano durante el periodo de estudio 2003-2004
como variable independiente (en el eje x). La formula de cada linea fue calculada, asi
como el R? de cada modelo de regresion.

3. Resultados

3.1. Efectos de la herbivoria artificial y los niveles de luz en el crecimiento
de las plantulas

El crecimiento de pldntulas es independiente del nivel de dafio por herbivoria.
Al utilizar la herbivoria natural como base de comparacién en el analisis de covarianza
se obtiene que no existe diferencia estadisticamente significativa en los efectos de
dos tratamientos de herbivoria artificial (50%, 95%) sobre el crecimiento de las
plantulas (p>0.05, Cuadro 1). Sin embargo, se observa una tendencia que a mayor
dafo foliar artificial, existe un menor crecimiento en altura de las plantulas. En el
Cuadro 2, se observa que el nivel 2 de herbivoria artificial (50%) reduce la media de
altura promedio de 7.7 cm en 1.2 cm durante el periodo de estudio; mientras que el
nivel 3 (95% de herbivoria artificial) reduce la altura promedio en aproximadamente
1.9 cm. La sobrevivencia de plantulas es independiente del nivel de dafio causado
por herbivoria foliar artificial (y2=0.323, gl=2, P=0.8508, Cuadro 2). Al segregar los
datos de sobrevivencia de plantas en el tratamiento de sombra y calcular nuevamente
el Chi-cuadrado para esos datos, se encontrdé que la sobrevivencia de plantulas es
independiente del nivel de dafio causado por herbivoria artificial (32=0.9622, gl=2,
P=0.9733).

El crecimiento de las plantulas en el experimento de intensidad de luz es
estadisticamente dependiente de las alturas iniciales de las plantulas. Si se utiliza
el tratamiento de sombra como la base de comparacién, encontramos que el
crecimiento de plantulas estd negativamente relacionado con el tratamiento de
intensificacion de la luz (Cuadro 1). El resultado indica que la media del tamafio
de las plantulas (u = 7.2cm) se incrementa en lem por afio. El modelo presentado
en la formula 1 representa una ANCOVA altamente significativa (R*=0.7457,
F, ,=50.59, p=2.2¢16, Cuadro 1y 2). La Ilustraciéon 1 muestra la altura de las
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plantulas en tiempo t como una funcién de la altura de plantulas en tiempo inicial
t1 y con cédigos que representan tres tratamientos de intensidad de herbivoria
artificial. El crecimiento de las plantulas muestra una tendencia a decrecer cuando
los tratamientos de herbivoria fueron aplicados; sin embargo, esta relacion no es
estadisticamente significativa.

Cuadro 1. Resultados del Analisis de Covarianza (ANCOVA) para el modelo
presentado en la formula 1

Suma Media Suma
o Cuadrados Cuadrados F )
Altura (Yn) 1 15588.5 15588.5 196.5365 < 2e-16 ***
Herbivorfa 2 89.6 448 0.5648 0.57105
experimental (Ha)
Luz (Lb) 2 371.3 371.3 4.6814 0.03396 *
Error (¢) 69 5472.8 79.3

Codigos de la significacion estadistica: 0 “**** 0.001 0.05 ‘" 1

Cuadro 2. Resultados de los coeficientes del ANCOVA presentados en la formula

1. Los parametros estan codificados en la primera columna y sus respectivos
valores estimados en la segunda columna. El Error Estdndar (E.S.) de cada parametro,
el valor de la prueba # de los estimados y la probabilidad estadistica de cada parametro
(p) se representan en las columnas que siguen.

Estimados Error Std. t Pr(>[t])
Media (1) 7.712572 3.65762 2.112 0.0383 *
Altura (Y ) 0.91636 0.07219 12.694 <2e-16 ***
H (2) -1.21437 2.48593 -0.488 0.6267
H (3) -1.86349 2.56206 0.727 0.4695
L, () 4.73132 2.18671 -2.164 0.0340 *

Codigos de la significacion estadistica: 0 “***” 0.05 " 1
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Tlustracion 1. Relacion entre tres niveles de herbivoria foliar y la altura de las
plantulas de V. ferruginea
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3.2. Efectos de la herbivoria natural sobre el crecimiento y la mortalidad
de las plantulas

El crecimiento de plantulas se correlaciona positivamente con el tamafio de las
plantulas en el afio anterior (p<0.001, Cuadro 2). El modelo estadistico presentado
en la formula 2 es una ANCOVA altamente significativo (R?=0.7872, F, = 105.1,
p=2.2¢-16, Cuadro 3 y 4). La media del tamafio de las plantulas (u~ 11.8 cm) se
incrementa a razéon de 86 mm por afio. Ademss, el crecimiento de las plantulas
es dependiente del nivel de dafio por herbivoria natural. El resultado indica que
la media de la altura de las plantulas (u~ 11.8 cm) decrece 21 mm por cada 1% de
herbivoria natural en 2003 (p=0.05, Cuadro 4), la altura incrementa en 29 mm por
cada 1% de herbivoria natural en 2004 (p=0.05, Cuadro 4). En presencia de arafias,
la media de altura decrece 1.7 cm en 2003, e incrementa 3.1 cm en 2004, ambos
resultados no fueron estadisticamente significativos. La Ilustracion 2 muestra la
relacion entre la herbivoria en tiempo inicial (t1) y la suerte que corren las plantulas
en tiempo t. Se encontrd una diferencia estadistica entre las medias de la herbivoria
natural de las plantulas en tiempo t-1 cuando se comparan en relacion con su estado
(vivo contra muerto) en el siguiente periodo de medicion (t = -14.2457, df = 202, p
< 2.2e-16).

En la Ilustracion 3 cada punto representa los valores individuales del
porcentaje de herbivoria foliar como una funcion de la distancia al drbol congénere
mas cercano en el tiempo (t1, t). Los resultados indican que la distribucion del
nivel de dafio por herbivoria es independiente de la distancia con respecto al adulto
congénere mds cercano en periodo t-1 (y = 0.0194x + 9.5915; R? = 0.0001) y el periodo
t (y = 0.1083 + 11.068; R? = 0.0039).

Cuadro 3. Resultados del analisis de covarianza (ANCOVA) para el modelo

presentado en la férmula 2

Suma Media Suma

Gl Cuadrados Cuadrados F Pr>F)
Altura (Z) 1 99823 99823 518.8705 <216 ***
Herbivoria (D 2003) 1 259 259 1.3471 0.24774
Herbivoria (D 2004) 1 650 650 3.3785 0.06814
Arafia 04 (A) 1 315 315 1.6382 0.20267
Arafia 03 ( 1 36 36 0.1876 0.665517
Error (g) 142 27319 191

Codigos de la significacion estadistica: 0 “***” 0.001 0.05 . 1

Cuadro 4. Resultados de los coeficientes del ANCOVA presentado en la formula
2. Los pardmetros estan codificados en la primera columna y sus respectivos valores
estimados en la segunda columna. El Error Estandar (S.E.) de cada pardmetro, el
valor de la prueba t de los estimados y la probabilidad estadistica de cada parametro
(p) se muestran en las columnas que siguen.



85

Efectos de la herbivoria foliar en el crecimiento y mortalidad de plantulas de Vochysia ferruginea

(Vochysiaceae) en un bosque en regeneracion pos-huracan Encuentro No. 91, 76-90, 2012
Estimados Error Std. t Pr(>|t])
Altura (p) 11.80542 2.82399 4.180 5.06e-05 ***
Altura (2003) 0.85602 0.03874 22.095 < 2e-16 ***
D, (2004) 0.28916 0.15156 1.908 0.0584 .
D, (2003) -0.20705 0.11821 -1.752 0.0820.
A 04 3.08738 2.34080 1.319 0.1893
A 03 -1.72930 3.99241 0.433 0.6656
Codigos de la significacion estadistica: 0 “**** 0.05 . 1
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Tlustracién 2. Condicion de las plantulas en 2004 como una funcion de la herbivoria
en febrero 2003 y las medias (+ E.S.), que fueron comparadas entre dos condiciones
(vivos y muertos) en febrero 2004
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Tlustracion 3. Porcentaje de la herbivoria foliar como una funcion de la distancia al
arbol congénere mas cercano de V. ferruginea (m). Las lineas representan funciones
de lineas rectas para dos periodos de medicion: 2003 y 2004.
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4, Discusiéon

Se encontrd una correlacion positiva entre la altura inicial y el crecimiento de
plantulas en un experimento y observaciones de campo. Los tratamientos de
incremento en la infiltracion de luz mostraron que existe correlacion negativa entre
las condiciones de mayor disponibilidad de luz y el crecimiento de las plantulas. El
experimento de incremento de niveles de luz posiblemente causé la reduccion en la
humedad relativa del suelo y otros factores asociados, lo cual pudo haber afectado
la fisiologia de las plantulas y podria haber reducido el crecimiento de éstas. Tres
niveles de herbivoria artificial no tuvieron efectos estadisticamente significativos en
el crecimiento y la sobrevivencia de plantulas de V. ferruginea durante la primera
etapa de estudio, algo también notado en otro experimento (Ruiz, 1997). Las plantas
que sobrevivieron a la herbivoria pudieron haber compensado el dafo causado por
herbivoros mediante el uso de energia de reserva almacenada en raices y tallos.

En estudios anteriores, con relacién al efecto de la herbivoria foliar natural,
se observé independencia entre crecimiento y mortalidad ante estos niveles de dafio
en V. ferruginea (Ruiz, 1997). El estudio anterior fue realizado en las parcelas de
observaciones permanentes de nuestros sitios de estudio entre 1995 y 1997. Los
resultados fueron sorprendentes puesto que se esperaba que porcentajes bajos de
herbivoria (T 10% de 4rea foliar) tuvieran un efecto negativo y estadisticamente
significativo sobre la sobreviviencia o el crecimiento de las plantulas. Los estudios
recientes del efecto de la herbivoria foliar realizados en 2003-2004 proveen evidencia
que sugiere un efecto negativo de la herbivoria. Inclusive cuando la herbivoria
natural fue en promedio ~ 10% del 4rea foliar, este dafio fue suficiente para reducir
el crecimiento de las plantulas. Aparentemente, el cambio en el tiempo de la
significancia de la herbivoria se relaciona con el porcentaje de cobertura en el dosel,
producto del proceso de regeneracion de bosques. En el estudio de la herbivoria
natural realizado en 1996-1997 se argumentd que el efecto de la herbivoria podria
ser considerable cuando el bosque alcanzara la etapa de raleo. En la etapa de raleo
de bosques la competencia de las especies de drboles por sobrevivir en la copa crea
condiciones de sombra en el sotobosque. En estas condiciones las plantulas podrian
encontrarse en el punto de compensacion de luz, donde la energia que aporta la
fotosintesis es equivalente a la energia utilizada en la respiracion. En este punto de
compensacion las plantulas son vulnerables a la herbivoria puesto que la energia
que se destina para defensa contra herbivoros es minima. En estas condiciones, una
porciéon de hoja consumida representa una sustraccién significativa de la energia
fotosintética necesaria para mantener las funciones vitales y para crecer. En sintesis,
los resultados de las investigaciones en el bosque en raleo indican que la herbivoria
natural es estadisticamente significativa y que tiene un efecto no lineal en el
desarrollo del individuo, puesto que en un periodo la herbivoria se correlaciona con
el crecimiento y en otro se correlaciona negativamente con éste. Las fluctuaciones
del efecto de herbivoria natural en el crecimiento de las plantulas podria deberse a
la presencia de arafas (Ruiz, Boucher, Ingram-Flores & Chaves, 2009b) que alteran
a la comunidad de insectos herbivoros. Esta tltima linea de estudio amerita mayor
investigacion.
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Se observé indicios de un efecto positivo indirecto entre la presencia de araias
y el crecimiento de plantulas de V. ferruginea. Aunque este efecto no es del todo
estadisticamente significativo, algunas anotaciones de la historia natural y la ecologia
de esta interaccion con la dinamica de bosques se presentan a continuacién. Se
observé que las arafias son depredadores naturales de insectos herbivoros, reducen
por depredacion el coeficiente de herbivoria de insectos herbivoros al posarse en
las hojas de las plantulas - una interaccion que amerita mas investigacion. He
notado en el campo que las arafias acosan a los insectos y de esta forma seguramente
reducen la herbivoria foliar en las plantulas de D. oleifera (Ruiz, Boucher, Ingram-
Flores & Chaves, 2009b). No obstante, la presencia de las arafias en las plantulas de
V. ferruginea fue algo que no se observd en los primeros estudios de la regeneraciéon
de las plantulas de esta especie. Este efecto parece ser de naturaleza no lineal,
puesto que varia en magnitud y direccién, probablemente de acuerdo al ciclo de los
aracnidos. La abundancia y la composicion de la comunidades de arafias y herbivoros
foliares cambiaron durante el afio. Sin embargo, no se cuenta con evidencia de que
haya sido producto de depredacién o por efecto de la época del afio. En el otro
estudio de campo realizado en nuestras parcelas de estudio se detecté un efecto
positivo indirecto estadisticamente significativo de la presencia de arafia sobre el
crecimiento de las plantulas de Dipteryx oleifera (Ruiz, Boucher, Ingram-Flores &
Chaves, 2009b). En ambas investigaciones las arafas fueron principalmente
constructoras de telas. Este tipo de arafias no reduce el drea fotosintética porque
construyen telas entre o debajo de las hojas y no entran en combate con las presas
puesto que utilizan sus telas para capturarlas. Se ha encontrado una correlacién
positiva entre el comportamiento agresivo de morfo-especies de arafias y el area foliar
total de plantulas de D. oleifera (Ruiz, Boucher, Ingram-Flores & Chaves, 2009b).
Las arafias en la familia Salticidae parecen ser eficientes depredadores en el sistema
de V. ferruginea. Durante el desarrollo del experimento no se observaron herbivoros
artropodos en las plantulas de V. ferrugina, ni tampoco en las plantulas de D. oleifera
en el otro estudio. Presumiblemente, el dafio por herbivoria fue hecho durante la
noche por insectos herbivoros nocturnos.

El nivel de dafio de herbivoria es independiente de la distancia del arbol
congénere mdas cercano en la especie Vochysia ferruginea. Este patrén sugiere la
existencia de efectos ecoldgicos de insectos herbivoros generalistas, que consumen
hojas de diversas especies (Janzen, 1970). En un estudio realizado en La Isla de Barro
Colorado, cerca de 60% del dafio causado a 9 especies de drboles fue por herbivoros
especialistas (que consumen plantas en una misma familia) y el 8% fue por
generalistas, el resto del dafio fue causado por patdgenos (Coley & Barone, 1996).
En un estudio de la poblacion de D. oleifera realizado de manera paralela, se observé
que los niveles de herbivoria abarcaron ca. 10% del area foliar de las plantulas. Los
niveles de dafo foliar son similares entre las dos especies en cuestién, aunque un
poco més altos en D. oleifera. Una de las razones por las cuales la herbivoria es mas alta
en D. oleifera es la distribucion agrupada de plantulas de esta especie (Ruiz, Boucher,
RuizMoreno & Ingram-Flores, 2008). Esta distribucion se relaciona con la presencia
de dano de herbivoria cuando se encuentran en altas densidades (Janzen, 1970,
Ruiz et al. 2009a). Este patrén concuerda con la funcion negativa observada entre
la herbivoria y el individuo congénere mas cercano en D. oleifera (Ruiz, Boucher,
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RuizMoreno & Ingram-Flores, 2009a), lo que indica que esta especie es afectada
principalmente por insectos herbivoros especialistas. V. ferruginea tiene semillas muy
pequenas, dispersadas por el viento en patrones homogéneos de dafio con respecto
al arbol congénere mas cercano. Este tipo de dispersion de semillas incrementa la
eficiencia de ocupacion de las plantulas por herbivoros generalistas en la especie.

En sintesis, el crecimiento de las plantulas depende de su altura. Los
artropodos herbivoros juegan un papel importante en la dinamica de las poblaciones
de V. ferruginea. Este efecto cobra mayor importancia a medida que el bosque alcanza
la fase de regeneracion de raleo. El presente estudio es solamente correlativo y se
necesita trabajar para establecer inequivocamente causas y efectos en las relaciones
ecoldgicas entre las arafias, herbivoros artrépodos y la demografia de las plantulas.
Independientemente de ésto, amerita investigacion la idea propuesta: que las
interacciones biologicas en cascadas troficas cambian en magnitud y direccion
durante el proceso de regeneracion de bosques. Por ejemplo, incluir los efectos de las
cascadas tréficas en las teorias de organizacion de bosques podria conducirnos a una
mejor comprension de como el reclutamiento de plantulas ocurre en los bosques
humedos tropicales.
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