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Resumen

Comparamos la magnitud de la folivoria causada por insectos en helechos y angiospermas en tres
diferentes tipos de bosque de la Estacion Biologica La Selva: Bosque Tropical Humedo de altura
(BTH1), Bosque Tropical Himedo Basal (BTH2) y Bosque Secundario (BS). En términos generales,
los helechos presentaron mayor folivoria que las angiospermas. Sin embargo, se presentaron diferencias
entre ecosistemas. En BTH2 los dafios fueron mayores para helechos que para las angiospermas, pero en
BTHI y en BS no hubo diferencias. Los helechos presentaron mayores dafios en hojas jovenes y en hojas
maduras en comparacion con las angiospermas. Para las angiospermas, la folivoria en ambos tipos de
hoja fue similar entre ecosistemas. Sin embargo, en helechos las hojas jovenes presentaron mayor dafio en
BTH2 que en los demas sitios. Nuestros resultados sugieren que los helechos no estan tan bien protegidos
como se creia y, al igual que en las angiospermas, en este grupo los herbivoros también representan una
importante presion selectiva.
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Abstract

We compare the magnitude of the folivory caused by insects in ferns and angiosperm in three different
ecosystems of the La Selva Biological Station: Tropical Wet Forest (BTHI), Basal Topical Wet Forest
(BTH2) and Secondary Forest (BS). In general terms, the ferns presented bigger folivory that the
angiosperms. However, differences were presented among ecosystems. In BTH2 the damages were
bigger for ferns than for the angiosperms, but in BTHI and in BS there were not differences. The ferns
presented bigger damages in young leaves and in mature leaves in comparison with the angiosperms. For
the angiosperms, the folivory in both leaf types was similar among ecosystems. However, in ferns the
young leaves presented bigger damage in BTH2 that in the other places. Our results suggest that the ferns
are not so well protected as was believed and, the same as in the angiosperms, in this group the herbivores
also represent an important selective pressure.
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INTRODUCCION

Las interacciones entre las plantas y sus herbivoros
representa uno de los fendmenos mas importantes
en los diferentes ecosistemas tropicales (Janzen
1970, Connel 1971, Howe & Miriti 2004). La gran
abundancia de herbivoros, limita considerablemente
el crecimiento y reproduccion de las plantas (Coley
et al. 1985, Aide & Zimmerman 1990, Root 1996).
Sin embargo, el efecto neto de los enemigos naturales

sobre la demografia de las plantas dependera en gran
medida de la magnitud del dafio causado por los
herbivoros, de los aspectos de historia natural de cada
especie y, de la disponibilidad de recursos (Whitman
et al. 1991).

Entre lostipos de herbivoria mas ampliamente
distribuidos en los tropicos, se encuentra la folivoria
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causada por los insectos (Dirzo 1984, Coley & Barone
1996). Si se toma en cuenta que los insectos son el
grupo de organismos mas diverso del mundo y, que
alrededor de la mitad son herbivoros (Schoonhoven et
al. 1997), resulta evidente su influencia en la dinamica
poblacional de las comunidades vegetales. De acuerdo
con Wilf & Labandeira (1999), la presion que ejercen
los insectos herbivoros tiende a incrementarse al
disminuir la latitud, por lo que es mas acentuada en
las zonas tropicales que en las templadas. Asi, en
diferentes bosques del Neotrépico se ha comprobado
que el dafio causado por los insectos folivoros repercute
directamente en el éxito adaptativo de las plantas
(Marquis 1984, Aide 1988, Marquis & Braker 1994).
Como respuesta, las plantas tropicales han desarrollado
multiples mecanismos de defensa quimica, fisica,
mecanica y fenologica (Coley & Barone 1996); cuya
complejidad y eficacia varia ampliamente entre
especies (Janzen 1981, Coley et al. 1985). De igual
manera, entre los herbivoros existe una gran presion
selectiva para desarrollar mecanismos o estrategias
que les permitan burlar esas defensas (Janzen 1970,
Bernays & Graham 1988, Bernays 1991,1998). Por
ejemplo, en la mayoria de bosques tropicales la accion
de los insectos fitofagos se concentra en las hojas
nuevas o jovenes (Coley & Kursar 1996).

Entre las plantas que se ven mas perjudicadas por
la accion de los folivoros, se encuentran las que crecen
en ambientes de sombra, como es el caso de las plantas
de sotobosque. Este estrato recibe solamente de 0.5%
a 2% del total de luz que llega al dosel, siendo la
mayor parte de esta radiacion aportada por destellos
luminicos esporadicos e impredecibles en el tiempo
y el espacio (Turnbull 1991, Chazdon et al. 1996). En
estas condiciones, las plantas tienen tasas fotosintéticas
muy bajas en comparacion con las especies adaptadas a
condiciones de alta luminosidad (Chazdon et al. 1996,
Zotz & Winter 1996), por lo que la folivoria puede
reducir considerablemente el crecimientoy ocasionar
una alta mortalidad en plantulas y adultos (Dewalt et
al. 2004). De modo que en las plantas de sotobosque
el desarrollo de defensas contra los herbivoros es de
fundamental importancia para su sobrevivencia. Asi,
en el grupo de los helechos se presenta una compleja
diversidad de compuestos quimicos, que de acuerdo con
Gomez (1991), permiten que sufran bajos porcentajes
de folivoria en comparacion a las angiospermas.

El propdsito principal de este trabajo fue comparar el
porcentaje de folivoria entre helechos y angiospermas
en tres diferentes tipos de bosque de la Estacion
Biologica La Selva, Sarapiqui. Predecimos que: (1)

las angiospermas presentaran mayor folivoria que los
helechos, ya que supuestamente estos ultimos estan
mejor protegidos; (2) la folivoria sera mayor en el
bosque secundario en comparaciéon con los bosques
maduros, pues se sabe que las plantas de habitats
abiertos invierten menos recursos en defensas que
las de habitats de sombra y; (3) en ambos grupos de
plantas, la folivoria sera mayor en las hojas nuevas que
en las hojas viejas, ya que éstas son mas atractivas
para los herbivoros.

MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio.

Realizamos esta investigacion en la Estacion
Biologica La Selva (EBLS), en Sarapiqui, provincia
de Heredia durante el mes de febrero de 2002. La
EBLS se localiza en la confluencia de los rios Puerto
Viejo y Sarapiqui, en el canton de Sarapiqui, Heredia.
Esta conformada por un area de 1536 ha, el 55% de
las cuales estan conformadas por bosque primario
y el resto por ecosistemas en diferentes estadios
sucesionales (McDade & Hartshorn 1994). La
precipitacion promedio anual es de alrededor de 4000
mm, con una estaciéon seca poco pronunciada. La
temperatura promedio anual es de alrededor de 26°C,
con un maximo en el mes de agosto (27.1°C) y un
minimo en enero (24.7°C). De acuerdo con el sistema
de clasificacion de Holdridge, se localiza en la zona de
vida de Bosque Tropical Himedo (Hartshorn & Peralta
1988). En la EBLS se encuentran aproximadamente 1285
especies de angiospermas distribuidas en 122 familias.
Por su parte las pteridofitas, constituyen el grupo mas
diverso de plantas con 173 especies (la gran mayoria de las
cuales son helechos) distribuidas en 8 familias ( Hartshorn
& Hammel 1994, Wilbur 1994).

Muestreos y asignacién de tratamientos.

De acuerdo con las caracteristicas estructurales de
la comunidad vegetal, se establecieron tres categorias
de boque: Bosque Tropical Himedo de altura (BTH1),
Bosque Tropical Himedo basal (BTH2) y Bosque
Secundario (BS). El BTHI es un bosque primario,
con una pendiente pronunciada y poca entrada de luz;
BTH2 es un bosque maduro ubicado en una ladera, con
un dosel menos denso que BTH1 y; BS esta constituido
por una parcela de regeneracion de entre 20 y 30 afios.
En cada sitio se establecieron tres cuadriculas de
20 x 20 m separadas entre si por una distancia de al
menos 50 m. En cada cuadricula se seleccionaron en
forma aleatoria 30 helechos herbaceos (sin importar
la especie). Seguidamente se eligid la angiosperma
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mas cercana a cada helecho (excluyendo las familias
Arecaceae y Cyclanthaceae) con una altura igual o
menor a 2 m. En cada pareja helecho-angiosperma se
eligieron en forma aleatoria una fronda u hoja madura
y otra joven, en las cuales se estimaron los dafios
por folivoria. Este dafio se estimo por un método no
destructivo, similar al indicado por Morrow (1984). Se
establecieron cinco categorias de folivoria, de acuerdo
con el area foliar perdida: 0% (0), 0-10% (1), 10-25 (2),
25-50 (3), 50-75 (4) y >75 % (5).

Analisis estadisticos.

Para comparar la folivoria total entre helechos y
angiospermas, asi como la folivoria entre las hojas
jovenes y las hojas viejas de ambos grupos de plantas,
utilizamos una U de Mann-Whitney. La folivoria entre
tipos de bosque en helechos y angiospermas se comparo
a través de un ANDEVA no paramétrico (procedimiento
Kruskal-Wallis, Zar 1999). En cada caso se realizaron
pruebas a posteriori de Nemenyi para determinar
entre cudles bosques se encontraban las diferencias.
Este mismo procedimiento se utilizd para comparar el
porcentaje de folivoria entre hojas jovenes y maduras
en cada tipo de bosque. Todos los analisis se realizaron
utilizando el programa SYSTAT 9.0 (SYSTAT 1999).

RESULTADOS

Folivoria en helechos y angiospermas

Sin tomar en cuenta el tipo de bosque, los helechos
presentaron mayor folivoria que las angiospermas (U
= 13734, p = 0.014; Fig. 1). Sin embargo, al considerar
los tipos de bosque, esta diferencia s6lo se presentd en
el BTH1 (U = 1337.5, p = 0.018; Fig. 2).

Folivoria entre tipos de bosque

Al analizar separadamente los dos grupos de
plantas, encontramos que tanto para helechos como
para angiospermas la folivoria fue mayor en BTH2
en comparacion con los otros tipos de bosque (Fig.
2; Kruskal-Wallis = 6.32, g.1=2, p = 0.04 y Kruskal-
Wallis = 8.61, g.1.=2, p = 0.01, respectivamente).

Folivoria entre tipos de hoja

Al comparar el dafio promedio entre hojas jovenes
y viejas de helechos (24.7 £ 12.4 vs 11.3 = 6.1) y de
angiospermas (18.2 + 8.4 vs 9.8 = 5.6), en ambos casos
las hojas jovenes resultaron con mayor folivoria (U =
2773,p=0.001 y U=2415, p=0.01, respectivamente).
Las hojas jovenes de los helechos mostraron una mayor
folivoria que las hojas jovenes de las angiospermas (U
= 3385, p=0.04), pero en el caso de las hojas maduras

no existieron diferencias (U=3153, p=0.08). En BTH2
la folivoria en las hojas jovenes de helechos fue mayor
que en los otros dos tipos de bosque (Kruskal-Wallis =
7.3, g1=2, p = 0.034); mientras que las hojas jovenes
de las angiospermas fueron igualmente depredadas en
los tres tipos de bosque (Kruskal-Wallis = 4.89, g.1=
2,p=0.09). Por su parte, el porcentaje de folivoria de
las hojas maduras en helechos y en angiospermas no
se vio afectado por el tipo de bosque (Kruskal-Wallis=
2.67, g1=3 p=0.26 y Kruskal-Wallis = .6, g1=2,p =
0.16, respectivamente).

DISCUSION

Tasas de folivoria entre grupos de planta.

En oposicion con nuestra primera prediccion,
nuestros resultados sugieren que los helechos no estan
tan bien protegidos como se creia, ya que la folivoria
fue mayor en éstos que en las angiospermas (Fig. 1).
Este resultado contradice la hipotesis de que el mayor
contenido de metabolitos de defensa (p.ej., taninos y
fenoles) existentes en los helechos en comparacion con
las angiospermas, les confieren una mayor resistencia
a la herbivoria (Gémez 1991, Ruesink 2001). Esto
tampoco es congruente con lo que encontraron
Hendrix & Marquis (1983), en donde ambos grupos de
plantas presentaron un porcentaje de folivoria similar.
De igual manera, los mutualismos de los helechos con
diferentes grupos de hormigas (Elias 1983, Koptur
et al. 1998, Heil & McKey 2003) no parecen repeler
eficientemente a los insectos fitéfagos.

Esta contradiccion podria deberse en parte al hecho
de que en este estudio no se controld la edad de las hojas
estudiadas en ninguno de los dos grupos de plantas.
Esto es de fundamental importancia pues por lo general
las hojas mas viejas van a presentar mayor dafo que las
nuevas (Barone & Coley 2002). Comunmente las hojas
de los helechos presentan una mayor longevidad que las
de las angiospermas (V. Rico com. pers), por lo que seria
razonable esperar que acumulasen mas dafnos. Ademas,
la mayoria de mediciones de herbivoria basadas en un
solo muestreo subestiman los dafios (Morrow 1984,
Coley & Barone 1996), debido a que no toman en cuenta
la acumulacion del dafio a lo largo de la vida de las
hojas. Se ha determinado que esta subestimacion oscila
entre 38 y 60%, segun la especie (Lowman 1984, Filip
et al. 1995). Sin embargo, esta posibilidad tiende a
perder validez si se considera el hecho de que en los
dos grupos de plantas estudiados, las diferencias en
la folivoria ocurrieron entre hojas nuevas y no entre
hojas maduras. Esto sugiere dos posibilidades: (1) las
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hojas nuevas de los helechos presentan menos defensas
que las hojas nuevas de las angiospermas, por lo que
son presa facil para la mayoria de insectos o, (2) las
hojas nuevas de los helechos pueden estar igual o mejor
defendidas que en las angiospermas, pero su contenido
nutricional es mayor, por lo que son preferidas por los
insectos. Para discriminar entre ambas hipétesis seria
indispensable realizar mediciones sistematicas tanto de
la calidad nutricional de las hojas nuevas en cada grupo
de planta como de la folivoria a través del tiempo.

Influencia del tipo de bosque y del tipo de hoja.

Generalmente las especies de plantas adaptadas
a condiciones de sol presentan una mayor tasa de
herbivoria que las especies adaptadas a la sombra
(Coley & Barone 1996), debido a que invierten mas
recursos en crecimiento y reproduccion que en
defensa (Kitajima 1996), tal y como establecia nuestra
segunda prediccion. Sin embargo, los resultados de
este estudio no parecen apoyar esta idea. Se esperaba
que la folivoria en ambos grupos de plantas fuera
mayor en BS que es un habitat mas soleado que BTH1
o BTH2. Sin embargo, los dafios fueron mayores
en BS. Incluso, en el caso de las hojas maduras, no
existio ninguna diferencia entre tipos de bosque. Esta
discrepancia probablemente esté relacionada con el
comportamientoestacional delosherbivoros,taly como
mencionan Wolda (1988) y Barone (2000). Durante la
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estacion seca, el incremento de la irradiacion solar, la
reduccion de la precipitacion y la posible proliferacion
parasitoides crean condiciones adversas que limitan el
crecimiento y la supervivencia de muchas poblaciones
de insectos fitdfagos (Janzen 1967, Frith & Frith 1985,
Wolda 1988, 1990). Probablemente si este estudio
hubiera comprendido tanto la estacion seca como la
lluviosa, los resultados hubieran coincidido mejor con
nuestra segunda prediccion.

Por otra parte, en ambos grupos de plantas
encontramos una mayor folivoria en las hojas jovenes
que en las hojas maduras, tal y como establecia
nuestra tercera prediccion. Este fendmeno es bastante
comun tanto en bosques tropicales como en bosques
templados (Morrow 1984, Marquis & Braker 1994,
Coley & Kursar 1996). En los bosques tropicales, las
hojas jovenes y en proceso de expansion sufren una
tasa diaria porcentual de dafo que es de 5 a 25 veces
mayor que la experimentada por las hojas maduras
(Coley & Barone 1996, Chaves & Avalos 2006). Las
hojas jovenes son poco lignificadas, con baja cantidad
de fibra, con mayor concentracion de nitréogeno
y, en muchos casos, con un “arsenal” incipiente de
metabolitos, en comparacion con las hojas maduras
(Bazzaz et al. 1987, Coley 1990). Por estas razones,
en la mayoria de los casos, los insectos fitofagos
preferiran consumir las hojas jovenes, a no ser que
éstas escaseen.

Helechos

Angiospermas

Fig |. Folivoria total promedio (E.E.) en helechos y angiospermas. Los datos provienen de mediciones realizadas en
la Estacion Biologica la Selva durante el mes de febrero del 2002. En ambos casos n= 540 hojas.
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Fig 2. Folivoria promedio (£E.E.) en angiospermas y helechos seguin el tipo de bosque. Los datos provienen de medi-
ciones realizadas en la Estacion Biologica la Selva durante el mes de febrero del 2002.
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