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Flores, B. 2004. Efectos de la fragmentacion del habitat sobre la ecologia reproductiva de
Quararibea ochrocalyx (K. Schum) Vischer en el bosque humedo de Costa Rica. Tesis M.
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RESUMEN

En el presente estudio se evalué el efecto de la fragmentacion sobre la densidad de
plantas, produccion de frutos, depredacion de semillas y herbivoria en fragmentos de
bosque y bosque continuo en la zona norte de Costa Rica. La densidad de arboles mayores
a 5cm de DAP y de las plantulas menores a 1m de altura fue similar en los sitios de estudio.
Sin embargo, la densidad de plantas juveniles (>2m y <5cm DAP) de Quararibea
ochrocalyx fue menor en los fragmentos de bosque con relacion al bosque continuo. La
abundancia de la regeneracion por clase de altura y con relacion a la distancia al adulto
reproductivo mostrd variaciones entre los sitios de estudio, presentando mayor abundancia
de plantulas (< 1 m altura) a menor distancia del arbol parental y menor abundancia de
plantas juveniles (> 2 m altura y < 5 cm de DAP) a mayor distancia en los fragmentos de
bosque. La tasa de herbivoria varid entre sitios de estudio, mostrando mayor tasa de
herbivoria en los fragmentos de bosque. Por otro lado, las hojas nuevas presentaron mayor
tasa de herbivoria con relacién a las hojas viejas tanto en los fragmentos de bosque como
en el bosque continuo. La produccion de frutos no mostro variaciones significativas entre
los sitios de estudio. Sin embargo, el periodo de maduracién de frutos en los fragmentos de
bosque fue mas corto; en cambio, el bosque continuo presenté un periodo de maduracion
mas amplio y relativamente constante. Asimismo, en el bosque continuo se registr6 mayor
depredacién de frutos por mamiferos que en los fragmentos de bosque. En cuanto a la
depredacién pre-dispersion y post-dispersion de semillas por insectos no se encontraron
diferencias entre los sitios de estudio. Sin embargo, la tasa de remocion fue mayor en el
bosque continuo con relacién a los fragmentos de bosque. Los resultados obtenidos en este
estudio, principalmente con relacion a la disminucion de plantas juveniles en los fragmentos
de bosque, podrian deberse a los cambios en el microambiente y la interaccion con sus
dispersores. Por lo tanto el grado de conocimiento de la regeneracion e interaccién con sus
depredadores y las causas de su fracaso quizas es el paso mas importante hacia el logro

de la sostenibilidad de estos bosques.
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Flores, B. 2004. Effects of habitat fragmentation on the reproductive ecology of Quararibea
ochrocalyx (K. Schum) Vischer in the tropical humid forest of Costa Rica. Thesis M. Sc.
Turrialba, CR., CATIE, 58 p.
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depredation and remotion and, regeneration, vegetation coverage.

ABSTRACT

The present study evaluated the effects of fragmentation on plant density, fruit production,
predation of seeds and herbivory in fragmented forests and in continuous forest in northern
Costa Rica. The density of trees > 5cm dbh and of seedlings < 1m tall was similar across all
sites. However, the density of juvenile plants (>2m and <5cm dbh) of Quararibea ochrocalyx
was lower in the forest fragments compared to continuous forest. Regeneration abundance
by height class in relation to distance from reproductive adults varied among the study sites,
seedling abundance (< 1 m tall) being greater close to parent trees in fragments, and sapling
abundance (> 2 m tall and < 5 cm dbh) being lower also in fragments, on comparison with
continuous forest. Herbivory rates were higher in fragments, and higher in new leaves than
mature leaves across all sites. Fruit production showed no significant variations among the
study sites. However, the fruit maturation time in the forest fragments was shorter than in
continuous forest. Furthermore, in continuous forest seed predation by mammals was higher
than in forest fragments. Seed predation by insects before and after dispersal was similar
between study sites. However, the rate of seed removal was higher in continuous forest
related to forest fragments. The decrease of juvenile plants shown in the forest fragments
could be the result of the changes in the microhabitat and the interaction with their
dispersers. Therefore, increased of knowledge of regeneration, the plant species” interaction
with its predators and dispersers and the causes of failure in these ecological processes
may be one of the most important steps toward the achievement of sustainability of forest

fragments in northern Costa Rica.
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1. INTRODUCCION

La fragmentacion y la destruccién de los bosques hiumedos a causa de las actividades
humanas estan reduciendo la cobertura del bosque y como consecuencia disminuyendo las
poblaciones de plantas e incrementando el aislamiento entre ellas (Kattan 2000, Perry
1994, Quesada et al. 2003). Ademés, estan originando un mosaico de ecosistemas donde
se encuentran parches de bosque natural, que suelen ser utilizados como refugios por

poblaciones de especies nativas, de las cuales se desconoce su viabilidad a largo plazo.

Una de las consecuencias inevitables de la fragmentacion es la creacion de bordes o
cambios abruptos entre el bosque y la matriz circundante, que influyen en las condiciones
fisicas (microclima) del ambiente (Cunningham 2000, Kattan 2000). Estos cambios pueden
tener efectos negativos sobre algunas especies de plantas y animales del interior del
bosque, como cambios en la densidad, flujo de animales, patrones de actividad y areas de
forrajeo (Kattan 2000). Por otro lado, el tamafio y el grado de aislamiento de los bosques
remanentes pueden influir en la variacion de los niveles de dispersion, polinizaciéon y
depredacién de semillas (Aizen y Feinsinger 1994, Benitez-Malvido 1998, Fuchs et al. 2003,
Kattan 2000, Quesada et al. 2003).

Murcia (2000) indica que mas del 90% de las especies arbéreas del bosque humedo
neotropical son polinizadas por insectos y vertebrados. De esta manera, las estructuras de
las poblaciones de arboles tropicales pueden variar segun el potencial de dispersion de los
polinizadores y su respuesta conductual a la densidad de arboles con flor, a las
perturbaciones del habitat y otros factores ambientales (Nason 2000). Asimismo, la
atraccion de polinizadores esta estrechamente relacionada con el tamafio de la poblacion
de plantas con flores (Sih y Baltus 1987). Por esto, la disminucién en el tamafio poblacional
de las plantas a causa de la fragmentacion, podria reducir la produccion de frutos y semillas
debido a la insuficiente deposicion de polen por los polinizadores, lo que los haria
susceptibles a la extincion local (Ghazoul et al. 1998, Nason y Hamrick 1997, Newmark
1991, Tomimatsu y Ohara 2000, Tabarelli et al. 1999). Por otro lado, la depredacién y la
dispersion de semillas juega un papel muy importante en el establecimiento de nuevos
individuos, que como consecuencia podrian determinar la forma de los bosques del futuro.
Sin embargo, las razones 0 mas bien la ocurrencia de este proceso no ha sido del todo

demostrado en los bosques himedos tropicales.



La region Atlantica Norte de Costa Rica ha sido considerada a escala nacional como uno de
los relictos mas importantes de bosque humedo tropical en términos de cobertura vegetal
(Herrera et al. 1997). Sin embargo, esta regidon a causa de las actividades humanas se
encuentra fragmentada en parches de bosque rodeada por una matriz circundante de
pasturas y cultivos, y ademas esta siendo sometida a la extraccion de madera. Esta
situacion puede ser critica, considerando que aun existen vacios en el conocimiento sobre
la capacidad que tienen los fragmentos para mantener las poblaciones viables de plantas y
animales. En los ultimos afios la ecologia del paisaje se ha convertido en un instrumento
para entender los efectos de la fragmentacion sobre la conservacion de la biodiversidad, sin
embargo se conoce muy poco acerca de los efectos de la fragmentacion sobre el éxito
reproductivo de arboles en bosques humedos tropicales (Cascante et al. 2002, Cunningham
2000, Fuchs et al. 2003). Esto se debe a que la mayoria de los estudios se han enfocado
en especies de plantas herbaceas de las regiones templadas o subtropicales (Cunningham
2000).

Con este estudio se pretende obtener informacion acerca de los efectos de las
interacciones de Quararibea ochrocalyx con sus depredadores-dispersores de semillas,
herbivoros y su éxito reproductivo en fragmentos de bosque. Por ser una especie de
bosque maduro y por las particularidades de su biologia reproductiva Q. ochrocalyx podria
ser sensible a los cambios inducidos por la fragmentacion, a su vez podria ser una especie
indicadora de los requerimientos de habitat para mantener comunidades viables en habitat
fragmentados. Un estudio como este podria contribuir al desarrollo de herramientas para la
toma de decisiones a favor de la conservacion y el manejo sostenible de los recursos

naturales.



1.1. Objetivos
1.1.1. Objetivo general

Evaluar el efecto de la fragmentacion del habitat sobre la abundancia y ecologia

reproductiva de Quararibea ochrocalyx, en un bosque muy humedo tropical.

1.1.2. Objetivos especificos

Determinar la densidad de Quararibea ochrocalyx en fragmentos de bosque y
bosque continuo, y su distribucion en diferentes clases diamétricas (adultos
reproductivos, juveniles y plantulas).

Determinar la abundancia de la regeneracion por clases de altura de Q. ochrocalyx
con relaciéon a la distancia del arbol adulto (parental) en los fragmentos de bosque y
bosque continuo.

Estimar la tasa de herbivoria en plantulas (<2m de altura) de Q. ochrocalyx ubicadas
en los fragmentos de bosque y bosque continuo.

Determinar la cantidad de frutos producidos por Q. ochrocalyx en los fragmentos de
bosque y bosque continuo.

Evaluar la depredaciéon y remocién pre-dispersion y post-dispersion en semillas de

Q. ochrocalyx en el bosque continuo y los fragmentos de bosque.

1.2. Hipétesis

La densidad de Quararibea ochrocalyx es mayor en el bosque continuo que en los
fragmentos de bosque y bosque continuo.

La abundancia de la regeneracién por clase de altura se distribuye de forma
diferente con relacion a la distancia del adulto reproductivo, entre los fragmentos de
bosque y bosque continuo.

La tasa de herbivoria en plantulas es mayor en los fragmentos de bosque que en el
bosque continuo.

Hay mayor produccion de frutos de Q. ochrocalyx en el bosque continuo que en los
fragmentos de bosque.

La depredacion y remocion pre-dispersion y post-dispersion en semillas de Q.

ochrocalyx son mayores en el bosque continuo que en los fragmentos de bosque.



2. REVISION DE LITERATURA

2.1. Fragmentacion

Durante las Ultimas décadas las actividades humanas como resultado de la presion sobre
los recursos naturales y el aprovechamiento inadecuado de la tierra, han provocado un
acelerado deterioro de la biodiversidad en los bosques humedos tropicales (Benitez-
Malvido y Martinez-Ramos 2003, Kattan 2000). Una de las principales causas de la
disminucion de la biodiversidad es la deforestacion y la fragmentacion, esto se debe
primordialmente al cambio en el uso del suelo y la consiguiente transformacion de los
bosques o selvas en zonas agricolas o pecuarias (Kattan 2000). Por ejemplo, en la década
de los 80, en el bosque tropical de América se perdieron 74 millones de hectareas de
bosque a una tasa anual de deforestacién de 0.75 % y el &rea cubierta de pasturas paso de
un 26% a un 53% (Vifia y Cavelier 1999, Whitmore 1997). En Costa Rica entre 1986 y 1991
se perdieron 225.000 ha de bosque humedo tropical y hiimedo premontano, convirtiendo el

55 % de los bosques en fragmentos de area entre 3 y 50 ha (Sanchez-Azofeifa et al. 2001).

La fragmentacién en el bosque himedo tropical tiene consecuencia inmediata sobre la
reduccion del habitat para las especies y puede ocasionar un proceso de defaunacién o
desaparicién parcial o total de comunidades de algunos grupos como insectos, aves y
mamiferos (Cosson et al. 1999, Dirzo y Garcia 1992, Kattan 2000, Newmark 1991). Los
mecanismos de extincion local a escala de fragmento se relacionan principalmente con el
efecto de é&rea, efecto de aislamiento y efecto de borde. Estos efectos pueden actuar
simultaneamente en complejas redes de interacciones y el resultado final dependera de la
historia natural de cada organismo (Gilpin y Soulé 1986 en Kattan 2000, Tscharntke et al.
2002). Por otro lado, el grado de interrelacion de los fragmentos determina la viabilidad de
las poblaciones de especies remanentes en el mediano y largo plazo, ya que si ésta no
existe pueden producirse procesos de aislamiento, como disminucion de la polinizacion, la
dispersion y favorecer los procesos endogamicos, lo cual llevaria a la pérdida de recursos
genéticos, o bien podria llegar hasta la extincién local de algunas especies (Trani y Giles
1999). Recientemente se han estado documentando los efectos negativos de la
fragmentacion del habitat sobre la ecologia de los bosques tropicales. Por ejemplo, estudios
realizados en los bosques tropicales de Brasil, Panama, Ecuador, Colombia, y Venezuela
han documentado extinciones locales de aves, cambios en la dinamica poblacional de
arboles, como el incremento en la abundancia de arboles pioneros y la disminucion de
especies arboreas tipicas del interior del bosque (Benitez-Malvido 1998, Laurence et al.
1998).



2.1.1. Efecto de areay borde

El tamafio del fragmento juega un papel muy importante en la relacion de riqueza y
diversidad de especies dentro de la comunidad ecolégica del parche (Bennet 2004, Kattan
2000). Por otro lado, la probabilidad de persistencia de una especie dependera del tamafio
de la poblacion y su dinamica poblacional. Por tanto, cuanto mas pequefia sea la poblacion
remanente mayor sera la probabilidad de extincién (Kattan 2000). Por otro lado, la amplitud
del hébitat interior estd en funcion del area y la forma, por lo que a medida que el area
disminuye, un porcentaje mayor del area se convierte en habitat de borde. Por tanto,
mientras mas pequefio sea el area mayor sera el impacto del efecto de borde, debido a que
se afecta una mayor proporcioén del area total (Kattan 2000). Laurence y Bierregard (1997)
han definido el efecto de borde como la influencia del medio externo sobre la parte marginal
del area boscosa, causando principalmente alteraciones fisicas (abibtico) y estructurales
(bidticos). Las alteraciones fisicas, como el incremento de la velocidad del viento,
variaciones en la temperatura, penetracion lateral de la luz y la disminucién de la humedad,
influyen en los procesos biolégicos tales como la fotosintesis, el desarrollo de la vegetacion,
la descomposicion y el ciclo de nutrientes (Saunders et al. 1991, Tscharntke et al. 2002).
Debido a los cambios en el microclima (temperatura, humedad, incidencia de fuego, viento)
creados por el borde la comunidad de plantas se torna mas susceptible a la mortalidad y
caida de arboles. Por otro lado, las especies que requieren mayor luz y menor humedad
invaden los bordes o aumentan sus poblaciones, en cambio las especies tipicas del interior

del bosque disminuyen sus poblaciones en estas areas (Laurence y Bierregard 1997).

2.1.2. Efecto de aislamiento

El grado de aislamiento del bosque remanente puede ser determinante para la disminucién
de la diversidad de especies de un fragmento, especialmente si se trata de especies
sensitivas al tamafio del 4rea debido a que tienen requerimientos de areas extensas y los
fragmentos pequefios no son adecuados para satisfacerlos (Kattan 2000). El grado de
aislamiento generalmente se da en funcion de la movilidad de los organismos y su
capacidad de utilizar el habitat de la matriz circundante. Por esto, aun si no existiera

conexion fisica los organismos podrian movilizarse de un fragmento a otro (Kattan 2000).

2.1.3. Metapoblaciones
La fragmentacion del habitat tiene consecuencias drasticas en la dinamica poblacional de
las especies, y muchas especies se tornan susceptibles a la extincién por problemas

genéticos, demograficos o ambientales. Sin embargo, no todas las especies reaccionan de



la misma forma ante los disturbios ocasionados por la fragmentacién, debido a que las
especies presentan diversos grados de continuidad en su distribucién espacial; por ejemplo
las especies generalistas mantienen poblaciones continuas que facilitan el movimiento de
individuos incrementando el intercambio genético y la colonizacion de nuevas areas; En
cambio, las especies con requerimientos mas especializadas se presentan subdivididas
(metapoblaciones) en una red de poblaciones localmente inestables y discontinuas que
interactian entre si (Hanski et al. 1996, Smith y Smith 2001). Estas metapoblaciones o
subpoblaciones de poblaciones han sido definidas como un conjunto de poblaciones con
patrones dinamicos de extinciones locales, recolonizaciones, flujo genético y migraciones
entre subunidades que ayudan a evitar la extincion de toda la metapoblacion (Hanski et al.
1996, Smith y Smith 2001).

Una metapoblacion puede estar caracterizada por una 0 mas poblaciones nudcleo (fuente)
con abundancia relativamente estable y varias poblaciones satélites (sumidero) con
abundancia fluctuante. De hecho, algunas poblaciones sumidero se mantienen por la
inmigracion de individuos de otras poblaciones fuente y no por la reproduccion local (Bleich
et al. 1990). Por otro lado, la destruccién del habitat de una poblacién fuente puede resultar
en la extincion de numerosas poblaciones mas pequefias que dependen de ellas para la
colonizacién periédica (Primack 2001a). Por ende, la persistencia de una metapoblacién a
largo plazo, depende de la existencia de varias poblaciones relativamente préximas que
garanticen el flujo de individuos entre fragmentos (Bleich et al. 1990). Por tanto, antes de
someter tales poblaciones a un plan de conservacion para evitar su extincion, es

indispensable comprender cémo interacttan las poblaciones.

2.2. Ecologia reproductiva de las plantas tropicales

En las ultimas décadas se ha generado informacion que permite entender mejor la ecologia
reproductiva de algunas poblaciones vegetales tropicales (Bawa et al. 1985a, Bawa et al.
1985b, Doust y Doust 1988, Kress y Beach 1994, Ramirez 1993, Rocha y Aguilar 2001).
Sin embargo, aun existen vacios en el conocimiento ya que los bosques tropicales
presentan una alta diversidad de especies y una dindmica poblacional muy compleja. Por
esto, es necesario conocer la ecologia reproductiva de las especies que componen estas
comunidades vegetales, asi como las interacciones planta-animal y su éxito reproductivo
(Cascante et al. 2002, Quesada et al. 2003).



2.2.1. Distribucidon y establecimiento de especies

Los bosques tropicales son ecosistemas dindmicos que se encuentran sujetos a la
influencia de una amplia gama de procesos ambientales (Scatena 2000). Por lo tanto,
existen muchos factores bidticos y abiéticos que influyen en la distribucion de las especies
tanto a escala local como regional. Janzen (1970), Perry (1994) y Smith y Smith (2001)
indican que la densidad y el distanciamiento de adultos de cada especie responden a la
accion de los depredadores y patdégenos. Esto es debido a que cada arbol en estado
reproductivo esta rodeado por un perimetro considerado “critico” donde la mortalidad de
semillas, plantulas y brinzales es muy alta por la accién de los depredadores y patégenos.
Asimismo, el momento en que ocurre la depredacion (antes o después de la dispersion)
incide en el patron de distribucion espacial de las plantulas, ya que la depredacion antes de
la dispersion reduce la cantidad efectiva de la produccion de semillas y en consecuencia

disminuye indirectamente la distancia a la que pueden dispersarse (Dalling 2000).

2.2.2. Produccion de frutos y semillas

Tradicionalmente los estudios de ecologia reproductiva en plantas han enfatizado en la
polinizacién y la dispersion de semillas, en cambio la produccién de semillas y frutos ha
recibido menos atencion (Lee 1988). La produccion de semillas viables es fundamental para
asegurar la continuidad de las sucesivas generaciones de las plantas (Moreira y Arnaez
1995).

El nimero de 6vulos que se convierten en semillas puede ser limitado por el nUmero de
ovulos producidos, la cantidad y calidad de polen transferido, cantidad de nutrientes
disponibles, herbivoros, predadores, enfermedades y los agentes fisicos del ambiente
(Dalling 2000, Restrepo 2000). Asimismo, varios estudios han documentado que la cantidad
y calidad de las semillas producidas por una planta son limitadas por la disponibilidad de
polen compatible (Lawrence y Barrett 1996, Navarro 1998 y Navarro et al. 2000). Por esto,
los mecanismos de incompatibilidad y la procedencia del polen pueden determinar la
produccién o no de frutos. Por ejemplo, Cascante et al. (2002) en un estudio realizado en el
bosque seco tropical de México encontrd que el éxito reproductivo de Samanea saman fue
afectado negativamente por la fragmentacion del habitat, debido a la insuficiente deposicién
de polen en los estigmas de las flores por parte de los polinizadores. Por otro lado, la
depredacién de frutos también puede ejercer una presidon sobre algunos patrones de
produccién de las plantas, tales como la disminucion en el peso de las semillas y la

produccién masiva de frutos para evitar la depredaciéon (Dalling 2000).



2.3. Interacciones planta-animal

Las plantas y los animales experimentan mudltiples fuerzas selectivas a través de las
diferentes interacciones que establecen con organismos mutualistas y antagonistas, ya sea
directa o indirectamente, las cuales pueden tener resultados a diferentes escalas tanto en
ecolégica como en la evolutiva (Guariguata y Kattan 2000). Por ejemplo, en habitats
tropicales, subtropicales y mediterraneos, una proporcion alta de especies de plantas es
consumida, polinizada y/o dispersada por animales. Por lo tanto, estas interacciones son,
centrales en el flujo de energia y dindmica de estos ecosistemas. Por otro lado, la gran
diversidad de formas, tamafios y colores de flores polinizadas por animales refleja la gran
diversidad de interacciones planta-polinizador que pueden existir (Bawa et al. 1985a,
1985b; Murcia 2000). Asimismo, las interacciones entre frutas, insectos y vertebrados
frugivoros constituyen un verdadero laboratorio evolutivo en el que los intereses de cada
organismo van en diferentes direcciones (Guariguata y Kattan 2000). A pesar de ello, se
conoce aun muy poco de cdmo se estructuran estas interacciones en comunidades de alta
diversidad y de cémo ello influye en su dindmica y estabilidad. Sin embargo, los resultados
de millones de afios de evolucion y coevolucién pueden ser destruidos de manera
imperceptible por las interferencias humanas. La extincion de las interacciones es, en
muchos casos, tan solo la antesala de la extincion de los organismos que en ellas
participaban. Por esto, en la actualidad la atencién se ha dirigido principalmente al impacto
que tienen las actividades humanas sobre las interacciones entre las plantas y sus
polinizadores, depredadores y dispersores de semillas (Quesada et al. 2003, Cunningham
2000, Dalling 2000).

2.3.1. Abundancia de dispersores y depredadores

La abundancia de las especies dispersoras puede ser afectada por las condiciones del
habitat fragmentado, disminuyendo o incrementando su abundancia, especialmente de
aguellas especies adaptadas a é&reas antropogénicas, por consiguiente afectando
potencialmente la polinizacion y la produccion de frutos (Kattan 2000). Ademas, las
poblaciones pequefas de plantas con flores son menos atractivas para los polinizadores, lo
cual puede influir en la produccién de frutos. En los bosques fragmentados la pérdida del
habitat y la caceria de muchas especies dispersoras (aves, mamiferos medianos y grandes)
y depredadoras (herbivoros y granivoros) inducen a la desaparicion de estos organismos
(Redford 1992). Por lo tanto, el complejo proceso de la dispersion-depredacion puede ser
extensamente alterado y por consiguiente podria tener consecuencias negativas en la

conservacion de muchas especies arbéreas. Ya que la abundancia y diversidad de



dispersores es vital para la sobrevivencia de las poblaciones de arboles que estan
estrechamente relacionadas a la diseminacién de las semillas (Chapman y Chapman 1995,
Restrepo 2000).

2.3.2. Importancia de los dispersores y depredadores

En los bosques tropicales alrededor del 75% de las especies producen frutos carnosos,
cuyas semillas son dispersadas por los animales (Smith y Smith 2001). Sin embargo, las
plantas para poder hacer uso de los animales frugivoros como agentes de dispersion deben
atraerlos en el momento oportuno, produciendo olores atractivos, reblandeciendo la textura,
aumentando la cantidad de azucares y aceite y dotando a sus frutos de colores vistosos. La
dispersidn de semillas por los animales que las ingieren y las defecan o acarrean de alguna
forma a cierta distancia de su origen, es un servicio vital para que las plantas puedan
escapar al ataque de depredadores o patégenos y colonicen nuevas areas (Dalling 2000).
Por otro lado, aunque los ecélogos han prestado mas atencion a la dispersion inicial, la
dispersién secundaria 0 sea la trayectoria que siguen las semillas después de llegar al
suelo también incide en el patrén de distribucién espacial de las plantas (Chambers y
MacMahon 1994). Por ejemplo los roedores caviomorfos (Dasyprocta, Myoprocta)
transportan las semillas a varias decenas de metros de distancia y las esconden y entierran
en lugares aptos para el establecimiento de plantulas, pero muchas veces éstas son
olvidadas y logran germinar (Asquith 2000). Por otro lado, la distancia a la que son
depositadas las semillas en relacién con la planta progenitora determina en buena parte el
beneficio que los frugivoros les ofrecen a las plantas. Algunos investigadores han
documentado que la dispersion lejos de la planta progenitora aumenta la tasa de
supervivencia de las semillas y las plantulas (Chapman y Chapman 1995, Restrepo 2000).
Ademaés, las consecuencias de los eventos de la dispersion de semillas se veran reflejadas

a lo largo de todo el ciclo de vida de la planta (Nason et al. 1997, Schupp 1993).

La depredacion de semillas es otro proceso llevado a cabo por los invertebrados y
vertebrados, que tienen gran efecto en la regulacion del crecimiento y reproduccién de las
plantas, la composicién por especies de la comunidad vegetal y la distribucion espacial de
las mismas (Asquith 2000). Por ejemplo, el ataque de larvas de insectos, roedores e incluso
pecaries a las semillas concentradas bajo el arbol progenitor lleva a menudo a anular la
regeneracion local, ya que soélo las semillas alejadas del arbol podran producir plantulas
(Asquith 2000). En el bosque tropical se dice que el 50% de las semillas producidas mueren

antes de germinar presas de animales y hongos (Janzen y Vazquez-Yanes 1991). Sin



embargo, las semillas pueden ser depredadas antes de la dispersion, es decir cuando estan
en pleno proceso de desarrollo o maduras pero todavia en el arbol o incluso cuando ya han
caido al suelo pero no han sido dispersadas por un agente secundario, también pueden ser
depredadas luego de la dispersion pero antes de la germinacion (Dalling 2000). Por lo
tanto, es importante tomar en cuenta el momento en que ocurre la depredacion ya sea
antes o después de la dispersion, ya que incide en el patrén de distribucién espacial de las
plantulas. Por ejemplo, la depredacién previa a la dispersion reduce el tamafio efectivo de
la produccion de semillas e indirectamente reduce la distancia a la que éstas pueden
dispersarse para establecerse en el sitio apropiado (Restrepo 2000). Otro efecto indirecto
de la depredacion previa a la dispersion podria ser una disminucion en la visitacion de
dispersores de semillas (Dirzo y Dominguez 1986). Una estrategia que utilizan algunas
plantas para reducir la depredacion de semillas es la produccion masiva de frutos, en este
caso la poblacién entera produce sus semillas de manera sincronica luego de un intervalo

no reproductivo mayor a un afio (Dalling 2000).

2.3.3. Efectos de la herbivoria sobre el crecimiento y la reproduccién de las plantas

El herbivorismo no solo influye en el crecimiento y en el éxito reproductivo de las plantas
(Perry 1994). También, cumple un papel muy importante en la tasa de mortalidad, lo cual se
puede observar entre las plantulas mas préximas a los adultos de su misma especie, ya
gue esto afecta de forma especial a los estadios juveniles, cuando la planta es mas
vulnerable y menos competitiva en relacién a la vegetacion circundante (Barone y Coley
2000). Debido a que la substraccion de tejidos vegetales como hojas, tallos y savia influye
sobre la capacidad de la planta para sobrevivir, aunque no sea consumida por completo, lo
cual lo situaria en desventaja competitiva con respecto a la vegetacion circundante. Por otro
lado, Marquis (1992) y Wong et al. (1990) reportaron los impactos negativos de la
herbivoria sobre la floracion y la produccion de semillas. Lo cual podria tener un impacto
considerable sobre la aptitud genética de las plantas y a su vez puede afectar la forma en
gue una poblacion o una comunidad vegetal cambia a través del tiempo y el espacio
(Barone y Coley 2000, Gramacho et al. 2001).

Segun Coley y Barone (1996) en los bosques tropicales los insectos podrian consumir
anualmente alrededor del 75% del area foliar total de la comunidad. Por ejemplo, en un
estudio realizado en Barro Colorado - Panama se ha documentado que los herbivoros que
producen mayores dafios al area foliar son los insectos masticadores que ocasionan

aproximadamente un 72% del herbivorismo anual, aun cuando la densidad de mamiferos
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folivoros arbdéreos es relativamente alta (Leigh 1999). Por otro lado, muchos insectos
chupadores no dejan ninguna evidencia del dafio, por lo que es dificil hacer una evaluacién

adecuada de su impacto en las plantas (Barone y Coley 2000).

La calidad nutritiva del alimento aparentemente es mas importante para los herbivoros que
para los carnivoros o insectivoros porque tiene una gran influencia en el crecimiento y la
sobrevivencia de los herbivoros (Barone y Coley 2000, Moraes 1994). Asimismo, Barone y
Coley (2000) indican que los herbivoros que se alimentan de las hojas mas nutritivas
muestran una tasa de crecimiento mas alto y pasan el estadio de pupa mucho mas rapido
con relacién a los herbivoros que se alimentan de hojas poco nutritivas. Para los herbivoros
un desarrollo acelerado puede ser ventajoso, pues significa acortar el periodo larval, etapa
en la que son mas vulnerables a la depredacion (Benrey y Denno 1997). Por otro lado, una
hoja joven y en pleno crecimiento carece de fibra y su contenido en agua y nitrégeno suele
ser mayor que el de una hoja madura, lo cual contribuye a su alta tasa de herbivorismo
(Barone y Coley 2000, Smith y Smith 2001). Coley y Barone (1996) indican que las hojas
jovenes y en proceso de expansion sufren una tasa diaria porcentual de dafio de 5 a 25

veces mas alta que la que experimentan las hojas maduras.

Las plantas del bosque tropical han evolucionado diferentes tipos de defensas mecanicas,
estructurales y quimicas cada vez mas efectivas debido al dafio provocado por los
herbivoros y los patégenos (Barone y Coley 2000, Smith y Smith 2001). Entre las defensas
quimicas que presentan las plantas se encuentran los compuestos secundarios o0
metabolitos (taninos y terpenos), otras plantas producen alcaloides (cafeina y nicotina) y su
funcion principal es atacar el sistema nervioso de los herbivoros, otras producen
aminoacidos toxicos e incluso llegan a producir compuestos que contienen cianuro (Barone
y Coley 2000, Smith y Smith 2001). Ademas de las defensas quimicas, las plantas han
desarrollado una gran variedad de defensas fisicas tales como espinas y vellosidades en
las hojas. Sin embargo, la defensa fisica mas eficaz que posee una hoja es su dureza que
viene dada por su contenido de fibra y lignina en las paredes celulares (Barone y Coley
2000). Las hojas duras son dificiles de masticar y cortar, ademas la fibra y la lignina no se
pueden digerir por lo que los herbivoros que se alimenten de estas hojas dejarian de
percibir una porcion significativa del contenido total de nutrientes del alimento ingerido
(Smith y Smith 2001). Mientras el proceso de desarrollo y expansion de la hoja no haya
finalizado, las paredes celulares de hojas jovenes se ven fisicamente imposibilitadas de

volverse duras. Por lo tanto, la diferencia es marcada entre la dureza de las hojas jévenes y
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maduras (Barone y Coley 2000). Asimismo, Coley y Kursar (1996) reportaron una
disminucion considerable del herbivorismo inmediatamente cuando las hojas dejaron de
crecer y comenzaron a endurecerse. Por esto la falta de dureza en las hojas jévenes es

quizas la principal causa de la alta tasa de herbivorismo en las hojas jévenes.

2.4. Caracteristicas generales de Quararibea ochrocalyx

Quararibea ochrocalyx pertenece a la familia bombacaceae y las especies de esta familia
son arboles y arbustos altos, tienen hojas alternas simples o palmado compuestas y por lo
comun la madera es blanda y ligera (Longhi 1991). El tronco generalmente presenta un
parénquima acuoso con pelos estrellados o peltados. Las flores son hermafroditas,
actinomorfas y pentameras, la polinizacion es realizada por los murciélagos (quiropterofilia)
y el fruto es una capsula loculicida o como una baya (Longhi 1991). Quararibea ochrocalyx
es un arbol que mide de 6 a 20 m de altura, se lo reconoce por las hojas simples, alternas,
glabras, ovado-lanceoladas, apice obtuso a acuminado, base aguda a obtusa, con tres
nervios basales (las hojas miden 25 cm de largo y 10 cm de ancho). Las flores son de color
amarillo - anaranjado y estan opuestas a las hojas y miden hasta 8 cm de largo incluyendo
todas las estructuras florales (Foto 1). Los frutos son coridceos y pueden medir de 3 - 4.7 X
2.5 - 4.2 cm, son de color pardusco y tienen el caliz persistente (Zamora et al. 2000). El
arbol ha sido observado con flores desde enero - mayo y de julio - noviembre y los frutos de
febrero - junio y octubre - noviembre. La distribucién de Q. ochrocalyx se extiende desde
Costa Rica hasta Brasil. En Costa Rica se encuentra en los bosques de tierras bajas del
atlantico, Sarapiqui, faldas de la Cordillera Volcéanica Central, llanuras de Tortuguero y Bibri
(Zamora et al. 2000). Aparentemente Q. ochrocalyx es polinizada por Hylonycteris
underwoodi, Lichonycteris obscura, Glossophaga commissarisi y Lonchophylla robusta
(murciélagos de la subfamilia Glossophaginae), ya que segun observaciones personales del
Dr. Marco Tschapka en la Estacion Biologica de la Selva estos murciélagos fueron
observados visitando y transportando polen de las flores de Q. ochrocalyx (OTS 2002). Las
especies H. underwoodi y G. commissarisi estan presentes en la zona durante todo el afio y
tienen areas de actividad mas reducidas que las especies migratorias L. obscura y L.

robusta, estas ultimas estan presentes de octubre - febrero (Tschapka 2004).
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Foto 1. Fotografia de Q. ochrocalyx en el bosque muy humedo tropical de Costa Rica. A =
botones florales, B = boton floral y flor, C = fruto en desarrollo, D = corte transversal de un

fruto maduro y semillas.
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3. MATERIALES Y METODOS

3.1. Area de estudio

El estudio fue realizado en la region Huetar Norte, Cantdbn de Sarapiqui, provincia de
Heredia, Costa Rica (Figura 1). El trabajo fue desarrollado especificamente en cuatro
fragmentos de bosques manejados por la Fundacion para el Desarrollo de la Cordillera
Volcanica Central (FUNDECOR) y el bosque continuo de la estacion biolégica La Selva,
propiedad de la Organizacion para Estudios Tropicales (OET). La zona de vida segun el
sistema de clasificacién de Holdridge (2000), corresponde al bosque muy humedo tropical
con temperatura promedio maximo 31°C, un promedio minino de 21°C y una temperatura

media anual de 26°C (Figura 2).

Heredia

[ Fragmentos de bosque 200 0 200 400 Kilometers
[_] Heredia : :

Figura 1. Mapa de ubicacion del area de estudio, Costa Rica
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Figura 2. Temperatura promedio maximo por mes, registrado en la estacion Bridge de la

Estacion Biolégica La Selva, Costa Rica. Fuente OTS 2004.

Segun los datos de precipitacion registrada desde hace nueve afios (1995 al 2004) en la
Estacion Bioldgica la Selva, la precipitacion promedio anual fluctia entre 3000 y 4760 mm
(metadata Estacion Bridge). La zona se caracteriza por tener un régimen de precipitacion
distribuido durante todo el afio, con periodos de descenso de la lluvia entre febrero a abril y

un ligero aumento durante los meses de junio a agosto y noviembre a diciembre (Figura 3).
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Figura 3. Precipitacién promedio por mes, registrada en la estacion Bridge de la Estacion
Bioldgica la Selva, Costa Rica. Fuente OTS (2004).
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3.2. Disefio del estudio

3.2.1. Seleccion y descripcion de sitios de estudio

La seleccién de los sitios para el estudio de Quararibea ochrocalyx fue principalmente
basado en la presencia y su ubicacion con relacién al bosque continuo, para facilitar el

monitoreo de la especie.

3.2.1.1. Bosque continuo

El bosque primario de la Estacion Biologica La Selva fue seleccionado como bosque
continuo debido a su condicion de area protegida su accesibilidad y por ser una de las
areas con mayor extension boscosa continua de la zona (1600 ha), el rea esta ubicado en
la confluencia de los rios Puerto Viejo y Sarapiqui, al sur colinda con el Parque Nacional
Braulio Carrillo que tiene 46,000 ha de bosque protegido. De acuerdo a la clasificacion de
Holdrigde (2000), la Estacion Biologica La Selva se encuentra en la zona de vida de bosque
muy humedo tropical, el 55% del area total es bosque primario, 7% es bosque talado de
manera selectiva, 11% es bosque secundario joven, 18% es pastizal de sucesién temprana,
el 8% son plantaciones abandonadas y un 0.5% son areas demostrativas y de
experimentacion (McDade y Hartshom 1994). El sitio presenta tres ordenes de suelos:
Entisoles, caracterizados por suelos jévenes minerales que carecen de horizonte;
Inceptisoles que son suelos relativamente jévenes con el horizonte B indistinguible y
Ultisoles que estan caracterizados por suelos bien drenados con una acumulacién de arcilla
en el horizonte B (Sanford et al. 1994 y Sollins et al. 1994)

3.2.1.2. Fragmentos de bosque

Los fragmentos de bosque tomados en cuenta para el estudio fueron seleccionados
baséndose en la presencia de Quararibea ochrocalyx y se intenté que los fragmentos
seleccionados para el estudio sean similares en superficie (Cuadro 1). Debido a que Burkey
(1995) indica que la probabilidad de persistencia de una especie depende del tamafio y
dinamica de la poblacion en el fragmento, mientras mas pequeia sea la poblacion mayor
sera la probabilidad de extincion. Todos los fragmentos seleccionados estaban rodeados
por una matriz de potreros, vegetacion secundaria y cultivos (esta informacion fue obtenida
del personal de FUNDECOR vy observacion personal). La distancia considerada entre
fragmentos seleccionados para el estudio fue alrededor de 3 km para asumir la

independencia entre los fragmentos.
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Cuadro 1. Resumen de las caracteristicas de los sitios seleccionados para el estudio en el
bosque muy himedo tropical de Costa Rica. MF = bosque bajo manejo forestal, C = bosque

bajo conservacion.

Sitios Tamafio Localizacién Elevacion Pendiente Reégimen Tipo de suelo
ha m.s.n.m % Orden Suborden Gran grupo

10° 35' 36" N

Ladrillera-1  40.71 84°04'48"W 70 30.0 MF Ultisol Humult Tropohumult
10°43' 37" N

Ladrillera-2  45.10 84° 06’ 35" W - - MF - - -
10° 27' 00" N

Ladrillera-3  42.45 84°04'48" W 80 2.00 MF Inceptisol Tropept Dystropept
10°31'48" N Inceptisol Tropept,  Humitropept,

Rojomaca 117.00 84°02' 24" W 30 115 MF Ultisol Humult Tropohumult

Entisol,

10° 26' 24" N Inceptisol,

La Selva 1600.00 84°59'00" W 35-137 C Ultisol

Fuente. Jones (2000) y Forero (2001).

3.2.2. Determinacion de la densidad de Quararibea ochrocalyx

En cada uno de los fragmentos de bosque y bosque continuo seleccionados para el estudio
se realizaron transectas lineales paralelas cada 100 m de distancia. En cada una de las
transectas se hizo una busqueda intensiva de Q. ochrocalyx, cubriendo un éarea
aproximadamente de 30 m a cada lado de la transecta. En esta busqueda se pudo verificar
gue la especie tiene una distribucién agregada. Por lo tanto, cada uno de los grupos
encontrados en los fragmentos de bosque y bosque continuo fueron denominados
“subpoblaciones”. En el bosque continuo de La Selva se ubicaron 21 subpoblaciones,
nueve en Ladrillera-1, ocho en Ladrillera-2, dos en Ladrillera-3 y ocho en Rojomaca.
Aproximadamente en la parte central de cada una de las subpoblaciones, se instalé una
parcela cuadrangular de 50 m x 50 m para estimar la densidad de arboles mayores a 5 cm
DAP (diametro a la altura del pecho) de Q. ochrocalyx. Dentro de cada una de estas
parcela se establecio dos parcelas de 10 m x 10 m para registrar las plantas mayores a 1.5
m de altura y menores a 5 cm de DAP y cinco parcelas de 2 m x 2 m para el registro de
plantas < 1.5 m de altura (modificado de Mostacedo y Fredericksen 2000). En cada una de
las parcelas se registré el numero de individuos, el DAP, y la presencia - ausencia de frutos

de la especie en estudio (Figura 4).
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Figura 4. Esquema de las parcelas establecidas (50 m x50 m, 10 mx 10 my 2 m x 2 m)
para determinar la densidad de individuos de Q. ochrocalyx en los fragmentos de bosque y

bosque continuo del bosque muy humedo tropical de Costa Rica.

3.2.3. Regeneracion con relacién al adulto coespecifico mas préoximo

Para evaluar el estado de la regeneracion de Quararibea ochrocalyx en los fragmentos de
bosque y bosque continuo con relacién a la distancia mas préxima al adulto reproductivo
coespecifico, se seleccion6 un arbol adulto reproductivo dentro de cada una de las
subpoblaciones” de Q. ochrocalyx seleccionadas para el estudio de la densidad. Un arbol
adulto reproductivo fue considerado aquel que tenia frutos en el momento del estudio y que
tenia un diametro > 10 cm de DAP. Por lo tanto, en el bosque continuo de La Selva se
seleccionaron 18 arboles adultos de 21 subpoblaciones, en los fragmentos de bosque se
seleccionaron nueve, ocho, tres y nueve arboles (Ladrillera-1, Ladrillera-2, Ladrillera-3 y
Rojomaca, respectivamente). En cada arbol adulto seleccionado se establecié una parcela
de 4 m de radio (aproximadamente al radio de las copas de los arboles en estudio). En el
mismo sitio y desde el borde de la parcela circular se establecieron cuatro parcelas

rectangulares de 4 m x 20 m y en direccién de los cuatro puntos cardinales del &rbol
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seleccionado para el estudio (Figura 5). En cada una de las parcelas (rectangular y circular)
se registrd el niamero de plantulas, la altura y la distancia al arbol adulto reproductivo. La
altura de la regeneracion fue distribuida en tres clases: a). plantulas < 1m de altura, b).
Plantas < 2 m de altura y c). Plantas > 2 m - <5 cm DAP. La distancia con relacion al arbol
adulto fue clasificada en 5 rangos: A = 0 — 4 m de distancias (o debajo de la copa), B = 4.1
— 10 m de distancia, C = 10.1 m — 15 m de distancia, D = 15.1 m — 20 m de distanciay E =
20.2 m — 24 m de distancia.

e A0 I e
.

Figura 5. Esquema de las parcelas circulares (4 m de radio) y rectangulares (4 m x 20 m)
establecidas para determinar la abundancia de plantulas con relacion al arbol adulto méas
proximo, en los fragmentos de bosque y bosque continuo del bosque muy hiumedo tropical
de Costa Rica.

3.2.4. Herbivoria en plantulas de Q. ochrocalyx

Para evaluar el dafio foliar en plantulas en los fragmentos de bosque y bosque continuo se
hizo una busqueda intensiva de plantulas (0.8 m a 2 metros de altura) que tengan hojas
maduras y hojas nuevas en desarrollo (Foto 2). Se considerd una distancia minima de 30
metros entre los individuos seleccionados. En el bosque continuo de La Selva se ubicaron
un total de 20 plantulas, 12 plantulas en el fragmento de bosque Ladrillera-1, 18 plantulas
en el fragmento de bosque Ladrillera-2, ocho plantulas en el fragmento de bosque

Ladrillera-3 y 17 plantulas en Rojomaca.
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Foto 2. Foto de una plantula (menor a 1.5 m de altura) de Quararibea ochrocalyx
seleccionada para el estudio de la herviboria, en el bosque muy hiimedo tropical de Costa

Rica.

En cada una de las plantulas se hizo un conteo del numero total de hojas nuevas y
maduras. Hojas nuevas fueron consideradas aquellas que aun no habian adquirido las
caracteristicas de una hoja adulta, presentando una coloraciéon verde limoén, textura muy
suave y que aun no habian alcanzado la expansion total. Hojas maduras fueron
consideradas aquellas que presentaban coloracién verde oscura y textura dura (Foto 3).
Las hojas nuevas fueron marcadas con hilo y enumeradas con marcador permanente, en
cambio las hojas maduras solo fueron enumeradas con marcador permanente (modificado
de Coley 1983, 1990, Lowman 1984, Lowman y Heatwole 1992). Para las plantulas que
produjeron menos de 20 hojas entre nuevas y maduras (distribuida aproximadamente en la
misma proporcion) se marco el 100% de las hojas. Para las plantulas con mas de 20 hojas
nuevas y maduras se marcé soélo el 50% de las hojas tanto para las nuevas como para las
maduras (modificado de Aide 1993). La seleccion de las hojas fue realizada al azar dentro

de las ramas proximales y distales de la plantula (Foto 4).

20



Foto 3. Foto de plantulas de Quararibea ochrocalyx donde se muestran la diferencia entre
las hojas nuevas y maduras que fueron seleccionadas para el estudio de la herviboria, en el
bosque muy himedo tropical de Costa Rica.

Foto 4. Plantula de Q. ochrocalyx con hojas seleccionadas con hilo y enumeradas con
marcador permanente para el estudio de la herbivoria, en el bosque himedo tropical de

Costa Rica.

La estimacion del dafio foliar fue realizada en dos periodos de medicién, la primera fue
realizada a los 10 dias del brote de las hojas nuevas, cuando aparentemente estaban
completando su expansion, pero la hoja ain no habia adquirido la dureza de una hoja

madura (modificado de Coley 1990). La segunda medicién fue realizada después de 40
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dias, cuando las hojas nuevas tenian las caracteristicas de hojas maduras (hojas
completamente expandidas, coloracion verde oscura y textura dura). En el primer periodo,
la evaluacion del dafio foliar fue realizada en hojas nuevas (medida inicial para hojas
maduras) y hojas maduras (medida inicial para hojas viejas). En el segundo periodo la
evaluacion fue realizada en las mismas hojas, pero las hojas presentaban un estadio de
desarrollo diferente a la medicién inicial. Por lo tanto, la evaluacion en este periodo se

realiz6 en hojas maduras (anteriormente nuevas) y hojas viejas (anteriormente maduras).

De acuerdo a los patrones de depredacién y los posibles agentes depredadores, el dafio
foliar fue clasificado en: dafios externos ocasionado por larvas o insectos herbivoros
cortadores-masticadores (hormigas y orugas, en adelante denominado como “herbivoria”) y
dafios ocasionados por insectos taladradores que abren galerias en los peciolos de las
hojas, en adelante denominados “minadores”. El dafio por insectos herbivoros cortadores-
masticadores fue considerado teniendo en cuenta los cortes de forma circular a ovalado
(Foto 5). En cambio, los dafios por minadores fueron considerados aquellos indicios donde
el depredador solamente dejo las nervaduras de la hoja (como una rejilla o cernidor) (Foto
6). Para estimar el area foliar dafiada, las hojas seleccionadas y marcadas de las plantulas
en estudio fueron dibujadas en campo sobre las hojas de acetato o transparencias
previamente cuadriculadas (1 cm?). Posteriormente, en laboratorio se hizo la cuantificacién
del area total de cada hoja, area foliar dafiada por herbivoros y minadores, mediante el
conteo de los cuadrados donde fue dibujada la hoja (Aide 1991, 1993, Basset 1991, Coley
1990, Ernest 1989,). Cabe destacar que la evaluacion fue realizada en la etapa en que los

adultos de esta especie también estaban produciendo hojas nuevas.

Foto 5. Dafio foliar ocasionado por Foto 6. Dafio foliar ocasionado por
insectos  herbivoros  cortadores- insectos minadores registrados en Q.
masticadores registrados en Q. ochrocalyx, Sarapiqui, Costa Rica.

ochrocalyx, Sarapiqui, Costa Rica.
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Baraza et al. (2004) indican que la herbivoria puede variar de acuerdo a las condiciones de
luz que recibe cada plantula. Por lo tanto la cobertura de la vegetacion fue medida en cada
punto donde estaban ubicadas las plantulas seleccionadas para el estudio de la herbivoria,
tanto en el bosque continuo como en los fragmentos de bosque. El registro de la cobertura
de la vegetacion fue estimado usando una cuadricula de 12.5 cm x 12.5 cm dividida en 25
cuadrados de 2.5 cm? e impresa en acetato (Mostacedo y Fredericksen 2000). Para cada
caso, ésta se sostuvo dirigida hacia arriba, contandose el numero de cuadrados cubiertos
por el follaje, luego esta cifra fue convertida en porcentaje de cobertura (Fredericksen com.
pers.). Ademas, la estimacion de la cobertura de vegetacion se hizo en tres parametros de
estrato (dosel = altura > 10m, estrato medio = 2 - 10m y sotobosque = 0 - 2m de altura) en

cada uno de los puntos.

3.2.5. Cuantificacion y colecta de frutos de Q. ochrocalyx

Para estimar la cantidad de frutos producidos por Q. ochrocalyx se escogi6 de 2 a 3 arboles
de cada subpoblacién seleccionada para el estudio de la densidad (ver seccion 3.2.2). Los
arboles considerados para el estudio fueron aquellos que presentaban frutos en desarrollo
(frutos verdes) en el momento del estudio y DAP similares (mayor a 9 cm de DAP). Esto
tenia la finalidad de disminuir los sesgos que pueden influir en los resultados como en la
cantidad de frutos producidos, debido a que la produccion de flores y frutos varia de
acuerdo al tamafo de la planta (Aldrich y Hamrick 1998) e incluir mayor nimero de
subpoblaciones al estudio. En todos los sitios de estudio se procurd que la distancia entre
los individuos coespecificos seleccionados sea mayor a 100 m de distancia. Los arboles
seleccionados fueron georeferenciados (Anexo 1) y marcados en campo con cinta plastica

y placas de aluminio, ademas se les asigno6 un cadigo individual a cada uno.

La estimacién de la cantidad de frutos producidos por Q. ochrocalyx fue realizada mediante
conteos visuales directos de los frutos en el arbol, desde la etapa inicial del desarrollo de
los frutos hasta la maduracion de los mismos. Los conteos fueron realizados
periddicamente cada 5 y 10 dias para estimar la totalidad de frutos producidos (Fuchs et al.
2003, Quesada et al. 2003). A medida que los frutos fueron madurando, estos fueron
colectados y almacenados en sobres individuales con el codigo correspondiente a cada
arbol. En el laboratorio sé procedié a limpiar las semillas con agua natural y luego fueron
secadas en un lugar aireado y a temperatura ambiente. Posteriormente, las semillas fueron
almacenadas en sobres individuales con el cédigo correspondiente a cada arbol y la fecha

en la que fueron colectadas.
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3.2.6. Depredacion de semillas antes de la dispersion

Para cuantificar la depredacién de semillas por insectos antes de la dispersion, las semillas
colectadas y almacenadas en el laboratorio (ver seccién anterior) fueron cuidadosamente
examinadas (con la ayuda de una lupa de 10 x 10) y se registré él nimero de semillas con
indicios de depredacién de insectos para cada arbol (Figura 7). También se registro el
namero de semillas viables y no viables. Las semillas no viables fueron consideradas
aquellas que no llegaron a desarrollarse completamente, ya que soélo tenian la testa. La
cuantificacién del numero de semillas desaparecidas por arbol fue realizada con base a los
resultados obtenidos del conteo periddico (cada 5 y 10 dias) de los frutos en el arbol, frutos
en el suelo y semillas con indicios de depredacion. Adicionalmente, en el area circundante
(radio 4 m) de cada arbol se registré peridodicamente la cantidad de semillas depredadas
por mamiferos, después de cada evaluacion las semillas con signos de depredacion fueron

retiradas del sitio para evitar la sobre estimacién (Figura 8).

Foto 7. Semillas de Q. ochrocalyx Foto 8. Semillas de Q. ochrocalyx con
con signos de depredacion por signos de depredacion por mamiferos
insectos. medianos (Tayassu sp.).

3.2.7. Depredacién post-dispersion de semillas de Quararibea ochrocalyx

Para evaluar la depredacion de semillas post- dispersion en los fragmentos de bosque y
bosque continuo se distribuyeron un total de 1000 semillas, previamente pintadas en un
extremo con un marcador permanente de color rojo y adherido con un hilo de un metro de
longitud para facilitar su ubicacién durante las posteriores evaluaciones (Guariguata et al.
1999). En 20 sitios de cada fragmento de bosque y bosque continuo, las semillas (n = 10)
fueron depositadas en el suelo simulando la dispersiéon natural. Los sitios estuvieron

ubicados cada 50 m de distancia en transectas lineales paralelas cada 100 m de distancia.
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Adicionalmente, se deposit6é un fruto maduro junto a cada grupo de semillas para evaluar la
depredacién de frutos post-dispersion. La evaluacion de frutos y semillas fue realizada
periddicamente a los 15, 30 y 45 dias, desde junio hasta el mes de octubre del 2004,
haciendo un total de 90 dias de observacion. En cada fase de evaluacion se registrd el
namero de semillas removidas, desaparecidas, con indicios de depredacion de mamiferos e
insectos, germinadas (salida de radicula) y el nimero de semillas que permanecieron en el

sitio sin ninguin cambio.

3.3. Anélisis de datos

El estudio consta de un de factor tipo de bosque con dos niveles, fragmentos de bosque
(parche) y bosque continuo, con cuatro repeticiones. El bosque continuo fue utilizado como
control. La unidad experimental fue cada fragmento de bosque, las unidades de evaluacién
variaron de acuerdo a los objetivos y los organismos en estudio, ya sea arbol, parcelas
(circulares, cuadrangulares y rectangulares) y sitio donde se depositaron las semillas. Las
variables de respuesta también variaron de acuerdo a las unidades de medicion: numero de

frutos, tasa de hervivoria y nimero de semillas por fruto (submuestra) para cada arbol.
Para comparar la densidad de Q. ochrocalyx y encontrar patrones de distribucién en cada
una de las clases diamétricas o categoria de altura (plantulas < 1.5 cm DAP, > 1.5y <5cm

DAP, y >5 cm DAP) y por tipo de bosque se realizé un andlisis de varianza (ANOVA).

El modelo lineal estadistico fue el siguiente: Y ;= p+ B+ TBj+ Dy + TB; Dy + g«

Donde:
Y = variable de respuesta (densidad)
V] = media general
Si = efecto del sitio i
TB; = efecto del tipo de bosque j
Dy = efecto del factor tamafio de individuos (< 1.5 m, <4 cm DAP, > 5 cm
DAP)
TBjDx = interaccion del tipo de bosque por el nivel de k en el bloque i
Sik = termino de error independiente supuestamente ~N (0, &)

La abundancia de la regeneracién por clases de altura y distancia al adulto reproductivo fue
analizada con la prueba de chi cuadrado. EI nimero promedio de frutos producidos por
arbol fue comparado entre los sitios de estudio con un analisis de covarianza (ANCOVA),
considerando el uso de la covariable DAP. El uso de la covariable fue utilizado con la

finalidad de reducir el efecto que puede tener sobre la variable de interés, en este caso la

25



cantidad de frutos producidos por arbol. Para explicar este andlisis se utilizé el siguiente
modelo estadistico: Yj = u + 7j+ fXjt&j
Donde:

Yij = variable de respuesta (Produccién de frutos)

1 media general
Tj efecto del i-ésimo tratamiento

p = coeficiente de regresion debido al DAP
Xij = DAP
Sik = termino de error independiente supuestamente ~N (0, &%)

Para evaluar la depredacion de semillas antes de la dispersion, se calculo la proporcion de
semillas en el arbol, semillas desprendidas del arbol que cayeron bajo la misma proyeccion
de la copa del arbol parental y la proporcion de semillas con indicios de depredacioén de
mamiferos e insectos para cada arbol y sitio. Posteriormente, estos valores fueron
examinados con la prueba de analisis de varianza (ANOVA). La depredacion de semillas y

frutos post-dispersién por sitio fue analizada con ANOVA.

Para evaluar la proporcion del area foliar dafiada por herbivoros masticadores y minadores
(taladradores) se promediaron las tasas de consumo diario por hoja y por planta,
considerando siempre el estado de desarrollo de las hojas en cada planta. Para obtener la
tasa diaria de consumo, esta fue calculada para cada hoja como el porcentaje del area
foliar consumida por dia, o sea el cambio ocurrido durante el periodo de muestreo en el
porcentaje del area de la hoja cubierta de perforaciones y dividido por los dias de
observacion (area consumida/ area total * 100/nimero de dias de observacion), modificado
de Coley (1990). La expresién del consumo como una tasa y no como una medida Unica
corrige las diferencias de duracion de la vida de las hojas. La tasa promedio de consumo

fue analizada con la prueba ANOVA.
Los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianzas fueron verificados para todos

los datos y se fij6 un nivel de P = 0.05 para determinar la significancia estadistica de todos

los analisis.
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4. RESULTADOS Y DISCUSION

4.1. Densidad de Quararibea ochrocalyx

La densidad de arboles de Q. ochrocalyx > 5 cm de DAP no mostré diferencia significativa
entre los fragmentos de bosque y bosque continuo (F = 2.05, P = 0.105). Sin embargo, el
fragmento de bosque Ladrillera-2 presentd una tendencia de mayor densidad,
principalmente con relacién a los fragmentos Ladrillera-1 y 3 (Figura 6). Esto podria estar
relacionado con la distribucién natural de la especie en los sitios, y que los individuos
registrados posiblemente sean arboles remanentes de la fragmentacion y que
aparentemente no han sufrido cambios en su densidad a causa de las actividades del
aprovechamiento forestal y la fragmentacion. Asimismo, Forero (2001) en un estudio
realizado sobre la caracterizacion y efecto de borde en la zona encontré variaciones en la

densidad de acuerdo a la especie y los sitios de estudio.

> 5cm DAP (Indiv. Adultos)
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La Selva Ladrillera-1 Ladrillera-2 Ladrillera-3 Rojomaca

Figure 6. Niamero promedio de individuos adultos de Q. ochrocalyx (= 5 cm DAP) por
hectarea y error estandar, registrado en el bosque continuo (La Selva) y los fragmentos de
bosque (Ladrillera-1, Ladrillera-2, Ladrillera-3 y Rojomaca) del bosque muy humedo tropical

de Costa Rica.
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La densidad de plantulas < 1.5 m de altura tampoco present6 diferencias significativas entre
los sitios de estudio (F = 2.25, P = 0.0795), aunque el bosque continuo de La Selva y el
fragmento de bosque Ladrillera-2 mostraron una tendencia de mayor densidad con relacion
a los demas sitios (Figura 7). En cambio la densidad de plantas mayores a 1.5 m de altura'y
< 5 cm de DAP (individuos juveniles) mostré una diferencia significativa entre los sitios de
estudio (F = 4.91, P = 0.002), presentando una tendencia de mayor densidad de juveniles
por hectarea en el bosque continuo de La Selva seguido por el fragmento de bosque

Rojomaca (Figura 8).

Plantulas < 1.5 m de altura
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NUmero promedio de plantulas por ha.

Figura 7. Numero promedio de plantulas (<1.5 m de altura) por hectarea y error estandar,
registrado en el bosque continuo (La Selva) y los fragmentos de bosque (Ladrillera-1,
Ladrillera-2, Ladrillera-3 y Rojomaca) del bosque humedo tropical de Costa Rica.
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Figura 8. Numero promedio de plantas > 1.5 m de altura y < 5 cm de DAP (Individuos
juveniles) por hectérea y error estandar, registrado en el bosque continuo (La Selva) y los
fragmentos de bosque (Ladrillera-1, Ladrillera-2, Ladrillera-3 y Rojomaca) del bosque
hamedo tropical de Costa Rica. Las letras diferentes sobre la barra indican diferencia entre

sitios (comparacion multiple de Tukey, a = 0.05).

La variaciébn en la densidad de plantas juveniles en los sitios de estudio podria estar
relacionada con la abundancia y diversidad de mamiferos depredadores-dispersores. Ya
gue la disminucién en la cantidad y calidad de dispersores en los fragmentos de bosque
puede causar la disminucién en la tasa de reclutamiento de arboles dispersados por
animales, asimismo, la tasa de reclutamiento puede disminuir en funcién al tamafio del area
y otros factores abiéticos (Cordeiro y Howe 2001, Sork 1987). Por otro lado, Jones (2000)
ha encontrado mayor abundancia y diversidad de mamiferos en el bosque continuo de La
Selva con relacion a los fragmentos de bosque. Por lo tanto, es posible que la poblacion de
plantulas en algunos fragmentos de bosque este sufriendo una mortalidad denso
dependiente a causa de la falta de depredadores-dispersores, ya que las semillas
transportadas por los animales frugivoros lejos del arbol parental tienen mayor posibilidad
de sobrevivencia que las que quedan junto al arbol progenitor (Sork 1987). Otra posibilidad,
es que la herbivoria en plantulas y las condiciones del microhabitat podrian estar jugando
un rol muy importante en el destino final de las plantulas (Hendrix 1988). Por otro lado,

Benitez-Malvido (1998) en un estudio realizado en los fragmentos de bosque amazonico ha
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documentado la disminucion en la densidad de plantas juveniles en los fragmentos de
bosque con relacién al bosque continuo. Otra causa de la menor abundancia de juveniles
en los fragmentos de bosque podria estar relacionada con el vigor de la descendencia y a
su vez relacionada con la abundancia y desplazamiento de sus polinizadores. Esto debido a
que en experimentos manuales con arboles tropicales han demostrado que el éxito
reproductivo es mayor cuando ocurre polinizacion cruzada que cuando hay autopolinizacién
(Nason 2000). Ademés, si el tamafio poblacional es pequefio y la especie es
autoincompatible o no existen parejas disponibles, estos mecanismos fallan para impedir la
endogamia, el cual puede provocar una depresion endogdmica que se caracteriza por un
menor numero de descendientes, mayor mortalidad, menor vigor, esterilidad o bajo éxito
reproductivo de la descendencia (Primack 2001b, Nason 2000). Sin embargo, es dificil
llegar a una conclusion a partir de estos resultados debido a que no se cuenta con
informacién sobre las caracteristicas reproductivas de la especie; tampoco se tiene
informacién acerca de los desplazamientos, comportamiento de forrajeo y area de actividad
(home range) de sus polinizadores. Ademas podrian haber otros factores que estén

influyendo en el establecimiento y la mortalidad de estas plantas.

4.2. Abundancia de plantulas con relacién al adulto coespecifico mas préximo

La abundancia de la regeneracion en la distancia A o debajo de la copa del arbol parental
(0 — 4m de distancia) por clase de altura y sitio present6 diferencias significativas (x* =
34.50, P = 0.0001), mostrando mayor namero de individuos < 1 m de altura en el fragmento
de bosque Rojomaca, Ladrillera-1 y Ladrillera-3 seguido por el bosque continuo de La Selva
y el fragmento de bosque Ladrillera-2 (Cuadro 2). Asimismo en la distancia B (4.1 m-10m
de distancia) la abundancia de la regeneracién por clase de altura y sitio presentd
diferencias significativas entre los sitios (x> = 17.87, P = 0.022), mostrando mayor
abundancia de individuos < 1 m de altura en los fragmentos de bosque Ladrillera-2,
Ladrillera-3 y Ladrillera-1, seguidos por Rojomaca y el bosque continuo de La Selva. En
cambio, la abundancia de la regeneracion de las dos clases de altura restantes (<2 my >
2m - < 5 cm DAP) en la distancia A y B fue menor con relacién a la abundancia de

individuos < 1 m de altura, esta tendencia fue similar en todos los sitios (Cuadro 2).

La abundancia de la regeneracion en la distancia C (10.1 m -15 m) por clase de altura y
sitio presenté variaciones significativas (x* = 22.34, P = 0.004), mostrando una tendencia de
mayor abundancia de regeneracion < 1 m de altura en el fragmento Ladrillera-2 y

Rojomaca. En cambio, la abundancia de la regeneracibn <2 my > 2 m - <5 cm DAP
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disminuy6 en la mayoria de los sitios, excepto en el bosque continuo de la Selva. En la
distancia D y E para los fragmentos de bosque Ladrillera-1, 2, y 3 la regeneracion >2 m - <
5 cm DAP estuvo ausente, sélo en el bosque continuo de La Selva y el fragmento de
bosque Rojomaca se registré regeneracion correspondiente a esta clase de altura y

distancia (Cuadro 2).

La mayor abundancia de la regeneracion < 1 m de altura en la distancia A (debajo la copa
del arbol parental) en los fragmentos de bosque con relacion al bosque continuo podria ser
una muestra indirecta de la disminucion en la dispersion-depredacion de semillas en los
fragmentos de bosque y que la mayor cantidad de semillas esta llegando a la germinacion,
pero estos individuos aparentemente no llegan a pasar a la siguiente clase de altura (< 2 m
alturay > 2m - <5 cm DAP). Esto podria indicar que existe una estrecha relacion entre la
densidad vegetal y el crecimiento de las plantas individuales (biomasa = cantidad de tejido
vivo acumulado), ya que por un tiempo determinado, todas las plantulas muestran un
crecimiento en biomasa; pero conforme van incrementando en tamafo algunas plantas
interfieren con otras compitiendo por los mismos recursos ya sea luz, humedad, espacio,
entre otros (Asquith 2000, Smith y Smith 2001). En consecuencia, a partir de ese periodo
(competencia), las plantulas empiezan a padecer una mortalidad dependiente a la densidad
a consecuencia de la competencia por recursos y los patégenos presentes en el area
circundante al arbol parental (Connell 1971, Janzen 1970, Smith y Smith 2001). Otra causa
de la ausencia de juveniles (> 2m - <5 cm DAP) en los fragmentos de bosque Ladrillera-1,
2 y 3 podria ser debido a que, como las semillas no son dispersadas lo suficientemente
lejos de los arboles parentales, éstos arboles pueden estar inhibiendo el establecimiento de
nuevos individuos en sus proximidades. En cambio la presencia de la regeneracién en la
mayoria de las distancias y clases de altura registrada en el bosque continuo de la Selva
podria indicar que los depredadores-dispersores estan jugando un rol muy importante en la
dispersion de semillas, por tanto las semillas depositadas a mayor distancia al arbol
parental tendrian mayor posibilidad de sobrevivencia que aquellas que permanecen junto al
arbol materno. Asimismo, Packer y Clay (2000, 2003) en un estudio realizado en Indiana,
EEUU sobre el crecimiento y la supervivencia de plantulas de Prunus serotina en las
proximidades del arbol parental, reportaron una disminucién significativa en el crecimiento
de plantulas ubicadas en el &rea préxima al arbol parental y también indican que hubo una
disminucion en la supervivencia con la densidad de plantulas coespecificas. Por otro lado,
Asquith (2000) indica que los depredadores-dispersores vertebrados juegan un rol muy

importante en la densidad y supervivencia de las plantas tropicales ya sea a través del
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herbivorismo o la dispersién. Por lo tanto, la combinacion entre la mortalidad denso-
dependiente y la presencia o ausencia de depredarores-dispersores podria explicar las
variaciones encontradas en éste estudio en cuanto a la abundancia de plantulas a
diferentes distancias y la falta de algunas categorias de tamafio en algunos fragmentos de

bosque.

Cuadro 2. Numero promedio y error estandar de la regeneracion natural agrupada en cinco
rangos de distancia y tres alturas registradas en los fragmentos de bosque y bosque
continuo del bosque muy himedo tropical de Costa Rica. Los resultados de la prueba de x ?

y el valor de P corresponden a la comparacion entre clases de altura y sitios por distancia.

Clases de altura

Distancia <1maltura <2maltura >2m<5dap X° P
A (0-4m) n X (E.E) X (E.E) X (E.E)

Ladrillera-1 9  12.78(6.15) 0.11(0.11) 0.00(0.00)  34.5 0.0001
Ladrillera-2 8 7.13 (3.10) 0.00 (0.00) 0.00 (0.00)
Ladrillera-3 3 10.33(2.33)  0.00 (0.00) 0.00 (0.00)
La Selva 18 7.39 (1.53) 0.61 (0.26) 0.33 (0.20)
Rojomaca 9 17.56 (7.05) 0.11 (0.11) 0.00 (0.00)

B (4.1-10m)
Ladrillera-1 9 2.67(1.22) 0.11(0.11) 0.00(0.00) 17.87 0.0222
Ladrillera-2 8 4.50 (1.65) 0.00 (0.00) 0.13(0.13)
Ladrillera-3 3 2.67 (1.76) 0.67 (0.67) 0.00 (0.00)
La Selva 18  2.00(0.47) 0.44(0.15)  0.22(0.10)
Rojomaca 9 256 (0.69) 0.44(0.34)  0.11(0.11)

C (10.1-15m)
Ladrillera-1 9 0.89 (0.45) 0.11 (0.112) 0.00 (0.00) 22.34 0.0043
Ladrillera-2 8 2.00 (1.00)  0.00 (0.00)  0.13(0.13)
Ladrillera-3 3 1.33(0.33)  0.33(0.33)  0.00 (0.00)
LaSelva 18 0.61(0.23) 0.44(0.17)  0.39(0.18)
Rojomaca 9 1.78 (0.62)  0.33(0.33)  0.11(0.11)

D (15.1 - 20 m)
Ladrillera-1 9 0.22(0.15)  0.00 (0.00)  0.00(0.00) 6.54 0.5873
Ladrillera-2 8  2.38(0.98)  0.00 (0.00)  0.00 (0.00)
Ladrillera-3 3  2.67 (1.20)  0.33(0.33)  0.00 (0.00)
La Selva 18 1.28(0.67) 0.11(0.08)  0.11 (0.08)
Rojomaca 9  3.78(1.16) 0.11(0.11)  0.11(0.11)

E (20.1 - 25 m)
Ladrillera-1 9 0.22(0.22)  0.11(0.11) 0.00(0.00) 27.85 0.0005
Ladrillera-2 8 0.75 (0.37) 0.00 (0.00) 0.00 (0.00)
Ladrillera-3 3 2.00 (1.15) 1.00 (1.00) 0.00 (0.00)
La Selva 18 0.00 (0.00) 0.33 (0.14) 0.06 (0.06)
Rojomaca 9 3.11 (1.39) 0.33 (0.24) 0.11 (0.11)
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4.3. Herbivoria en plantulas de Quararibea ochrocalyx

La tasa diaria promedio del dafio ocasionado por herbivoros masticadores-cortadores en
las plantulas de Q. ochrocalyx varié significativamente entre los sitios (F = 2.41, P = 0.049),
siendo mayor en el fragmento de bosque Ladrillera-3 seguido por el bosque continuo de La
Selva (Cuadro 3). La tasa de herbivoria mostré una variacion significativa entre categorias
de edad de hojas (F = 73.35, P = 0.0001), siendo mayor en las hojas nuevas (Cuadro 3).
También se encontrd una interaccion significativa entre la edad de hojas y los sitios de
estudio (F = 2.73, P = 0.007), debido a la alta tasa de herbivoria registrada en las hojas
nuevas del fragmento de bosque Ladrillera-3. Esto podria estar relacionado con las
fluctuaciones en las poblaciones de insectos depredadores, como lo indica Perry (1994).
Las fluctuaciones en las poblaciones de insectos generalmente son controladas por
mecanismos naturales que los mantienen en balance. Sin embargo, estas fluctuaciones
podrian ser alteradas por los cambios ocasionados por la fragmentacién, lo cual influiria en
las tasas de depredacion (Perry 1994), ya que el herbivorismo de los insectos esta limitado
hasta cierto grado por los depredadores (ej. aves insectivoras entre otros). Por ejemplo, en
un estudio realizado en el bosque templado de New Hampshire, EEUU excluyeron aves
insectivoras de los arboles jovenes y como consecuencia de esto, la cantidad de orugas en
las hojas aument6 en un 50% (Holmes et al. 1979). Por otro lado, Janzen (1983) en Perry
(1994) indica que la vegetacion remanente en los fragmentos de bosque es vulnerable a la
invasién de insectos exéticos. Sin embargo, es dificil llegar a una conclusién sélo a partir de
los resultados obtenidos en este estudio; ya que no se cuenta con informacion sobre la
composicion de insectos, sus depredadores (por ejemplo aves insectivoras) y la interaccion

entre ellos.

La proporcion de éarea foliar dafiada por los minadores (insectos taladradores) vario
significativamente entre los sitios (F = 5.95, P = 0.0001), mostrando una tasa de dafio foliar
mayor en los fragmentos de bosque Ladrillera-1 y Ladrillera-2 (Cuadro 3). Esto puede estar
relacionado con la composicion y abundancia de especies de insectos depredadores
(Holmes et al. 1979). La evaluaciéon del dafio ocasionado por los minadores entre
categorias de edad de hoja present6 una variacion significativa entre los sitios (F = 5. 45, P
= 0.005), siendo mayor en las hojas viejas con respecto a las hojas nuevas (Cuadro 3). Esto
podria estar relacionado con las preferencias alimenticias y el grado de especializacion de
los herbivoros. Asimismo, Basset (1991) registré mayor dafio por minadores en hojas viejas
gue en hojas nuevas y también encontré una correlaciébn negativa con el contenido de

nitrégeno.
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Cuadro 3. Porcentaje promedio y error estandar del area foliar depredada por herbivoros
masticadores-cortadores y minadores en Q. ochrocalyx (% / dia = porcentaje del area foliar
removida por dia), en fragmentos de bosque y bosque continuo del bosque muy himedo
tropical de Costa Rica. Las letras mayusculas distintas indican diferencia entre sitios para
cada tipo de hoja y letras minusculas distintas indican diferencia entre tipos de hojas dentro

de cada sitio (comparacion multiple de Tukey, a = 0.05).

Hoja Nueva Hoja Madura Hoja Vieja

Sitio % / dia % / dia %/ dia
X (E.E) X (E.E) X (E.E)

n=12  Ladrillera-1 1.52 (0.46) “? 0.53(0.16) °® 0.12(0.03)"* 2.17 6.42 0.004

n=18  Ladrillera-2 2.22 (0.59) “®" 0.25(0.07)"*®? 0.08 (0.01)** 2.55 12.14 0.0001
n=8 Ladrillera-3 4.45 (0.84) ® ® 0.43 (0.18) *®® 0.09 (0.02)** 4.98 23.86 0.0001
n=17  Rojomaca 2.23(0.44)"®" 0.18(0.05) *? 0.15(0.07)"** 256 21.09 0.0001
n=20 LaSelva  3.50(0.70)“®" 0.15(0.03) *® 0.14 (0.06)** 3.79 22.51 0.0001

Total
% / dia

Masticadores-

cortadores F P

Minadores
n=12  Ladrillera-1 0.02 (0.02)** 0.01(0.01) *® 0.08 (0.02) °® 0.11 4.04 0.027
n=18  Ladrillera-2 0.02(0.02) ** 0.01(0.01) *® 0.04 (0.01)*®** 0.08 0.69 051
n=8 Ladrillera-3  0.00 (0.00) *? 0.00 (0.00) “® 0.00 (0.00) * 0.00 0.00 0.00
n=17  Rojomaca 0.00 (0.00) ** 0.00 (0.00)*® 0.01(0.00) *® 0.01 5.08 0.01
n=20 LaSelva  0.00(0.00) ** 0.00(0.00)** 0.01(0.00) *® 0.01 10.61 0.0001

La variaciéon del dafio foliar entre hojas nuevas y viejas ya sea por minadores o herbivoros
masticadores-cortadores podria estar relacionada con la abundancia y diversidad, esto
asociado con sus preferencias alimenticias y el grado de especializacion de los herbivoros
depredadores presentes en cada sitio. Por otro lado, Cates (1980) en Raupp y Denno
(1983) y Perry (1994) indican que las preferencias de alimentacion de los herbivoros varian
de acuerdo a su grado de especializacién. Por lo que sugieren que los herbivoros
especialistas preferirian alimentarse de hojas nuevas con alto contenido de nutrientes y
agua. En cambio, las especies generalistas preferirian las hojas mas viejas (Cates 1980 en
Roupp y Denno 1983, Coley 1990, Perry 1994). Coley y Barone (1996) indican que las
hojas jovenes y en proceso de expansion sufren mayores tasas de dafio que las que
experimentan las hojas maduras, debido a su mayor calidad nutritiva. Asimismo, muchos
investigadores (Aide 1993, Basset 1991, Coley 1983 y 1990, Coley y Kursar 1996, Perry
1994) han encontrado tasas mas altas de herbivoria en hojas nuevas que en hojas viejas.

Por otro lado, las plantas pueden verse afectadas negativamente por la pérdida de
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nutrientes, segun la edad y los tejidos que hayan sido extraidos. Aunque la defoliacion
usualmente no causa la mortalidad de las plantas a no ser que el herbivorismo sea muy
frecuente e implique la recarga de las reservas de carbohidratos cada vez con mayor
frecuencia (Perry 1994). Sin embargo, Alfaro et al. (1982) han documentado una alta tasa
de mortalidad de Choristoneura occidentalis en la clase diamétrica mas pequefia, la cual
coincidié con el pico mas alto de defoliacion por insectos (estudio realizado en British

Columbia).

Basset (1991) indica que la distribucion de insectos herbivoros en los bosques tropicales
generalmente esta regulada por la cantidad de luz que ingresa a los diferentes estratos del
bosque y ademés los niveles de iluminacion afectan la morfologia y la magnitud de
produccion de hojas, a la cual muchas orugas son particularmente sensitivas. Este ultimo
caso no se dio para este estudio, ya que el nimero total promedio de hojas producidas por
las plantulas no presenté diferencias significativas entre los sitios de estudio (F = 0.94, P =
0.445); la produccién en el tamafio de hojas tampoco presentd variaciones significativas
entre los sitios de estudio (Cuadro 4) a pesar de que el ingreso de luz fue mayor en los

fragmentos de bosque con relacion al bosque continuo de La Selva (Figura 9).

Cuadro 4. Tamafio y namero promedio (error estandar) de hojas registradas en los

fragmentos de bosque y bosque continuo del bosque muy hiimedo tropical de Costa Rica.

Tamafio de hojas (cm?)
Edad- Ladrillera-1 Ladrillera-2 Ladrillera-3  Rojomaca La Selva
hojas n=12 n=18 N=8 n=17 n =20
X (E.E) X (E.E) X (E.E) X (E.E) X (E.E)
Nueva  114.30 (13.01) 119.98 (7.45) 99.76 (10.30) 135.43 (7.68) 116.48 (7.16) 1.72 0.1551

Madura  114.79 (10.28) 133.31 (6.63) 114.81 (5.53) 132.64 (8.89) 127.04 (6.12) 1.14 0.3454

Numero de hojas producidas por plantula

Nueva 8.67 (4.36) 6.94(1.04) 10.88(2.33) 8.94(1.42) 8.4 (1.26) 0.38 0.8234
Madura 12.33 (4.76) 13.72(2.45) 20.38(6.83) 15.35(2.79) 19.9(3.98) 0.80 0.5266

El porcentaje de cobertura de la vegetacion registrada en los fragmentos de bosque y
bosque continuo mostré una diferencia significativa entre los sitios de estudio (F =2.79, P =
0.027), mostrando un mayor porcentaje promedio de cobertura en el bosque continuo de la
Selva con relacién a los demas sitios en estudio (Figura 9). La cobertura de vegetacion total
entre parametros de estrato (dosel, estrato medio y sotobosque) varid significativamente (F

= 145.20, P = 0.0001), mostrando un mayor porcentaje de cobertura de vegetacion en el
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dosel de los bosques con relacién a la cobertura del sotobosque (Figura 9). Por otro lado, la
cobertura de vegetaciéon del dosel varié significativamente entre los sitios de estudio (F =
3.62, P = 0.010), presentando mayor cobertura de vegetaciéon en el dosel del bosque
continuo de La Selva con relacién a los fragmentos de bosque. La cobertura de vegetacion
del sotobosque también mostré variaciones significativas entre los sitios de estudio (F =
4.50, P = 0.003), presentando un porcentaje menor de cobertura en el bosque continuo de
La Selva con relacion a los demés bosques en estudio (Figura 9). En cambio, la cobertura
de vegetacion en el estrato medio no presentd variaciones significativas entre los
fragmentos de bosque y bosque continuo (F = 2.20, P = 0.079). El menor porcentaje de
cobertura del dosel registrado en los fragmentos de bosque puede estar relacionado con el
aprovechamiento forestal, ya que estas actividades destruyen una parte de la poblacién de
arboles incrementando la apertura del dosel (Vasquez 1999, Delgado y Finegan 1999). Sin
embargo, algunas especies del sotobosque tienden a incrementar su abundancia en los
bosques aprovechados (Delgado y Finegan 1999, Mostacedo et al. 1998, Flores et al.
2002). Este ultimo explicaria, la mayor cobertura de vegetacion registrada en el sotobosque

de los fragmentos de bosque con relacién al bosque continuo de La Selva.
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Figura 9. Porcentaje promedio y error estandar de cobertura de vegetacién por estrato
(dosel, estrato medio y sotobosque) registrada en los fragmentos de bosque y bosque

continuo, en el bosque muy himedo tropical de Costa Rica.
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4.5. Variacién en la produccion de frutos

Se registraron un total de 1397 frutos en los fragmentos de bosque y bosque continuo, de
los cuales el 46.74 % (653 frutos) correspondieron al bosque continuo, el 8.95% (125 frutos)
fueron registrados en la Ladrillera-1, el 18.32% (256 frutos) correspondi6 a la Ladrillera-2, el
4.72% (66 frutos) fue registrado en la Ladrillera-3 y 21.26% (297 frutos) fue registrado en
Rojomaca. Sin embargo, el numero promedio de frutos por arbol producidos en los
fragmentos de bosque y bosque continuo no mostré diferencias significativas (F = 1.38, P =
0.257). Aunque hubo una tendencia de una mayor produccion de frutos en el bosque
continuo de La Selva y en uno de los fragmentos de bosque (Ladrillera-3) y una menor
produccion en la Ladrillera-1 (Figura 10). La cantidad en la produccion de frutos puede
variar de acuerdo a la disponibilidad de luz y nutrientes, asi como de sus polinizadores a
consecuencia de la cantidad y calidad del polen transferido a las plantas (Lawrence y
Barrett 1996, Navarro 1998 y Navarro et al. 2000). Aparentemente, en los sitios de estudio
los mecanismos bidticos y abidticos que contribuyen en la produccién de frutos no han
reflejado efectos en el incremento o la disminucién drastica en la cantidad de frutos

producidos.
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Figura 10. Numero promedio y error estandar de la produccién de frutos por arbol
registrados en los fragmentos de bosque y bosque continuo del bosque muy humedo

tropical de Costa Rica.
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La tasa de maduracién de frutos presenté diferencias significativas entre los meses de
estudio (F = 16.55, P = 0.0001), siendo mayor en Junio. También se encontr6 una
interaccion significativa entre meses vy sitios de estudio (F = 3.86, P = 0.0001), debido a los
picos de maduracion en junio presentados en los fragmentos de bosque Ladrillera-3 y
Rojomaca. En cambio, la tasa de maduracion de frutos en el bosque continuo de La Selva
se mantuvo relativamente constante durante los meses de estudio (Figura 11 anexo 2).
Ademés, cabe destacar que el periodo de maduracion de frutos en los fragmentos
Ladrillera-2, Ladrillera-3 y Rojomaca llegé solamente hasta el mes de agosto, en cambio en
el fragmento de bosque Ladrillera-1 y bosque continuo de La Selva lleg6 hasta septiembre y
octubre, respectivamente. Esto podria estar relacionado con la variabilidad microambiental
del bosque tanto en sentido horizontal como vertical; por ejemplo la menor cobertura de
vegetacién del dosel en los fragmentos de bosque (Figura 9), permitiria el ingreso de
mayores niveles de luz que a su vez puede influir en la maduracién de los frutos. Varios
investigadores (Levey 1990, Marquis 1988, Williams-Linera y Meaves 2000, Wright 1996)
han documentado las evidencias del efecto del micrositio al comparar la frecuencia y la
intensidad de la floracion y fructificacion entre individuos localizados en claros de bosque y
bajo dosel cerrado. Por otro lado, aunque los factores del ambiente fisico parecen
determinar en primera instancia la estacionalidad de la fructificacion, la competencia por
depredadores-dispersores también puede actuar como una presion selectiva (Williams-
Linera y Meaves 2000). Si la mayoria de las semillas caen debajo del progenitor en un
periodo de fructificacion corto, la densidad y su notoriedad podrian provocar una
depredacion alta de las semillas (Dalling 2000). Asimismo, la ampliacién de la época de
fructificacion puede ser un resultado de la presion selectiva ejercida por los depredadores,
lo cual permite que los frutos producidos en los picos menores escapen a la depredacion
(Williams-Linera y Meaves 2000). Esto podria explicar en cierto sentido lo observado en el

bosque continuo de La Selva.
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Figura 11. Porcentaje promedio y error estandar de la produccién de frutos maduros de
Quararibea ochrocalyx, registrados en los fragmentos de bosque (Ladrillera-1, Ladrillera-2,
Ladrillera-3 y Rojomaca) y bosque continuo (La Selva) del bosque muy humedo tropical de

Costa Rica.

4.6. Depredacion de semillas antes de la dispersion

De un total de 2523 semillas colectadas para evaluar la depredacion de semillas por
insectos o larvas antes de la dispersion en los fragmentos de bosque y bosque continuo 0
al 8% de las semillas mostraron indicios de depredacion por insectos (Cuadro 5), pero esta
proporcion no mostré diferencias significativas entre los sitios de estudio (F = 1.43, P =
0.24). Dalling (2000) indica que la depredacion antes de la dispersion reduce el tamafo
efectivo de la produccion de semillas e indirectamente reduce la distancia a la que éstas
pueden ser dispersadas. La proporcion de semillas no viables no present6é diferencias
significativas entre los sitios (F = 0.59, P = 0.67). Sin embargo, si sumamos la proporcién de
semillas no viables a la cantidad de semillas dafiadas por insectos tendremos alrededor de
20% del total de semillas no viables para cada tipo de bosque (Cuadro 5). Esto, sumado a
la mortalidad denso-dependiente de las plantulas en las cercanias del arbol parental, podria

tener efectos negativos sobre el reclutamiento de nuevos individuos para la especie.
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Cuadro 5. Porcentaje promedio y error estdndar de semillas registradas en los fragmentos
de bosque (Ladrillera-1, Ladrillera-2, Ladrillera-3 y Rojomaca) y bosque continuo (La Selva)
agrupadas en: Dep-Insec = semillas con indicios de depredacién por insectos, No-viables =

semillas vacias sin embrién, Viable = semillas viables.

La Selva Ladrillera-1 Ladrillera-2 Ladrillera-3  Rojomaca
Destino (n=21) (n=9) (n=28) (n=2) (n=8)
X (EE) X (E.E) X (E.E) X (E.E) X (E.E) F P
Dep-Insec  3.67 (1.05) 8.92(5.39) 2.88(1.58)  0.00(0.00) 0.50 (0.36) 1.43  0.24
No-viable  18.45 (2.24) 19.51 (3.13) 13.44 (3.38) 14.82(5.49) 18.45(2.06) 0.59  0.67
Viable 77.88 (1.71) 71.57 (5.43) 83.68 (4.42) 85.18(5.49) 81.05(1.96) 1.81 1.14

La proporcién de frutos y/o semillas registradas periddicamente en el arbol hasta la caida
bajo la misma proyeccion de la copa del arbol parental presenté una diferencia significativa
entre los destinos (F = 202.30, P = 0.0001), mostrando mayor proporcion de semillas caidas
junto al &arbol parental sin indicios de depredacion (Figura 12). También se encontré una
interaccion significativa entre el destino de las semillas y los sitios de estudio (F =9.95, P =
0.0001), debido a que en los fragmentos de bosque se registré mayor proporcion de
semillas en el suelo (junto al arbol materno) sin indicios de depredacion por mamiferos que
en el bosque continuo. Ademas, cabe destacar que las semillas incluso 10 y 15 dias
después del dltimo registro permanecieron en los mismos sitios y sin indicios de
depredacién por mamiferos. En cambio, el bosque continuo de La Selva al tercer y cuarto
dia las semillas caidas junto al arbol parental generalmente presentaban indicios de
depredacién por mamiferos medianos (Tayassu spp.). Asimismo el porcentaje promedio de
depredacién de semillas por mamiferos presentd diferencias significativas entre los sitios (F
= 4.21, P = 0.0058), siendo mayor en el bosque continuo de La Selva (Figura 12). La
proporcion de semillas desaparecidas del arbol también presentd diferencias significativas
entre los sitios (F = 3.32, P = 0.0186), mostrando mayor porcentaje de semillas
desaparecidas en el bosque continuo de La Selva con relacion a los fragmentos de bosque
(Figura 12). Tanto la depredacién como la desaparicién de semillas puede estar relacionada
con la mayor diversidad y abundancia de depredadores y dispersores presentes en el
bosque continuo de La Selva. Asimismo, Arias-Le Claire (2000) registré mayor diversidad
de especies de vertebrados en el bosque continuo de La Selva con relacion a los

fragmentos de bosque.
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Figura 12. Porcentaje promedio de semillas registradas en los fragmentos de bosque y
bosque continuo, distribuida en cuatro categorias: Arbol = frutos (expresado en nimero de
semillas) que quedaron en el arbol, DepMam = semillas con indicios de depredacion por
mamiferos, Desap = semillas reportadas como desaparecidas, Suelo = semillas caidas bajo
la misma proyeccién de la copa del arbol parental y sin indicios de depredacion por

mamiferos.

4.7. Remocion y depredacion de semillas post-dispersion

El porcentaje de semillas removidas presentd diferencias significativas entre los sitios de
estudio (F = 5.85, P = 0.0003), mostrando mayor proporcién de semillas removidas en el
bosque continuo de la Selva con relacion a los fragmentos de bosque (Cuadro 6). Cabe
destacar que las semillas en los fragmentos de bosque comenzaron a ser removidas
después de 45 dias de haberlas distribuido en los sitios fijos de evaluacién. En cambio, en
el bosque continuo de La Selva las semillas comenzaron a ser removidas durante los
primeros 15 dias (Figura 13). Esto puede ser debido a la diversidad y abundancia de
depredadores-dispersores existentes en este bosque, ya que en los sitios donde se
depositaron las semillas se observaron indicios (huellas y tierra removida) que indican la
presencia de mamiferos medianos y pequefos; tales como Tayassu spp. y Dasypus spp.
En cambio, en los fragmentos de bosque sélo se observé indicios de Dasypus spp. lo cual

podria indicar la baja remocién de semillas.
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Figura 13. Porcentaje promedio y error estdndar de semillas removidas por depredadores-
dispersores terrestres en 90 dias de observaciéon en los fragmentos de bosque y bosque

continuo del bosque muy himedo tropical de Costa Rica.

La depredacion de semillas de Q. ochrocalyx por mamiferos post-dispersion no presentd
diferencias significativas entre los sitios de estudio (F = 1.75, P = 0.14). La depredacién de
semillas por insectos tampoco mostré diferencias significativamente entre los sitios (F =
1.91, P = 0.11). En cambio, las semillas depositadas sin escarificacién (depositadas como
fruto maduro) presentaron diferencias significativas entre los sitios (F = 4.11, P = 0.0041),
siendo mayor en el bosque continuo de La Selva seguido por el fragmento de bosque
Rojomaca (Figura 14). Esto podria ser debido a que algunos insectos prefieren alimentarse
de las estructuras carnosas y ademas aprovechan estas estructuras para depositar sus
huevos, y donde generalmente completan su desarrollo (Restrepo 2000). Por otra parte, los
insectos frugivoros presentan un patrén de movimiento muy variado, condicion que
posiblemente responde a las fluctuaciones en la abundancia de las frutas y semillas que
consumen (Restrepo 2000). Otra opcidn es que las caracteristicas morfolégicas y nutritivas
de los frutos y semillas pueden influir en la intensidad de la depredacién. Por otro lado, la

proporcion de germinacién de semillas tanto en las semillas escarificadas como en las

42



semillas sin escarificacion presentd diferencias entre los sitios de estudio (F = 2.63, P =
0.0392, F =4.97, P = 0.0011 respectivamente, Cuadro 6 y Figura 14). Esta diferencia puede
estar relacionada con las caracteristicas microambientales de cada sitio, tales como la
disponibilidad de luz y humedad relativa del ambiente, que a su vez dependerd de la
permeabilidad de las cubiertas y las caracteristicas del contacto de la semilla con el
sustrato humedo (Schmidt 2000). Asimismo, en el bosque continuo de La Selva la cantidad
de hojarasca en el suelo podria retrasar la fase de inhibicién lo cual podria explicar en cierto
grado la menor proporcion de semillas germinadas con relacion a las semillas de los

fragmentos de bosque (Cuadro 6 y Figura 14).

Cuadro 6. Porcentaje promedio y error estandar de semillas escarificadas, segun el destino
gue tuvieron después de 90 dias de observacion en los fragmentos de boque y bosque
continuo del bosque muy humedo tropical de Costa Rica. Removido = semillas removidas
del lugar original, Dep-Insec = con indicios de depredacion de insectos, Dep-Mam = con
indicios de depredacion por mamiferos (Tayassu spp), Germinado = presencia de radicala y
hojas, Perdido = semillas desaparecidas, Aplastado = semillas que quedaron aplastadas
con la caida de arboles, Sin-disturbio = semillas que quedaron en el sitio original. Las letras
diferentes en el cuadro indican diferencia entre los sitios (comparacion multiple de Duncan,
o = 0.05).

La Selva  Ladrillera-1 Ladrillera-2 Ladrillera-3 Rojomaca
Destino n =20 n=20 n=20 n=20 n=20 F P
X (E.E) X (E.E) X (E.E) X (E.E) X (E.E)
Removido 85(3.4) ° 05(0.5) % 00(0.0) * 00(0.0)?* 05(0.5)2 585 0.0003
Dep-lnsec  05(0.5) * 25(0.9) * 10(0.7) * 05(0.5)?* 30(1.3) % 191 0.1144
Dep-Mam 35(1.8) ° 15(1.09)* 1.0(0.7)® 00(.00® 05(0.5 % 1.75 0.1461
Germinado 20.5(4.3) * 21.0(4.4) % 31.0(3.9)® 375(55)° 235(4.5) * 2.63 0.0392
Perdido 55(24) * 2009 * 95(.4)* 65(42)°* 25(1.8) * 1.23 0.3014
Aplastado  25(25) * 00(0.0)* 25(5)* 25(25)°* 0.0(0.0) * 050 0.7358
Sin-distubio 59.0 (6.2) ®° 72.5(4.8) © 55.0(5.3)® 53.0(5.1)% 70.0(4.8)™ 2.82 0.0291
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Figura 14. Porcentaje de semillas sin escarificacion clasificadas segun el destino que
tuvieron después de 90 dias de observacion en los fragmentos de bosque y bosque
continuo del bosque muy himedo tropical de Costa Rica. Dep-Insec = con indicios de
depredacién de insectos, Dep-Mam = indicios de depredacion por mamiferos (Tayassu
spp), Perdido = semillas desaparecidas, Germinado = presencia de radicula y hojas,
Removido = semillas removidas del lugar original, Sin-disturbio = semillas que quedaron en

el sitio original.
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5. CONCLUSIONES Y RECOMENDACIONES

1. Se rechaza la hip6tesis de mayor densidad de Quararibea ochrocalyx en el bosque
continuo que en los fragmentos de bosque para las plantas > 5 cm DAP y para
plantulas < 1.5 m de altura, en cambio para las plantas juveniles (> 2 m altura y <
5cm DAP) se acepta la hipétesis. La baja densidad de plantas juveniles de Q.
ochrocalyx registrada en los fragmentos de bosque podria ser una evidencia de que
la fragmentacion esta teniendo efectos negativos sobre el establecimiento de
nuevos individuos.

2. Se acepta la hipotesis para la abundancia de la regeneracién por clase de altura que
se distribuye de forma diferente con relacion a la distancia del adulto reproductivo
entre los sitios de estudio. Esto se debe a que en los fragmentos de bosque se
registr6 mayor abundancia de plantulas (< 1 m altura) a menor distancia del arbol
parental y menor abundancia (> 2 m altura y < 5 cm de DAP) a mayor distancia.
Esto podria estar relacionado con la menor abundancia y diversidad de dispersores-
depredadores presentes en los fragmentos de bosque, lo cual explicaria la falta de
regeneracion establecida a mayor distancia del arbol parental.

3. La hipétesis de mayor herbivoria en los fragmentos de bosque fue aceptada tanto
para el dafio foliar ocasionado por insectos herbivoros cortadores-masticadores e
insectos minadores. Esto se debe a que se registr6 mayor tasa de herbivoria por
insectos cortadores-masticadores en los fragmentos de bosque Ladrillera-1 vy
Ladrillera-3, y por minadores en los fragmentos de bosque Ladrillera-1 y Ladrillera-2.
Esto podria estar relacionado con la composicion, abundancia y la especializacion
de algunos insectos folivoros, que a su vez pueden variar de acuerdo a la
abundancia de sus depredadores, tales como aves insectivoras.

4. La hipotesis de mayor produccién de frutos de Q. ochrocalyx en el bosque continuo
fue rechazada. Esto podria indicar que los arboles remanentes en los fragmentos de
bosque aun no han manifestado cambios drasticos en la produccién de frutos. Sin
embargo la tasa de maduracion de frutos fue variable entre los sitios de estudio,
mostrando un periodo de maduracién mas corto en los fragmentos de bosque con
relacion al bosque continuo. Aparentemente, esto estd relacionado con las
caracteristicas del microambiente originado por el efecto de la fragmentacion. Sin
embargo, no podemos llegar a una conclusion, debido a la insuficiente informacion
existente al respecto. Por lo que es necesario tomar en cuenta la fenofase de las
especies adaptadas al interior del bosque. Ya que su respuesta fonolégica puede

ser una manifestacion del estado interno de cada individuo.
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5. La hipétesis de mayor depredacion de semillas pre-dispersién en el bosque continuo
fue rechazada o aceptada de acuerdo a los patrones de depredacion. Asimismo la
tasa de depredacion de semillas por insectos no mostré diferencias entre los sitios,
por tanto la hipotesis fue rechazada. En cambio la tasa de depredacion de semillas
por mamiferos fue mayor en el bosque continuo de La Selva, por lo tanto la hipotesis
fue aceptada. Esto podria ser debido a la mayor diversidad y abundancia de
mamiferos presentes en el bosque continuo de La Selva.

6. La hipotesis de mayor depredacion y remocion de semillas post-dispersion en el
bosque continuo de La Selva fue aceptada o rechazada de acuerdo a los
organismos que interactuaron en los patrones de depredacién y remocion de
semillas. Asi que la hipétesis de mayor depredacion por insectos y mamiferos en el
bosque continuo de La Selva fue rechazada, ya que no mostraron diferencias
significativas entre los sitios de estudio. En cambio, la remocién de semillas fue
mayor en el bosque continuo con relacion a los fragmentos de bosque, por lo tanto
la hipétesis fue aceptada. Esto puede estar relacionado con la baja diversidad y

abundancia de organismos que interacttan en la dispersion de semillas.

Es necesario realizar nuevas investigaciones para identificar las causas potenciales de los
problemas de la regeneracion, ya que no se cuenta con informacién sobre los mecanismos
especificos que causan el fracaso de la regeneracién de Q. ocrhocalyx en los fragmentos
de bosque. Aungue, basado en los resultados de la herbivoria en los fragmentos de bosque
podriamos asumir que las plantulas estan soportando altas tasas de herbivoria, por lo tanto
serian mas vulnerables al ataque de ciertos patdgenos. Por otro lado, aunque la produccion
de frutos no mostro variaciones entre los sitios de estudio, no podemos asegurar que los
arboles remantes no estén siendo afectados por los efectos de la fragmentacion, ya que el
periodo de maduracién de frutos en los fragmentos de bosque fue mas corto con relacion a
los del bosque continuo. Estos pequefios cambios juntamente con la ausencia de la
depredacién-dispersion de semillas en los fragmentos de bosque podrian tener efectos
negativos sobre el establecimiento de nuevos individuos de Q. ochrocalyx. Por lo tanto, el
conocimiento del estado de la regeneracion y las causas de su fracaso, la interaccion con
otros organismos que intervienen en la polinizacién, la dispersién de semillas y la respuesta
a los disturbios naturales y antrépicos es quizas el paso mas importante hacia el logro de la

sostenibilidad a largo plazo de estos bosques.
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Anexo 1. Posicion geogréfica de los arboles utilizados en el estudio de la produccion de
frutos en los fragmentos de bosque (Ladrillera-1, Ladrillera-2, Ladrillera-3, Rojomaca) y
bosque continuo (La Selva) del bosque muy himedo tropical de Costa Rica.

Cédigo de Lugar Sitio Cédigo de Arbol NORTE OESTE
LA-1I Ladrillera-3 1A 9.8913 83.65137
LA-II Ladrillera-2 1A 10.43732 84.06274
LA-II Ladrillera-2 10 10.43731 84.06426
LA-II Ladrillera-2 19 10.43705 84.06532
LA-1I Ladrillera-2 35 10.43636 84.06445
LA-II Ladrillera-2 40 10.43602 84.06326
LA-II Ladrillera-2 46 10.43606 84.06348
LA-II Ladrillera-2 47 10.43606 84.06348
LA-II Ladrillera-2 45 10.430296 8406461
LA-I Ladrillera-1 1A 10.46418 84.06954
LA-I Ladrillera-1 20 10.46159 84.07098
LA-I Ladrillera-1 2B 10.46222 84.0723
LA-I Ladrillera-1 8A 10.46056 84.07205
LA-I Ladrillera-1 11 10.46056 84.07205
LA-I Ladrillera-1 24 10.46009 84.06995
LA-I Ladrillera-1 17 10.45906 84.0697
LA-I Ladrillera-1 25 10.45637 84.06833

ROJOM Rojomaca 32 10.53267 84.03948
ROJOM Rojomaca 33 10.53288 84.03866
ROJOM Rojomaca 30 10.53301 84.04017
ROJOM Rojomaca 19 10.53116 84.03912
ROJOM Rojomaca 6D 10.53267 84.03684
ROJOM Rojomaca 15 10.53281 84.03563
ROJOM Rojomaca 3A 10.53057 84.03817
ROJOM Rojomaca 1A 10.53061 84.03875
ROJOM Rojomaca 1 10.53064 84.03872
LASELVA La Selva 75 10.42029 84.02296
LASELVA La Selva 72 10.41418 84.02739
LASELVA La Selva 35 10.41329 84.02683
LASELVA La Selva 38 10.41329 8402613
LASELVA La Selva 48 10.41207 84.02536
LASELVA La Selva 51A 10.40972 84.02164
LASELVA La Selva 60 10.40908 84.02107
LASELVA La Selva 62 10.40817 84.01953
LASELVA La Selva 71 10.40717 84.01802
LASELVA La Selva 11 10.40867 84.01746
LASELVA La Selva 10 10.40909 84.01697
LASELVA La Selva 7 10.40103 84.0167
LASELVA La Selva 5 10.41068 84.01663
LASELVA La Selva 13 10.40661 84.01718
LASELVA La Selva 16A 10.40671 84.01632
LASELVA La Selva 18A 10.40588 84.01605
LASELVA La Selva 22A 10.40488 84.01438
LASELVA La Selva 24 10.4042 84.1387
LASELVA La Selva 70 10.40228 84.01187
LASELVA La Selva 66 10.40688 84.00889

LASELVA La Selva 69 10.40857 84.00545




Anexo 2. Porcentaje promedio y error estandar de la produccién de frutos por arbol

registrados en los fragmentos de bosque y bosque continuo del bosque muy himedo

tropical de Costa Rica. Las letras diferentes dentro del cuadro indican diferencia entre los

sitios (comparacion multiple de Tukey, « = 0.05).

Mes La Selva Ladrillera-1  Ladrillera-2 Ladrillera-3 Rojomaca

n =21 n=9 n=28 n=2 n=28

X (E.E) X (E.E) X (E.E) X (E.E) X (E.E) F P
Mayo 1.42 (1.04)% 0.00 (0.00)® 13.89(8.22)®  0.00 (0.00) * 2.78(2.78) ® 2.52 0.055
Junio 14.97 (4.62) ? 32.04 (11.63) @ 33.22 (12.19) * 74.09 (17.58) ° 51.27 (9.71) ® 4.04 0.007
Julio 14.39 (3.67) ®  4.63(2.35) ® 37.81 (12.35) " 16.87 (16.87) ® 34.24 (5.34) ® 4.47 0.004
Agosto 10.51 (3.53) * 32.8(12.12)* 7.6(5.69)*  4.17(4.17) * 10.32(5.53) * 2.26 0.078
Septiembre  18.88 (3.93) ® 20.83 (11.02)* 0.00 (0.00)*  0.00 (0.00) * 0.00(0.00) * 3.03 0.027
Octubre 7.34(3.34)* 0.00(0.00)* 0.00(0.00)*  0.00(0.00) * 0.00(0.00) * 1.46 0.230
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