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PREFACIO

Esta tesis fue escrita de acuerdo con el Reglamento del Sistema de Estudios
de Posgrado de la Universidad de Costa Rica. Esta dividida en dos capitulos, cada
uno de los cuales estd escrito de acuerdo con el formato de la revista Biotropica.
Cada capitulo esta disefiado para ser leido en forma independiente, razén por la cual

fue necesario repetir cierta informacién en ambos capitulos.
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RESUMEN GENERAL

Entender el efecto de los diferentes factores bidticos y abiéticos sobre los
patrohes fenolégicos de las plantas neotropicales es critico para comprender el
funcionamiento de los ecosistemas tropicales. Durante las Ultimas cuatro décadas
se ha realizado un nimero considerable de investigaciones en este campo,
- aunque sesgadas hacia unos pocos bosques lluviosos y con frecuencia limitadas a
aspectos descriptivos. Los bosques secos, pese a tener un mayor nimero de
plantas endémicas que los.bosques Illuviosos, han recibido relativamente poca
atencion. La marcada estacionalidad que caracteriza a estos bosques afecta
considerablemente el comportamiento ciclico de las plantas y, por ende, la
productividad primaria y las interacciones planta-animal. Los escasos estudios
realizados en los bosques secos muestran que la mayoria de las especies
arbdéreas son caducifolias durante la estacion seca, debido a los efectos adversos
de la prolongada sequia (finales de noviembre a abrﬂ). Sin embargo, existe un
reducido grupo de especies que presenta un patron fenolégico inverso al anterior,
en el cual todas las hojas sufren abscision al llegar la estacion lluviosa. Estas
especies presentan una fenologia estacional bien marcada, lo cual facilita el
estudio de los factores proximales y evolutivos que determinan su patrén
fenolégico. En Costa Rica, la Unica especie con fenologia inversa es el arbusto
freatofitico de sotobosque Jacquinia nervosa (Theophrastaceae), el cual se
encuentra restringido a la provincia de Guanacaste, donde es muy comun. Hasta
la ahora se desconoce la importancia relativa de los factores que regulan su
fenologfa. En este estudio, examiné el efecto de la variacién estacional en la
disponibilidad de luz, medida como densidad de flujo foténico (DFF), como posible
factor proximal en la fenologia de J. nervosa, y el efecto de la presion de
herbivorfa como posible causa evolutiva. Desde octubre del 2000 hasta agosto
del 2001, realicé censos quincenales del nimero de hojas, flores y frutos en una
muestra de 36 plantas reproductivas de entre 1.2 y 55 m de altura. Medi la
cantidad de luz directa e indirecta que llegaba a cada individuo en diciembre del
2000, febrero, mayo y julio del 2001 mediante andlisis de fotografias hemisféricas

del dosel. Analicé el peso foliar especifico (PFE), la expansion foliar, la filotaxia y
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la anatomia foliar para determinar el grado de especializacion de J. nervosa a las
condiciones prevalecientes en la estacion seca, especialmente al ambiente
luminico. Medi el dafio por herbivoria de las hojas.con un método longitudinal, en
el cual seleccioné aleatoriamente 6 ramas por planta, cuyas hojas, una vez
marcadas, fueron censadas cada 15 dias para medir la pérdida acumulativa de
area foliar, y para establecer el tipo de herbivoros presentes. Para determinar la
depredacion pre-dispersion de semillas a lo largo del periodo de fructificacion,
recolecté mensualmente 15 frutos por planta y conté el total de semillas sanas y
dafiadas, asi como el tipo y nimero de frugivoros presentes. El pico de produccion
de hojas ocurri6 en forma simultdnea con la produccién de yemas florales y
coincidid con el pico en la DFF durante el mes de febrero. La caida de hojas
aumentd progresivamente conforme disminufa la DFF entre mayo y julio. Por su
parte, el peso foliar especifico no varid significativamente con la DFF. La
expansion foliar completa se alcanzo en 20.5 dias (D.E.= 5.7, n = 150). El analisis
anatomico de las hojas reveld caracteristicas tipicas de especies esclerofiticas
perennifolias (p. ej., una hipodermis esclerenquimatosa y el mesofilo de
empalizada mdltiple). La antesis empezd en la primera semana de febrero y se
extendid hasta marzo. En estos meses se formaron los primeros frutos
inmaduros. La fructificacion alcanzé un pico principal a mediados de febrero y un
pico secundario a finales de marzo del 2001. El desarrollo y la maduracion de
estos frutos comprendié cuatro meses de la estacion seca (de enero a abril del
2001) y los tres primeros meses de la estacion lluviosa (de mayo a julio del 2001).
Sin embargo, solamente un 3% de las flores llegaron a formar frutos; esto fue
afectado de forma significativa por el nivel de sincronia floral, pero no por la
sincronia foliar ni por el tamafio de la planta. Asi, una mayor sincronia floral
permite atraer mayor nimero de polinizadores, lo que se traduce en un incremento
de la polinizacion y la fructificaciéon. La sincronia poblacional en la producciéon de
hojas fue afta (88 % + D.E. = 6 %), mientras que en la floracion (38 % + 26 %) ¥y
en la fructificacion (18% + 18 %) fue mucho menor. La mayor parte de la herbivoria
foliar estuvo concentrada en las hojas jovenes, con una pérdida de area foliar

promedio de 37% (D.E.= 34%, n = 195). Los escarabajos masticadores Epicauta



sp. fueron los principales herbivoros de estas hojas. En las hojas miaduras los
danos mas evidentes fueron causados por el escarabajo raspador Coptocycla
rufonotata. La herbivoria promedio de semillas en los primeros frutos.inmaduros,
producidos en marzo, fue de 1.04 % (D.E. = 5.‘43, n = 85), mientras que al final de
la estacion de crecimiento fue de 42.3% (D.E.= 47.2, n = 122); esta herbivoria fue
causada principalmente por una especie no identificada de la familia Tortricidae.
La estrecha relacién entre la variacion de la DFF y la produccion y la abscision
foliar, las ramas agrupadas en la parte externa de la copa (con hojas orientadas
verticalmente), la anatomia f‘oliar interna y la gran inversion de biomasa en el
sistema radical de las plantulas (y probablémente de los adultos), asi como el
considerable dafio causados por insectos fitdfagos en hojas, frutos y semillas, en
conjunto reflejan una adaptacion a condiciones de sequia. Todo esto sugiere que
la fenologia de J. nervosa representa una adaptacion para explotar la mayor
disponibilidad de luz directa durante la estacién de sequia del bosque seco, pero
no un escape temporal de la herbivoria. Las condiciones sombreadas
prevalecientes en el sotobosque durante la estacion lluviosa probablemente hacen
que en J. nervosa los costos respiratorios de mantener las hojas sean mayores
que los beneficios de Ia fijacion de carbono. Por esta razon, la fenologia inversa
se convierte en una respuesta adaptativa, que le permite a la planta lidiar con las
fluctuaciones estacionales en la disponibilidad de luz y optimizar la ganancia de
carbono en el periodo cuando la luz en el sotobosque no es limitante. Esto
demuestra que, al menos en algunas plantas de los bosques tropicales mas
estacionales, los factores climaticos podrian tener una mayor importancia en la

regulacion de los patrones fenologicos que la presion de herbivoria u otros
factores bidticos.

'PALABRAS CLAVE: Jacquinia nervosa, Theophrastaceae, fenologia inversa,
Bosque Tropical Seco, disponibilidad de luz, herbivoria.

DIRECTOR DE TESIS: Gerardo Avalos Rodriguez

UNIDAD ACADEMICA: Sistema de Estudios de Posgrado, Biologia.
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INTRODUCCION GENERAL

Las condiciones climaticas prevalecientes en cualquier punto varfan
ciclicamente a lo largo del afio debido a la inclinacién del eje de rotacion la Tierray a
la naturaleza eliptica de la érbita terrestre (Wiliams-Linera & Meave 2002). En‘las
regiones localizadas entre los trépicos de Cancer y Capricornio, los movimientos de
la Zona de Convergencia Intertropical (ZCIT)' determinan la distribucién estacional
de la precipitacion al inducir cambios en Ia nubosidad, el patron de vientos, la
temperatura y el régimen de luz (van Shaik et al. 1993). Estos cambios afectan de
manera notable el comportamiento ciclico de las plantas (Wright 1996, Borchert
1983, 1999, Fenner 1998) y de los animales (Janzen 1967, Wolda 1988). Hasta el
aftlo 1960, la descripcién de los patrones fenoldgicos de las plantas neotropicales se

restringia a notas cortas o datos anecddéticos.

En las dltimas cuatro décadas la fenologia neotropical ha experimentado un
considerable desarrollo, que no sélo se ha limitado a describir los patrones
observados en las diferentes plantas, sino también a la busqueda de las causas
préoximas y ultimas de los mismos (Wiliams-Linera & Meave 2002). Las causas
préximas son sefiales ambientales (p. ej., luz, temperatura, fotoperfodo vy
precipitaciéon) o factores enddgenos (p. ej., estatus hidrico y acumulacién de
recursos) que actian como estimuladores de un evento fenolégico; mientras que las
causas Ultimas son razones de tipo evolutivo (p. ej., herbivoria, polinizacién vy
dispersion) que han favorecido la evolucion de un determinado patrén fenoldgico
(Frankie et al. 1974, van Shaik.et al. 1993, Newstron et al. 1994, Wright 1996). El
estudio de estos factores es también de interés practico, pues las alteraciones
antropogénicas del entorno estan afectando no solamente el paisaje y los climas
tropicales (Scholes & Breemen 1997), sino también los patrones fenolégicos de las
plantas (Wright et al. 1999) y por ende el funcionamiento de los ecosistemas

tropicales.



2

La luz es probablemente el factor ambiental mas variable en el tiempo y el
espacio (Chazdon 1986, 1987, Chazdon & Pearcy 1991, Turnbull 1991), por lo que

tiene una considerable influencia en la fenologia vegetal (Fetcher ef al. 1994) y en la

mayoria de los fenémenos biolégicos. Dentro del bosque, la cantidad y la calidad de’

luz varian espacial y temporalmente (Chazdon 1984, Woodward 1990, Turnbull

1991). En todo bosque maduro existe un gradiente vertical de luz; tanto cantidad

como calidad de luz se reducen conforme se pasa de la parte mas externa del dosel
hasta el sotobosque (Bjérkman et al. 1972, G'entry & Emmons 1987, Knapp & Smith
1990, Wright & van Shaik 19‘94, Avalos & Mulkey 1999). La radiacién que pasa a
través de los diferentes estratos es alterada en su composicién espectral, debido a la

absorcion selectiva de longitudes de onda visibles (400-700 nm)- (Holmes & Smith

1977, Fetcher ef al. 1994); mientras que la radiacién en el infrarrojo cercano (700-

3000 nm) se transmite al estrato bajo (Fetcher et al. 1994).

En el estrato bajo del bosque existe un ambiente luminico

dinamico; alli el flujo fotonico total puede variar hasta en dos 6rdenes de

altamente

magnitud en

cuestion de segundos (Chazdon 1986, Chazdon & Pearcy 1991). El sotobosque

recibe solamente de 0.5% a 2% del total de luz que llega al dosel, siendo la mayor

parte de esta radiacién aportada por destellos luminicos esporadicos (Turnbull 1991,

Chazdon et al. 1996), pero la frecuencia, duracién, intensidad y calidad de Ila

irradiacion directa son mas dificiles de estudiar (Chazdon 1986, 1987).

tener una gran gama de ambientes luminicos, los bosques tropicales se

Ademas de

caracterizan

por la frecuente caida de arboles o ramas, seguida por una rapida regeneracion

(Hartshorn 1980). Aparte del efecto que tienen los claros, el régimen luminico
cambia a medida que el arbol crece hacia el dosel (Fetcher et al. 1987, Rice &

Bazzaz 1989, Agyeman et al. 1999). El grado de variabilidad ambiental ocurrido que

ocurre a lo largo de la evolucién de una especie influye en la plasticidad que Ia

especie puede expresar (Strauss-Debenedetti & Bazzaz 1996). Asi, las
ambientes abiertos estan sometidas a grandes fluctuaciones en los
ambientales a lo largo de su ciclo de vida, por lo que manifiestan

capacidad para ajustarse a los cambios en la disponibilidad de luz

especies de’
parametros
‘una mayor

que las de
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ambientes sombreados (Fetcher et al. 1983, Chazdon et al. 1996, Huante & Rincén
1998).

Las fluctuaciones en nubosidad, fotoperiodo, distancia del Sol, y sombra
propia o de arboles vecinos limitan la intercepcion de luz vy, por ende, la
productividad primaria de los bosques tropicales (Wright & van Shaik 1994, Clark &
Clark 1994, Mulkey & Wright 1996, Wright et a/. 1999). Esta “limitaciéon luminica” se
refleja en la relacién entre el comportamientc; fenologico de las plantas y el nivel de
iradiacion alrededor del mu}1do (p. €j., Mesoamérica, Janzen 1970a, Borneo,
Wycherley 1973, Africa, Roupsard et al. 1999, Sudan, Devineau 1999), lo que indica
que la estacionalidad en los niveles de irradiacion representa una importante presion

selectiva que regula la fenologfia de las plantas tropicales.

Ademas de la estacionalidad en la disponibilidad de luz, otro de los principales
factores que explican la evolucién de los patrones fenoldgicos de las plantas es la
herbivoria. Las -interacciones bplanta-herbivoro constituven una importante _presion
selectiva que afecta no so6lo el comportamiento de las plantas, sino también la
estructura y la composicién del bosque (Dirzo 1984, Janzen 1971, 1983, Dirzo &
Dominguez 1995). Janzen (1970b) y Connell (1971) postularon que'[én los bosques
tropicales las plantas adultas funcionan como reservorios de herbivoros y patégenos
especialistas, por lo que la probabilidad de sobrevivir, tanto de semillas como de
juveniles, se incrementa al alejarse de los adultos. ‘

En las regiones tropicales, el daflo causado por los insectos herbivoros
puede repercutir directamente en el éxito adaptativo de las plantas (Marquis 1984.
Aide 1988, Marquis & Braker 1994). Ademas, ya sea en bosques secos o en
bosques IIuvivosos, las especies que concentran la produccion de hojas, flores y
frutos durante la estacién seca sufren dafios por insectos fit6fagos que son
significativamente menores que en las especies que concentran la produccién en la
estacion lluviosa (Janzen 1967, Aide 1988,1992). Durante el periodo seco, la mayor
irradiacion, la escasez de agua Yy la falta de follaje (sobre todo en bosques altamente

estacionales) crean condiciones adversas que limitan el crecimiento y la
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sobrevivencia de las poblaciones de insectos fitéfagos, en contraste con el periodo
luvioso (Janzen 1967,1971, Wolda 1988, van Shaik et al 1993). De esta manera, la
produccién de 6rganos vegetativos y reproductivos durante la estacién seca podria
resultar selectivamente favorable, ya que permitiria a las plantas un “escape”
temporal de sus depredadores.

De manera similar, la produccion rapida y sincrénica de hojas, flores y frutos
permite la explotacién oportunista de recursos escasos como luz y agua, ademas de
reducir el impacto de los.hert‘)fvoros (Janzeﬁ 1971, Lieberman & Lieberman 1984,
Aide 1988). Una produccién sincrénica permite saciar a los depredadores, para que
al menos una parte de las hojas, flores y frutos puedan evadir la accién de aquellos
(Janzen 1970b,1971,1976, Coley & Barone 1996, Maron & Gardner 2000). . Ademas,
un despliegue masivo de flores atrae mayor nimero de polinizadores (Janzen 1967,
Gentry 1974, Augspurger 1981, 1983), aumentando la produccion de frutos y

semillas en muchas especies (Augspurger 1981, 1983).

En los bosques tropicales secos, una gran parte de las especies se quedan
sin hojas al empezar la estacion seca (Gentry 1995). En Guanacaste, entre un 60%
y un 75% de las especies de arboles son caducifolias en esta época (Janzen 1967,
Daubenmire 1972, Frankie et al. 1974, Hubbell 1979). Se ha sugerido que el habito
caducifolio representa una adaptacion para reducir los efectos negativos de la sequia
(p. €j., estrés hidrico, alta transpiracion, embolismo y fotoinhibicién) (Murphy & Lugo
1995, Mulkey & Wright 1996). Sin embargo, unas cuantas especies presentan un
patrén fenolégico inverso: producen y retienen las hojas durante toda la estacién
seca y las pierden al recibir las primeras lluvias (Janzen 1970a, Sobrado 1986, Reich
1995, Roupéard et al. 1999).

Holbrook et al. (1995) reconocen dos tipos de especies seglin su
comportamiento fenolégico: “caducifolias de época seca”, que son la mayor parte de
las especies, y “caducifolias de estacién lluviosa”, que representan un pequefio
grupo de especies con una fenologia inversa. Ejemplos de este tipo de especies son
el arbusto neotropical Jacquinia nervosa (Janzen 1970a, Wright 1996) y la acacia

africana Faidherbia albida (Roupsard et al. 1999). Estas plantas tienen un sistema
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radical de gran profundidad que permite el acceso a fuentes subterraneas de agua;
de este modo, durante la estacion seca se ven poco afectadas por el estrés hidrico
(Dawson & Pate 1996, Roupsard et al. 1999).

Wright (1996) supone que las especies que no tienen un suministro de agua
adecuado durante la época seca produciran sus hojas y flores durante la estacion
lluviosa, mientras que las que tengan acceso a agua, lo haran en la época seca.
Esto daltimo puede ser una festrategia favo‘rable, especialmente en plantas cuyo
crecimiento se ve limitado por la cantidad de luz recibida, como en el caso de J.
nervosa (Janzen 1970a). Segan Wright & van Schaik (1994) y Wright (1996),
producir hojas y flores durante la estacion seca puede resultar ventajoso, pues un
mayor nivel de irradiacion permitiia aumentar la tasa de asimilacion fotosintética,
antes de qu‘e la herbivoria y la propia senescencia foliar reduzcan el area foliar y la
fotosintesis potencial.

Lo anterior podria estar ocurriendo en el caso de J. nervosa, pero hasta ahora
no existe ningan estudio que haya evaluado detalladamente el peso relativo de la
“limitacion luminica” o de las “interacciones planta-animal” sobre la fenologia inversa
de este arbusto. Janzen (1970a, 1983) realizé estudios enfocados en la descripcion
de la historia natural y sugirié la existencia de una relacién directa entre la luz y la
fenolégica vegetativa de J. nervosa. Se conoce aln menos sobre el efecto que
podrfan ejercer los herbivoros, los polinizadores o los dispersores en la evolucién de

la fenologia inversa.

En esta investigacion evalué la influencia relativa que tienen los animales
herbivoros y la variacién estacional en la disponibilidad de luz sobre la fenologia
inversa de J. nervosa, con el fin de esclarecer el posible significado adaptativo de

ese comportamiento. El primer objetivo, desarrollado en el Capitulo 1, es determinar
en qué medida la fenologia inversa del arbusto de sotobosque J. nervosa esta
influenciada por la variacion estacional en la cantidad de luz. En el Capitulo 2 trato
de determinar si este patron fenolégico representa una estrategia de “escape” de la

herbivoria. Especificamente, me enfoqué en contestar las siguientes preguntas: 1)
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;. Coémo afecta la variacién estacionai en la disponibilidad de luz la fenologia de este
arbusto?, 2) ;Como influye el tamafio del arbusto en la produccién de hojas, flores y
frutos?, 3) ; Cudl es la magnitud del dafio causado por insectos fitéfagos a lo largo
de la estacion de crecimiento?, 4) ;Qué efecto tiene el nivel de sincronia poblacional
sobre la herbivorfa de hojas, frutos y semillas?, y 5) g,Cuéles son los herbivoros de

hojas, frutos y semillas asociados con J. nervosa ?.

Este estudio es una importante contrib.ucién no sélo para la comprensién del
significado adaptativo de la fenologia inversa de J. nervosa y de otras especies con
un comportamiento similar, sino también para aumentar nuestro limitado
entendimiento sobre los diferentes factores que controlan la estructura y la
composicion del Bosque Tropical Seco, uno los ecosistemas tropicales mas
amenazados por la actividad humana (Janzen 1986, Toledo 1992). El estudio de
este ecosistema es de gran importancia, pues aunque tiene una diversidad de
plantas relatvamente baja en comparacién con los bosques himedos, posee un
mayor namero de especies endémicas (Toledo 1988, Gentry 1995), de las cuales
conocemos muy poco (p. ej., J. nervosa). En los bosques secos del centro de
Brasil, existen aproximadamente 800 especies de arboles y arbustos, en su mayoria
especies endémicas (Furley & Ratter 1988). La conversion de estos ecosistemas en
cultivos agricolas o zonas de pastoreo hacen que se pierda entre 90 y 95% de la
diversidad de especies (Janzen 1986). Por esto, resulta prioritario promover una
mayor investigacion de las causas ecologicas y evolutivas que regulan el
comportamiento ciclico de las plantas y animales que habitan en los bosques secos,
pues esto tradicionalmente se ha enfocado Gnicamente en los bosques lluviosos.
Este trabajo pone de manifiesto que los factores climaticos no sdélo representan
sefiales que pueden regular la actividad estacional de las plantas del bosque seco,
sino que también pueden jugar un importante papel en la evolucién de los patrones
fenolégicos. Por tanto, la afteraciéon antropogénica del clima podria tener profundas

repercusiones en la dindmica de los ecosistemas.
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INFLUENCIA DE LA VARIACION ESTACIONAL EN LA DISPOWIBILIDAD DE LUZ
SOBRE LA FENOLOGIA FOLIAR INVERSA DE JACQUINIA NERVOSA
(THEOPHRASTACEAE) EN EL BOSQUE TROPICAL SECO DEL PARQUE
NACIONAL SANTA ROSA, COSTA RICA.

Oscar M. Chaves

RESUMEN. La fenologia foliar de las 'blantas tropicales ha sido asociada
principalmente con factores ﬁs‘icos, como la disponibilidad estacional de agua o luz.
En los bosques tropicales secos, la mayoria de las especies arbéreas son
caducifolias durante la época seca y producen hojas con la llegada de las primeras
lluvias. En contraste con este patrén general, existe un reducido grupo de plantas
con un patrén fenoldgico inverso al anterior, ya que son caducifolias durante la época
Huviosa. En Costa Rica, la tnica especie de este tipo es el arbusto freatofitico de
sotobosque Jacquinia nervosa, el cual ha sido muy poco investigado El objetivo
principal de este estudio fue determinar cémo los cambios estacionales en la
disponibilidad de luz (densidad de flujo foténico, DFF) afectan la fenologia foliar de
esta planta. Durante un periodo de 16 meses (entre abril del 2000 y octubre del
2001) realicé conteos quincenales del nimero de hojas, flores y frutos en una
muestra de 36 plantas reproductivas de entre 1.2 a 5.5 m de altura. Calculé la
cantidad de luz directa e indirecta que llegaba a cada planta entre diciembre del
2000 y febrero, mayo y julio del 2001 mediante el anélisis de fotografias
hemisféricas del dosel (utilizando una camara digital Nikon, modelo Coolpix 950 con
un lente fisheye de 7.5 mm). Para determinar el grado de adaptacién foliar a las
condiciones climaticas prevalecientes durante el periodo de sequia, analicé el peso
foliar especifico, la expansion foliar, la filotaxia y la anatomia foliar interna. Para
comprobar si el comportamiento fenolégico de J. nervosa variaba
ontogenéticamente, estudié la fenologla foliar y el patrén de distribucién de biomasa
de las plantulas. La produccién de hojas empezd, en ambos afios, durante las dos
primeras semanas de octubre vy la cafda ocurri6 en forma gradual, durante los

primeros tres meses de la estacion lluviosa (de mayo a julio). Ambos eventos
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ocurrieron con alta sincronfa poblacional y estan directamente relacionados con la
variacion en la luz directa a través del tiempo. El pico méximolde producciéon de
hojas coincidié con el pico de DFF en febrero y la caida aumenté progresivamente
conforme disminuia este parametro en mayo yjulio del 2001. La expansion foliar se
completé en un promedio de 20.5 dias (D.E.= 5.7, n =.150). El peso foliar especifico
no varié significativamente con la DFF. El analisis de la disposicion y la anatomia de
las hojas mostré que J. nervosa tiene caracteristicas tipicas de especies
esclerofiticas perennifolias, tales como: héjas dispuestas helicoidalmente y con
orientacion vertical, la hipodermis esclerenquimatosa y el mesofilo de empalizada
mdaltiple. En las plantulas, la asignacién de biomasa a las raices fue diez veces
mayor que la asignada al vastago y, en contraste con las plantas adultas, fas
plantulas son claramente perennifolias. La estrecha relacion entre la variacion de la
DDF vy la produccion y la abscision foliar, la disposicion y la anatomia foliar
(adaptadas para tolerar las condiciones de sequia), y la aita inversion de biomasa en
el sistema radical de las plantulas (y probablemente de plantas adultas), sugieren
que la fenologia de J. nervosa representa una adaptacién para explotar la mayor
disponibilidad de luz directa durante fa estacién seca. Las condiciones sombreadas
prevalecientes en el sotobosque durante la estaciéon liuviosa probablemente hacen
que los costos respiratorios de mantener las hojas sean mayores que los beneficios
de la fijacion de carbono. Por esta razén, la fenologia inversa se convierte en una
respuesta adaptativa, que le permite a la planta lidiar con las fluctuaciones

estacionales en la disponibilidad de luz y maximizar fa ganancia de carbono.

PALABRAS CLAVE: Jacquinia nervosa;, Bosque Tropical Seco; hébito caducifolio;

fenologia inversa;,- limitacién lumfnica.
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INTRODUCCION

Las causas proximas de la fenologila de las plantas estan relacionadas
principalmente con la estacionalidad climatica (Frankie et al. 1974, Hegarty 1990,
Reich 1995, Williams-Linera & Meave 2002), especialmente en la disponibilidad de
agua (Borchert 1983, 1994, 1995, Reich 1995). En los bosques tropicales, estos
cambios se encuentran relacionados con los movimientos de la zona de
convergencia intertropical (ZCIT), la cual detérmina la distribucion de la precipitacion
al inducir cambios en la nubos‘idad, el patrén de vientos, la temperatura y el régimen
de luz (van Shaik et a/. 1993).

La luz es probablemente el factor ambiental mas variable a nivel espacial y
temporal (Chazdon 1986, 1987, Chazdon & Pearcy 1991, Turnbullv1991). La luz
tiene gran influencia en la fenologia vegetal (Fetcher et al. 1994),sobre todo porque
provoca respuestas fisioldgicas de importancia adaptativa (p.ej., crecimiento,
expansion foliar, induccion floral y antesis), e influye en la mayoria de los procesos
biolégicos, tales como la morfogénesis y la germinacion (Chory et al. 1996), la
fotosintesis (Turnbull 1991), el balance energético (Field 1991, Lambers 1998), el
crecimiento (Ackerly 1996), la morfologia foliar (Fetcher ef al. 1983), la estructura de
la copa (Chazdon 1986, Smith et al. 1992), y el proceso de regeneracién del bosque
(Turnbull 1991). Las fluctuaciones en la nubosidad, el fotoperiodo, la elevacion del
sol, la sombra propia o la sombra de arboles vecinos limitan la intercepcion de luz y
la productividad primaria de los bosques tropicales (Hutchison & Matt 1977, Mulkey
& Wright 1996, Wright 1996, Wright ef a/. 1999). Se han observado correlaciones
enfre el crecimiento de las plantas y el nivel de irradiacion, lo que sugiere que la
limitacion de luz representa una importante presion selectiva en las plantas tropicales
(Clark & Clark 1994, Wright 1996).

En los bosques tropicales secos, la mayoria de las especies arbéreas se
quedan sin hojas al empezar la estacion seca (Borchert 1983, 1994). En
Guanacaste entre un 60% y un 75% de las especies de arboles son caducifolias

_ durante esta época (Janzen 1967, Frankie et al. 1974, Hubbell 1979).
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Esta caracteristica representa una adaptacion para reducir los efectos negativos de
la sequia en estos arboles (p.ej., estrés hidrico, desecacion y fotoinhibicion)
(Daubenmire 1972, Murphy & Lugo 1990,1995, Wright et al. 1992, Mulkey & Wright
1996). Sin embargo, en este tipo de bosques también se han observado especies
que no concuerdan con este patron fenolégico, sino que muestran una fenologia
inversa: producen y mantienen las hojas durahte toda la estacioén seca y las pierden
al recibir las primeras lluvias (Janzen 1970, Sobrado 1986, Reich 1995, Wright 1996,
Roupsard et al. 1999). Holbrook et al. (1995) feconocen dos tipos de especies, segun
Su comportamiento fenolégico:‘ “‘caducifolias de época seca’, 'que son la mayoria de-
especies, y “caducifolias de estacion lluviosa”, que corresponden al pequefio grupo
de especies con una fenologia atipica o inversa. En este ultimo grupo se encuentran
Jacquinia nervosa (Janzen 1970, 1983, Daubenmire 1972, Bullock & Solis-

Magallanes 1990, Wright 1996) y Faidherbia albida (Roupsard et al. 1999).

~ La fenologia inversa ha sido asociada a especies freatofiticas (Janzen 1970,
Holbrook et al. 1995). En éstas, la considerable profundidad del sistema radical
permite el acceso a fuentes subterraneas de agua, lo que contribuye a que durante
la estacion seca presenten poco estrés hidrico en comparacién con las especies
caducifolias (Dawson & Pate 1996, Roupsard et al. 1999). Wright (1996) supone
que las especies que no tienen un suministro de agua adecuado durante la época
seca produéirén sus hojas Yy flores durante la estacidn lluviosa, mientras que las que
tengan acceso al agua, lo haran en la época seca. Esto Ultimo puede ser una

estrategia favorable en plantas cuyo crecimiento se ve limitado por la cantidad de luz.

En el presente estudio se someti6é a prueba la hipétesis de que en el arbusto
freatofitico de sotobosque J. nervosa la fenologia varia principalmente en funcion de
la disponibilidad estacional en la cantidad de luz. De esta forma, J. nervosa
produce sus hojas durante la estacién seca para aprovechar la mayor disponibilidad
de luz a nivel de sotobosque, cuando la mayoria de las especies del dosel son
caducifolias. Los objetivos especificos fueron: 1) Determinar el efecto que tiene la

cantidad de luz en la fenologfa foliar y reproductiva de este arbusto, 2) Determinar
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el grado de sincronfa foliar a nivel poblacional, 3) Analizar el efecto del tamafio de la

planta sobre la produccién de hojas, flores y frutos.

Se predice que: 1) en las plantas que reciben mayor cantidad de luz, la
produccion de hojas, flores y frutos ocurrird antes que en las plantas que se
~encuentran en condiciones mas sombreadas, 2) los arbustos ubicados en sitios mas
abiertos al inicio de la estacién lluviosa, tenderan a retener las hojas mas tiempo, ya
que tienen mayor acceso a la luz, 3) existiré' una alta sincronia a nivel poblacional,
debido a que la mayor apertura del dosel durante la época seca tiende a maximizar
la sincronia entre plantas, y a que el aumento en la irradiacion representa un factor
exdégeno que afecta a todos los individuos de la poblacion de manera semejante, 4)
en los arbustos de mayor tamafio, las diferentes fases fenolégicas tenderan a ocurrir
antes y en mayor abundancia que en los pequefios, ya que los primeros tienen
mayor acceso a recursos como luz, agua, y minerales; debido a la presencia de un
sistema radical mas. desarrollado, asi como a una mayor capacidad de

almacenamiento de recursos en ej tallo.

METODOS

SITIO DE ESTUDIO. Este estudio se llevé a cabo durante un periodo de 16 meses,
de abril a julio del 2000, y de noviembre del 2000 a octubre del 2001, a lo largo de la
zona boscosa atravesada por el sendero “Indio Pelado” del Parque Nacional Santa
Rosa (PNSR). Esta zona se ubica entre el Golfo de Papagayo y la Carretera
Interamericana; con coordenadas 10°44'13” a 11°00'37” N y 85°34'48” a 85°58'561”
O, a una altitud de 290 msnm, segln la estacién meteoroldgica del PNSR. La
meseta superior del PNSR representa un Bosque Premontano Humedo de
Transicién, mientras que en la costa pacifica existe una considerable franja de
Bosque Tropical Seco (Tosi 1969).

La precipitacion promedio anual es de 1423.4 mm y los meses mas lluviosos son

septiembre y octubre. La temperatura media anual es de 25.7 °C, con una humedad
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relativa media de 81% (PNSR 2001). . Se presenta una estacién seca prolongada de
aproximadamente cinco meses: desde finales de noviembre hasta abrit (PNSR
2001). Ademas, de acuerdo con Hartshorn (1983) alrededor del 70% de las especies

arbéreas presentes en este sitio son caducifolias durante la estacién seca.

La regién atravesada por el sendero “Indio Pelado” esta formada principalmente por
bosque secundario. El sitio presenta una comunidad vegetal muy heterogénea,
conformada principalmente por plantulas y brfnzales de especies de dosel y arbustos
de sotobosque (p.ej., Cochlospermum vitifolium, Semialarium mexicanum y Jacquinia
nervosa), arboles de 10 a 20 m (p.ej., Spondias mombin, Bursera simaruba), y unos
pocos arboles de dosel, remanentes del bosque original, de entre 20 y 35 m (p.ej.,
Pachira quinata, Manilkara chicle, Hymenaea courbaril y Pseudobombax
septenatum).  Ademas, el suelo predominante. a lo largo del sitio de estudio es

arcilloso, con una acidez moderada de 6.4 a 6.6 (Escuela de Geografia, 2001). -

ESPECIE ESTUDIADA. El género Jacquinia (Theophrastaceae) consta de 34
especies de arbustos xerofiticos y arboles pequefios distribuidos principalmente en
zonas secas y aridas de las Antillas, América Central y en parte de la costa norte de
Sudamérica (Stdhl 1995, Stahl 1998). El centro de diversidad del género se
encuentra en las Antillas, donde habitan alrededor de 20 especies, mientras que en
América Central existen 11, y en Sudamérica cuatro especies (Stdhl 1989, Stahl
1995). Las especies presentes en América Central son: J. albiflora , J. flammea, J.
longifolia, J. macrocarpa, J. montana, J. nemophila, J. nervosa, J. nitida, J.
paludicola, J. pringlei y J. seleriana (Stahl 1989). De todas las especies del género,

J. nervosa es la Unica que presenta fenologla inversa.

Jacquinia nervosa C. Presl es un arbusto de sotobosque presente en los
bosques caducifolios y semicaducifolios a lo largo de la regién Pacifica de América
Central, desde el sur de Jalisco, México hasta el noroeste de Costa Rica (Stahl
1989); aqui su densidad es de 0.1 a 60 plantas adultas por hectarea (Janzen 1970).

Ocasionalmente se ha observado en zonas de regeneracion primaria y en pastizales.
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El tamafio de las plantas adultas varia entre 1.5 y 6 m (altura supenor a 5 m es poco
frecuente), con un didmetro basal de entre 1.5 y 20 cm (obs. pers.). J. nervosa se
caractenza morfolégicamente por poseer hojas coriaceas o 'escleréfilas, simples,
alternas, con el apice modificado en forma de espina, y flores pequenas color naranja
en racimos terminales (Fig. 1). Esta especie presenta un sistema radical muy
peculiar, en el que no se presentan raices laterales cerca de la superficie del suelo,
sino que predominan las raices localizadas en estratos profundos de hasta 8 m o
mas (Janzen 1970, 1983, ‘Oberbauer 1985). Otra caracteristica notable que
diferencia a J. nervosa del resto de especies y géneros de la familia (B. Stahl, com.
pers.) y de la gran mayorfa de los arboles y arbustos del bosque seco es que
muestra una fenologia inversa: durante la estacién seca produce sus hojas, pero las
pierde unas pocas semanas después de las primeras . lluvias, hasta quedar
completamente caducifolia alrededor de julio (Janzen 1970, 1983, obs. pers.). Este
tipo de fenologia es Unico entre las plantas tropicales y parece estar asociado con los
ambientes secos fuertemente estacionales (Janzen 1970)‘ En Costa Rica y en el
resto de América, J. nervosa es la (nica especie en la que se ha observado un
patron fenolégico inverso (Stahl, com. pers.). La fructificacion ocurre un mes
después de la antesis, durante los meses de febrero y marzo, y el desarrolio y Ia

maduracion de los frutos se extiende hasta los primeros meses de la estacion

lluviosa.

MUESTREO INICIAL Y ASIGNACION DE TRATAMIENTOS. Inicialmente marqué
en forma aleatoria 80 plantas aduitas con un didmetro basal (a 20 cm del suelo)
superior a 2 cm. Estableci tres diferentes categorias de tamafo: de 1 a2 m (A), de
2a3m(B)yde3a5m(C). Encadauna de estas categorias incluf en forma
aleatoria 12 plantas de la muestra inicial, diétanciados entre 5 y 50 m; esto constituyd

la muestra final de 36 plantas en las cuales realicé todas las mediciones postenores.

IRRADIACION. Para cuantificar el ambiente luminico al que se encontraban
expuestas cada una de las 36 plantas, tomé una fotografia hemisférica de cada

planta durante los meses de diciembre del 2000, y durante febrero, mayo y julio del
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2001. Las fotografias se tomaron antes del amanecer o bajo condiciones de cielo
nublado, utilizando una camara digital (Nikon, modelo Coolpix950) con lentes fisheye
de 7.5 mm (Nikon, modelo FC-E8), montada sobre un monépodo extensible. La
camara fue colocada en posicion horizontal usando un autonivelador (SLM2),
localizado a 0.5 m sobre la copa de cada arbusto. Las fotografias digitales fueron
descargadas en una computadora portati (Compaq, Presario 1200) para ser
analizadas con el programa Hemiview (Delta-T Devices Ltd.). Con este programa
determiné las distribuciones especificas por 'sitio de la irradiaciéon directa y difusa
(factores de sitio), usando valt‘)res teéricos de irradiacion para cada sitio. Calculé el
factor directo por sitio (FDS) para determinar la fraccion de luz directa que llegaba a
cada planta con respecto al total de luz disponible sobre el dosel, mientras que el
calculo del factor indirecto por sitio (FIS) o factor difuso permitié establecer la
. fraccion de irradiacion difusa que llega a un determinado punto, en relacién con un
lugar totalmente despejado. Con esos indices y con los datos de luz directa e
indirecta suministrados mensualmente por el PNSR en forma de densidad de flujo
fotonico o DFF (umol m™ 8'1), calculé la irradiacion directa e indirecta que llegaba a

cada planta, segln las condiciones de nubosidad y sombreo que imperaron en cada
fecha.

MEDICION DE LA FENOLOGIA. Medi la produccién y la longevidad de hojas
mediante censos | quincenales en los 36 arbustos mencionados arriba, entre
noviembre del 2000 y agosto del 2001. En cada planta seleccioné aleatoriamente 20
ramitas externas (las cuales marqué con etiquetas plasticas colocadas en la parte
inferior), para obtener cerca de 200 hojas por planta y 5 a 15 hojas por rama.
Ademas, elegl aleatoriamente 20 plantulas de 4.4 a 25 cm de altura para estudiar la

fenologia de las hojas.

TASA DE EXPANSION FOLIAR. Para medir la tasa de expansion foliar realicé un
muestreo inicial que consistié en recolectar aleatoriamente 5 hojas de 30 arbustos
diferentes, para medir el largo y el ancho de la ldmina. Luego determiné el area

foliar de cada hoja directamente con un medidor de area foliar (Li-Cor Inc., modelo
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Li-3100 Lincoln, Nebraska) calibrado en cm?. Con estos datos realicé una regresion
lineal para obtener una ecuacion que me permiti6 calcular el area foliar con un
método no destructivo, utilizando el largo y el ancho de la ldamina (medidos en el
campo) como variables predictoras (r*=0.97, n = 125, p = 0.001). Estas mediciones
las realicé semanalmente durante el periodo comprendido entre diciembre del 2000 y
febrero del 2001, en 20 hojas de cada arbusto.

PESO FOLIAR ESPECIFICO (PFE). Para determinar el peso foliar especifico, de
cada arbusto recolecté aleato‘n'amente 10 hojas cada quince dias, de diciembre a
junio del 2001. De cada hoja calculé el area foliar (cm2), utilizando la ecuacién de
regresion mencionada, luego coloqué las hojas dentro de sobres de papel
numerados y las puse en una estufa a 60 °C por 3 dfas. Finalmente, determiné el
peso seco (g) de cada hoja, utilizando una balanza analitica, y calculé el peso foliar

especifico usando la siguiente formula:
PFE = (g/cm?) = Peso seco / area foliar

SINCRONIA FOLIAR. La sincronia individual se calculé mediante la formula:

Xi=Xej=i/(n-1) fi, donde e; representa el nimero de dias en que las plantas / y j
produjeron hojas sincrénicamente, f; es la longevidad del foliaje en la planta /, n
representa el taméﬁo de la muestra y el promedio de los X; representa la sincronfa
poblacional, siguiendo los métodos de Augspurger (1983). Este indice varia entre 1

(sincronia perfecta) y 0 (asincronia total).

ANALISIS DE LA ANATOMIA FOLIAR Y LA FILOTAXIA. En cada planta analicé la
estructura de la copa y la anatomia foliar para determinar si J. nervosa presentaba
adaptaciones relacionadas con el aprovechamiento de los altos niveles de luz que
se presentan durante el perfodo de sequfa (p.ej., hojas dispuestas verticalmente,
parénquima de empalizada miltiple o con células alargadas y epidermis muttpte)s
Con este fin, realicé analisis descriptivos de la filotaxia y de la anatomia foliar en abril’

'y mayo del 2001. Para medir el angulo de inclinacion de las hojas con respecio ai.
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eje central de cada ramita, utilicé un transportador. Para estudiar la distribucion y los
tipos de tejidos internos de la hoja, asi como el grosor del mesofilo, realicé cortes
transversales en 40 hojas provenientes de 20 plantas diferentes (dos hojas por

planta), que se observaron posteriormente al microscopio de luz.

PATRON DE DISTRIBUCION DE BIOMASA. Para estudiar la asignaciéon de biomasa
al sistema radical y a la parte aérea, excavé 15 plantulas de 4 a 15 cm de altura.
Después de la extraccion de cada plantula, médi la longitud total de la raiz principal y
la longitud del vastago y proc‘edi a colocar el tallo, las raices y las hojas de cada
pléntula. en bolsas de papel debidamente numeradas. Seguidamente, las bolsas se
colocaron en una estufa a 60 °C por tres dias. Después determiné el peso seco en

gramos de cada o6rgano, utilizando una balanza analitica electronica (OHAUS,

Precision Standard).

ANALISIS ESTADISTICO. Con el propésito de determinar el efecto de la cantidad
de luz vy el tamafio de cada individuo sobre la produccién de hojas, flores y frutos a
través del tiempo, utilicé modelos lineales generalizados mixtos (MLGM)  para
mediciones repetidas (SAS 1994) ya que las desviaciones de la normalidad y la
heterogeneidad de varianzas que mostraron los datos no permitieron utilizar un
modelo de MANOVA o. ANOVA para mediciones repetidas. Los MLGM son
similares a la Regresion o al Analisis de Varianza, con la diferencia de que éstos no
suponen que las vanables dependientes son continuas, ni que sus distribuciones son
necesariamente normales y con variancias homogéneas, sino que pueden
inspeccionarse diferentes distribuciones probabilisticas para el error residual
(Breslow & Clayton 1993). El modelo calcula una variable respuesta Y, a partir de
una funcién lineal de un grupo de valores x4 , X2 , ..., X ; provenientes de vanables

X1, X2 ..., Xp . La funcién respuesta es denominada funcién ligamen (g(u)):
g(p)=PBo+ L Bixi

Segun indican Breslow & Clayton (1993), los coeficientes de regresion, ;i , comparan

el efecto de cada factor a; sobre la vanable dependiente Y con un factor base
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escogido al azar;-cuyo efecto es por definicion igual a 0. De esta manera cuando f;
> 0, se supone que ese factor incrementa el valor de Y, si B; < 0, ocurre lo contrario,
y cuado B; = 0, no existe efecto sobre la magnitud de la variable dependiente.

En el presente estudio, el efecto de Ia luz directa e indirecta y del tamafio de la
planta sobre la produccion de hojas, flores y frutos se analizaron mediante Modelos
Lineales Generalizados Mixtos, con una funcién ligamen de tipo logaritmica, dado
que los datos y el error mostraron una distribucion binomial negativa (X* = 74.5, g.l. =

224, p = 0.34). De esta manera se obtuvo el éiguiente modelo:

g(u) = log(p) = p + B1xy + B2x2 + Baxs + &,

donde p representa la produccién de hojas, flores o frutos, asumiendo un modelo de
mediciones repetidas, xi es la luz directa, x; es la luz indirecta y X3 es el tamafio.
Finalmente, € es un componente de variancia residual o error que sigue una
distribuciéon binomial negativa. La significancia de cada componente se calcula con
una prueba de XQ. Para controlar el error tipo 1 se realizé una correccién secuencial

de Bonferroni, siguiendo el procedimiento sugerido por Rice (1988).

RESULTADOS

PRODUCCION DE HOJAS Y FLORES. Tanto en el 2000 como en el 2001, la
brotacion de nuevas hojas empez6 a partir de la primera o segunda semana de
octubre. En noviembre la produccién de hojas aument6 paulatihamente hasta
alcanzar un pico en la primera semana de febrero (Fig. 2). La abscision foliar
empez6 a finales de mayo y se fue intensificando en los siguientes meses, hasta que
todos las plantas quedaron completamente caducifolias a finales de agosto (Fig. 2).
En la poblacion se presenté un nivel de sincronfa foliar promedio de 0.88 (D.E.=
0.06, n = 36). En contraste con las plantas adultas, las plantulas de J. nervosa
mostraron un comportamiento claramente perennifolio; las mismas hojas fueron
retenidas durante todo el afio 2001 (n = 20 plantulas). Ademas, la germinacién de

las semillas ocurri6 a mediados de la estacion lluviosa (obs. pers.).
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La produccién de nuevas hojas ocurmié en forma simultanea con la produccion de
botones florales en la mayoria de plantas (Fig. 2). La antesis empezé a mediados

de enero del 2001 y se alcanzé un pico de floracién durante la primera semana de
febrero.

TASA DE EXPANSION FOLIAR. La expansion foliar comprendié un promedio de
20.5 dfas (D.E.= 5.7, n = 150) en la mayorfa de plantas (Fig. 3). El area foliar al
inicio de la brotacién fue de 0.5 cm? (D.E. = 02 n = 125) y aumenté hasta 5.28 cm?
(D.E. = 3.32, n = 155) al cc;mpletarse la expansién, justo al final de la estacion
lluviosa. La variacion en el area foliar de las hojas jovenes totalmente expandidas no

mostré relacién con el ambiente luminico en que crecia cada planta (r2 =0.031,n=
18, p = 0.57).

PESO FOLIAR ESPECIFICO (PFE). Se presentaron variaciones moderadas en el
PFE a lo largo del periodo de muestreo. Conforme avanzé la estacién seca, este
parametro tendié a incrementarse, alcanzado un pico de 103 gm? (D.E. = 33.77, n
=215) a finales de mayo, para decrecer levemente durante los siguientes meses
(Fig. 4). Esta reduccion en el PFE estuvo acompafiada de una evidente decoloracion

o amarilamiento de la lamina foliar antes de caer.

ANATOMIA FOLIAR. Las hojas maduras de J. nervosa mostraron caracteristicas
tipicas de especies escleréfilas. Se observé una hipodermis formada por células de
esclerénquima organizadas longitudinalmente formando bandas que rodean la vena
central. El mesofilo de empalizada consta de dos o tres capas de células
alargadas, con abundantes cloroplastos. En la superficie abaxial, se observé un
mesofilo esponjoso formado por células de forma y tamafio variables, con escasos

cloroplastos y abundantes espacios aéreos (Fig. 5).

ESTRUCTURA DE LA PLANTA. Las ramas principales de J. nervosa forman una
compleja marafia de ramitas mas pequefias agrupadas en la parte externa de la

copa. A lo largo de esas ramitas, las hojas se disponen helicoidalmente y con un
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angulo promedio de 49.8° (D.E. = 21.9°, n = 233) respecto al eje central de cada

ramita.

DISTRIBUCION DE BIOMASA. En las plantulas analizadas la longitud promedio de
la raiz fue de 316 cm (D.E. = 11.7, n = 15), mientras la longitud promedio del
vastago fue de 8.48 cm (D.E. = 3.14, n = 15) (Fig. 6). La biomasa de raices en
todas las plantulas analizadas fue hasta siete veces mayor a la del vastago,
aunque se observé una alta vgriacién entre blantas (Fig. 6). La relacién de biomasa
promedio raiz : vastago fue de 2.53 (D.E. =0.93, n = 14).

EFECTO DE LA LUZ Y DEL TAMANO DE LA PLANTA SOBRE LA FENOLOGIA.
La produccion de hojas, botones florales y flores se vio afectada significativamente
por la cantidad de luz directa que recibe cada planta, pero no por la luz indirecta ni
por el tamafio (Cuadro 1). En octubre del 2000 se dio un importante aumento .en la
cantidad de irradiacion directa (Fig. 7A) acompafado de un incremento leve de la
temperatura del aire (Fig. 7B); esto coincidié con el inicio de la brotacién de hojas y
la produccién de yemas florales (Fig. 8A). Los picos en la produccién de hojas, de
flores y de frutos inmaduros coincidieron con el pico de luz directa en febrero del
2001 (Fig. 8B). La caida de follaje aumenté progresivamente conforme disminuia la
cantidad de luz directa con la llegada de la estacién lluviosa (Fig. 8A). La interaccion
entre luz directa y fecha, tuvo un efecto significativo sobre la produccion de hojas
(Cuadro 1). Ademas el nimero total de hojas producidas por planta estuvo
relacionado directamente con el total de luz recibido por cada planta a lo largo del
perfodo de estudio (P = 0.37, n = 27, p = 0.0006), aunque esta relacién tiende a

perderse con la llegada de la estacion lluviosa (Fig. 9).
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DISCUSION

EXPANSION FOLIAR Y PFE. En el presente estudio, J. nervosa presenté una
expansion foliar rapida y sincrénica y un bajo PFE. La rapida expansion foliar, con
una duracidon no mayor a 30 dias, es comdn en muchas éspecies de plantas en
zonas tropicales (Coley & Kursar 1996) y se ha relacionado con la reduccién del
periodo de suscepﬁbilidad de las hojas jévenes a organismos fitéfagos, lo que
implica una menor pérdida de éarea foliar (Coiey 1990, Coley & Kursar 1996, Barone
& Coley 2002). Pese a lo antérior, éste no pareciera ser el caso en J. nervosa, pues
segin Wolda (1988) durante la época seca el tamafio de la mayoria de poblaciones
de insectos herbivoros sufre una notable reduccion, por lo que su impacto en la
produccion de hojas se minimiza. Ademas, Janzen (1970) indica- que J. nervosa es
practicamente “inmune” a la herbivoria debido a que presenta un alto contenido de
metabolitos secundarios en hojas, frutos y semillas. Sin embargo, existe una especie
de escarabajo (Epicauta sp.), que consume davidamente las hojas nuevas de esta
especie (ver Capitulo 2). Otros autores han concluido que una expansion foliar
répida estd asociada a una mayor ganancia de carbono en plantas dque se
desarrollan en sitios expuestos a mayor radiacion luminica (Wright & van Shaik 1994,
Kitajima et al. 1997, Avalos & Mulkey 1999) o en hébitats oligotréficos (Medina 1984,
Medina et a/. 1990). Por otra parte, fue evidente una gran variaciéon entre plantas de
J. nervosa respecto al area de las hojas totalmente expandidas; esto probablemente
estd relacionado con la plasticidad fenotipica de esta especie. Comuinmente, la
variabilidad en el area foliar y otras caracteristicas estructurales de las hojas (p. €j.,
grosor y dureza) en las plantas tropicales estéa relacionada con ajustes fenotipicos en
respuesta a la heterogeneidad del ambiente luminico (Osbome et al. 1994, Kitajima
et al. 1997).

Paralelo al aumento en el area foliar, ocurre un incremento en el PFE, debido
al aumento de biomasa, producto del aumento en el nimero de células, tejidos de
soporte, proporci6n C/N (Sobrado & Medina 1980, Medina 1984) y el nimero de

venas secundarias en la lamina media. Todo esto contribuye a hacer las hojas mas
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resistentes a los dafios fisicos y a la herbivoria (Castro-Diez et al. 2000, Barone &
Coley 2002). Segun la hipétesis de convergencia funcional (Field 1991), en las hojas
convergen las diferentes presiones selectivas que afectan a la planta en su totalidad.
Por esta razén, las diferentes caracteristicas estructurales, bioquimicas vy fisiolégicas
de las hojas representan buenos predictores de su funcionamiento y de las presiones
ambientales a las que se han visto sometidas las plantas (Field 1991, Kitajima et al.
1997), independientemente del tipo de ecosistema y del grado de afinidad
filogenético entre las especies (Reich et al. 19‘97). Asi, el incremento en el PFE esta
relacionado con el habito pere}mifolio (Medina et al. 1990, Aerts 1995) y con una alta
capacidad fotosintética cuando la herbivoria es | baja (Reich et al. 1992). En
ambientes oligotréficos, una alta longevidad foliar permite que se compensen los
elevados costos de construccion de las hojas a través de la ganancia acumulativa de
carbono (Goldberg 1982, Pearcy et al. 1987, Aerts 1995, Antlinez et al. 2001). Otros
autores sefialan que un aumento considerable en el PFE estd asociado
principalmente a ambientes con alta i.rradiacién, corho ocurre en muchas especies de
claros y de dosel (Fetcher et al. 1983, Mulkey & Wright 1996, Baruch et a/. 2000), ya
que el desarrollo de hojas. mas gruesas incrementa la resistencia al flujo de agua,
propiciando una mayor eficiencia en el uso del agua (Nobel 1991). De tal manera, la
variacién en el PFE funciona como un mecanismo homeostatico que permite a la
planta la regulacion y el balance de varios procesos internos y la asignacion de

biomasa en respuesta a las demandas ambientales (Lambers & Poorter 1992).

Tanto la variacion temporal en el PFE como la longevidad foliar de J. nervosa
son tipicas de muchas especies caducifolias (Williams et al. 1989, Hegarty 1990,
Tobin et al. 1999). En comparacién con las especies perennifolias, en las caducifolias
el PFE tiende a ser menor (Medina 1984). Esto esta relacionado con un mayor
contenido de nitrégeno, fésforo, magneéio y xantofilas, por unidad de &rea foliar, y
una menor concentracion de carbohidratos estructurales (Medina 1981, Field 1991,
Koniger et al. 1995). Como resultado, la capacidad fotosintética por unidad de peso
foliar es superior en especies caducifolias 0 en especies con alta tasa de recambio

foliar, debido principalmente al mayor contenido de enzimas fotosintéticas (Pearcy et
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al. 1987, Reich eral. 1997). Asi, estas especies deben compensar en forma rapida
su menor longevidad foliar a través de una mayor fijacion de carbono, en

comparacion corv las especies perennifolias (Medina 1984, Reich 1992, 1995).

Por otra parte, la .reducci()n del PFE vy el amarillam,iento foliar asociado que se
observé al final de la estacién seca, 'probablemente responde a un proceso de
reciclaje interno de nutrientes.. En muchas especies ocurre un intenso proceso de
reciclaje intemo desde érgangs senescentes; lo cual es importante sobre todo en
plantas que crecen en ambientes pobres en nutrientes (Medina 1984, Salisbury &
Ross 1992, Lambers et al. 1998). En hojas senescentes, este proceso se evidencia
por decoloracién o clorosis, debido a que los nutrientes son reutilizados en 6rganos
jovenes o almacenados en diferentes tejidos parenquimaticos de tallos, ramas y
raices (Ryan & Bormann 1982, Harper 1989, Chapin et a/. 1990). Se calcula que
aproximadamente un 50% de nitrégeno y un 60% de fésforo son reabsorbidos por la
planta antes de que las hojas caigan (Medina 1984). Sin embargo, en especies que
presentan mayores concentraciones de nutrientes foliares la reabsorcion podria ser
aun superior (Staaf 1982). En J. nervosa, los nutrientes reabsorbidos por la planta
probablemente son almacenados en las células parenquimatosas del tallo y de las
ramas. Segun Janzen & Wilson (1974) dos terceras partes del total de carbohidratos
(y probablemente otros nutrientes como N y P) almacenados al final de la época
seca en J nervosa, son consumidas gradualmente a lo largo de la estacién lluviosa
debido a gastos en respiracion de mantenimiento (de mayo a noviembre) y a los
costos asociados a la produccién de nuevas hojas y ramas (de noviembre a

diciembre), durante la siguiente estaciéon de crecimiento.

ANATOMIA FOLIAR Y FILOTAXIA. La estructura de la planta juega un importante
papel en la intercepcién de luz por las hojas y, por tanto, en la tasa fotosintética
(Chazdon 1985, Chazdon et al 1996). Segin Givnish (1988) la seleccion natural
favorece a aquellas plantas cuyos caracteres estructurales y fisiolégicos tiendan a
mejorar la captacion de energia, pues tendran mas recursos disponibles para

reproducirse y competir. Pese a que en esta investigacidon no se realizaron
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mediciones de intercambio gaseoso, las hojas pequefias orientadas verticalmente,
con una hipodermis esclerenquimatosa y un mesofilo de empalizada muitiple (Fig 6),
son evidencia de una alta especializacidn de J. nervosa hacia la xerofilia. Para
Givnish (1978, 1984) el tamaio y la disposicién 6ptima de las hojas en una planta
son aquellos que tienden a incrementar la tasa fotosintética y reducir los costos
transpiratorios. Asi, en los bosques secos la transpiracion se incrementa
proporcionalmente al area foliar, por lo que se favorecen las plantas con hojas
pequefias (Givnish 1984). Algp similar ocurrel en los bosques himedos, al comparar

las hojas de arboles de dosel con las hojas de especies de sotobosque (Chiariello
1984, Lambers ef al. 1998).

La ramitas distribuidas en la parte mas externa de la copa, con hojas
orientadas verticalmente y dispuestas de manera helicoidal en las ramas,
probablemente permiten minimizar el traslape foliar en J nervosa. Estas
caracteristicas son comunes en las especies de sol o helitfitas (Givnish 1984,
Chazdon 1985,1986). Este tipo de estructura foliar disminuye la probabilidad de
sufrir fotoinhibicion e incrementa captacion de luz por las hojas inferiores (al
reducirse el traslape foliar), lo cual maximiza la fotosintesis de toda la copa (Givnish
1988, Terashima & Hikosaka 1995). Herbert (1996) indica que la respuesta
fotosintética de una planta a la luz depende considerablemente de la disposicion de
fas hojas con relacion a la orientacién espacial de la luz incidente. De esta forma,
Herbert & Nilson (1991) desarrollaron un-modelo bidimensional en el que demuestran
que las plantas tropicales tienden a aumentar la tasa fotosintética mediante una
disposicién tal, que las hojas externas estan orientadas en angulos mas agudos en
comparacion con las hojas que se encuentran en posiciones inferiores.

Adicionalmente, las helidfitas presentan caracteristicas anatomicas que
reflejan su mayor capacidad fotosintética en comparacion con las especies tolerantes
a la sombra (Rice & Bazzaz 1989, Press et a/. 1995, Huante & Rincon 1998), como
por ejemplo un mesofilo de empalizada grueso que puede ser maltiple o formado por

una sola capa de células mesofilicas alargadas, con abundantes cloroplastos
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(Osbomne et al. 1994, Lambers ef al. 1998, Press ef a/. 1995) y una capa epidérmica

de esclerénquima (Raven ef al. 1999), tal como se observé en el presente trabajo.

EFECTO DE LA LUZ SOBRE LA FENOLOGIA. Diferentes investigaciones en
bosques tropicales poco estacionales han demostrado que el desarrollo fenolégico,
tanto vegetativo como reproductivo de los arboles del dosel se concentra en la época
de mayor irradiacién (Janzen 1967, Wright 1992, Wright & van Schaik 1994, Grace
et al. 1995). Esta tendencia‘ ha sido obser'vada en el crecimiento radial de los
arboles de bosques tropicales perennifolios de Surinam (Schultz 1960) y en el
bosque lluvioso de La Selva, Costa Rica (Raich et al. 1991, Clark & Clark 1994), en
la floracién de los arboles en Malasia peninsular (van Shaik 1986), en la produccién
de flores y frutos en La Selva (Frankie ef al. 1974, Wright et al. 1999), en la
produccién de hojas (Barone 1998) vy flores (Croat 1969, 1975) en la Isla de Barro
Colorado, Panaméa vy en la produccién de semillas en algunos arboles de Borneo
(Wycherley 1973 ). De igual manera, Hladik (1978) concluy6 que el 95% de lianas
y arboles en el bosque lluvioso de Gabon concentra la prdducci()n de hojas y flores

en los meses mas soleados de la estacién seca.

Este patron fenoldgico también se presenta en diferentes especies del bosque
seco (Janzen 1967, Borchert 1983, 1995). En el caso de J. nervosa, la produccion
de hojas y flores a nivel poblacional estuvo estrechamente relacionada con el
aumento en los niveles de luz directa, lo cual se asemeja a los resultados obtenidos
por Janzen (1970). Este autor observé que la produccién de hojas se extendia
desde finales de noviembre hasta las primeras semanas de diciembre, coincidiendo
con la apertura del dosel y el aumento en la intensidad de la luz. La caida de las
hojas ocurrié pocas semanas después del inicio de la estaci6n lluviosa y se completé
durante el mes de julio. Sin embargo, en el presente estudio la brotacién de hojas
empezé un mes y medio antes de lo indicado por Janzen (1970).

Esta discrepancia probablemente se debe a que la sincronfa poblacional en
esta investigacion no fue total. En la poblacién estudiada la mayoria de las plantas

iniciaron la produccion de hojas y flores a partir de noviembre, pero también la
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produccion de algunas plantas ocumié mas temprana o mas tardiamente,
dependiendo del nivel de apertura del dosel (Fig. 8A) y probablemente de una sen’é
de factores endégenos (p.ej., acumulaciéon de recursos y estatus fisioloégico). Esta
asincronia también ha sido observada recientemente en. diferentes poblaciones de
Paquira quinata (Fuchs 2000). Para Rathcke & Lacey (1985) la variacién en la
sincronia observada en poblaciones naturales puede ser el resultado de la
heterogeneidad ambiental, de la existencia de diferentes genotipos entre individuos,
de la plasticidad fenotipica 0 de una corﬁbinacién de estos factores. Ademas
Williams-Linera & Meave (2002) mencionan las diferencias en el estatus fisiolégico
de los diferentes individuos, asi. como el comportamiento desigual de los diferentes
moédulos en una misma planta como responsables de esta variacién.

Por otra parte, como consecuencia del aumento de la DFF en octubre del
2001, se observé un leve incremento en la temperatura del aire, que podria haber
favorecido la brotacién inicial de hojas en J. nervosa. Pequefios incrementos en la
temperatura del aire pueden favorecer el transporte de solutos en el floema (Johnsoh
& Thorley 1985), acelerar actividades metabdlicas y biosintéticas (Kuiper 1993,
Gomez & Fournier 1996), estimular la apertura de yemas y la expansion del follaje
(Reddy et al: 1993). Incluso, en varias plantas de bosque seco, se ha observado que
la brotacion temprana de hojas durante la época seca, coincide con picos en la
temperatura del aire (p. €j., Tabebuia rosea, Gomez & Fournier 1996, Enterolobium
cyclocarpum, Rojas 2001). Sin embargo, en el presente estudio el pico de
temperatura del aire se registré en abril (Fig. 7B), mientras que el pico de produccién
de hojas en J. nervosa se observo en febrero, siguiendo la misma trayectoria de la
DFF. ,

En las plantas que no sufren limitaciones de agua, la fenologla estara
regulada en forma directa por la variacién estacional en la disponibilidad de luz
(Wright & van Schaik 1994, Wright 1996, Barone 1998). Asi, Angulo-Sandoval &
Aide (2000) demostraron que en el bosque lluvioso de Luquillo, Puerto Rico, la
produccién de hojas esta relacionada con el aumento estacional de luz, pero no con
los patrones de lluvia. Tanto en las especies perennifolias como en las de fenologia

inversa, el agua no representa un factor limitante de la fenologia, ya que en ambos
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casos existe un sistema radical profundo que puede llegar hasta el nivel freatico del
suelo, donde se encuentra el reservorio subterraneo de agua (Wright 1992, Dawson
& Pate 1996, Sandford & Cuevas 1996, Roupsard ef a/. 1999). En un estudio con
isétopos de hidrogeno realizado en la Isla Barro Colorado, Jackson et al. (1995)
demostraron que durante la estaciéon seca las especies caducifolias utilizan fuentes
de agua superficiales, mientras que las especies perennifoliés obtenian el agua de
fuentes més profundas y abundantes, lo que hace que presenten un potencial hidrico
mas favorable. Esto permite‘a fa planta la ‘produccién y el mantenimiento de sus

hojas a lo largo de la época de mayor irradiacion (Sandford & Cuevas 1996,
Roupsard ef al. 1999).

En plantas adultas de J. nervosa, Janzen (1970) hall6 un sistema radical de
mas de 8 m, que permite el acceso a las fuentes subterraneas de agua durante todo
el perfodo de crecimiento. Un sistema radical de este tipo también se observé en las
plantulas de J. nervosa analizadas en el presente estudio, en donde la longitud del
sistema radical fue hasta cinco veces mayor que la del vastago, con una relacion de
biomasa promedio raiz : vastago de 2.53. En la especie de fenologia inversa
Faidherbia albida, Dupuy & Dreyfus (1992) midieron un sistema radical de 30 m de
profundidad, vy Roupsard et al. (1999) demostraron que el caracter freatofitico
permitia a esta leqguminosa tolerar la época seca y sufrir un.estrés hidrico moderado,
en comparacién con las especies caducifolias presentes en el mismo bosque.
Ademds, en el bosque seco de Chamela, México, Barradas & Glez (1999)
observaron que durante la estacion seca, el rocio depositado al amanecer en las
hojas de las especies heli6filas de sotobosque J. nervosa y Coccoloba liebmannii
tenia un importante papel en la sobrevivencia, ya que contribuia a reducir la tasa de
transpiracion durante la mafiana. Por tanto, un sistema radical profundo, permite a
las heli¢fitas explotar altos niveles de luz para tener una mayor tasa de crecimiento
durante la época seca, principalmente en las plantas que habitan en el sotobosque,
que como en el caso de J. nervosa, experimentan severas limitaciones de luz en
comparacién con los arboles del dosel o de sitios abiertos (Chazdon & Fetcher
1984a,b, Smith et al. 1992, Chazdon ef al. 1996).
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EFECTO DE LA REDUCCION DE LA CANTIDAD DE LUZ SOBRE LA FENOLOGIA
FOLIAR. J. nervosa mostré un alto grado de especializacion para el
aprovechamiento de los mayores niveles de luz que llegan al sotobosque durante la
época seca. Esto se evidencia en la fenologia inversa, en el desarrollo de raices
profundas, en el patron de distribucion de biomasa y en las caracteristicas foliares
analizadas en este estudio. Sin embargo, en la mayoria de las especies de sol, la
alta tasa metabolica tiene un elevado costo respiratorio en comparacion con las
especies adaptadas a la sombra (Bazzaz & Carlson 1982, Pearcy et al. 1987,
Mulkey et al. 1993, Chazdon et al. 1996, Zotz & Winter 1996). Esta condicién es
incompatible con un balance de carbono positivo durante un periodo prolongado de
sombreo (Givnish 1988, Rice & Bazzaz 1989, Chazdon et al. 1996). Debido a esto,
J. nervosa se ve obligada a perder su follaje al inicio de la estacién lluviosa.
Posiblemente, si existiera suficiente disponibilidad de luz durante todo el afio este
arbusto podria manifestar un habito perennifolio. Por ello, J. nervosa es perennifolia
en el desierto de Sonora en México, pero muestra una fenologia inversa en los
bosques caducifolios de Veracruz (A. Burquez, com. pers.), los cuales presentan una

estacionalidad semejante a la del Parque Nacional Santa Rosa.

La aparente intolerancia a la sombra, mostrada por las plantas adultas de J.
nervosa, refleja una limitada capacidad para ajustarse a los cambios en el ambiente
luminico. Debido a. que la luz es' un factor altamente dinamico espacial y
temporalmente (Chazdon & Pearcy 1991, Smith ef al. 1992, Chazdon et al. 1996),
las plantas necesariamente tienen que presentar la suficiente plasticidad fisiolégica
para ajustar su funcionamiento a las constantes variaciones en este recurso (McCree
& Loomis 1969, Fetcher et al. 1987, Knapp & Smith 1989). Sin embargo, diferentes
estudios han demostrado que la aclimatacion luminica exige, en la mayoria de las
especies, la produccién de hojas nuevas que tienen una capacidad superior a la de
las hojas maduras para ajustarse a las condiciones luminicas imperantes (p. €j.,
Pearcy et al. 1985, Mulkey et al. 1992, Brooks et al. 1996, Avalos & Mulkey 1999 ).
La aclimatacién de las hojas maduras a condiciones contrastantes de luz implica una

elevada regulacién de la redistribucién de nitrégeno dentro y entre hojas, lo cual se
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ha observado en éarbolés perennifolios de dosel (Brooks et al. 1996) y en lianas
(Avalos & Mulkey 1999). Este fenémeno probablemente sea menos frecuente en
especies cuyas hojas no experimentan constantes fluctuaciones en el ambiente
luminico a lo largo de su vida, como en el caso de J. nervosa, cuyas hojas sélo

experimentan las condiciones de alta irradiacién que se presenta durante la estacion

sSeca.

En contraste con el cpmportamiento'caducifolio de las plantas adultas, las
plantulas de J. nervosa mantuvieron las mismas hojas a lo largo de todo el afio, lo
que probablemente se debe a que estos estadios iniciales presentan una mayor
plasticidad, porque tienen un acceso limitado a recursos (p.ej., agua y luz); asi,
reemplazar las hojas después de cada estacién seca no seria fisiologicamente viable
(Coley et al. 1985). En diferentes especies de plantas tropicales se ha encontrado
que la plasticidad fenotipica a los cambios luminicos es mayor en los estadios
juveniles que en las plantas adultos (p. ej., Kitajima & Augspurger 1989, Popma &
Bongers 1991, Tumbull et al. 1993, Press et al. 1995, Huante & Rincon 1998), ya que
las plantulas disponen de menos recursos para hacer frente a modificaciones
significativas en la distribucion de biomasa y para la produccion de nuevas hojas.
Segun Seiwa (1999), esta mayor plasticidad ontogenética optimiza la captacion de
luz y la sobrevivencia de las plantulas en sitios con grandes fluctuaciones
estacionales de luz. Ademas, como la germinacién de las semillas de J. nervosa
ocurre a mediados de la época lluviosa (obs. pers.), se facilita la aclimatacién de las
plantulas a las condiciones de sombra imperantes en el nivel basal del sotobosque.
Con el tiempo las plantulas alcanzan un adecuado desarrollo del sistema radical y la
suficiente madurez fotoquimica y fisiolégica. Llegado este momento, para las
plantulas se hace desfavorable mantener las hojas durante la é.poca lluviosa, pues
los costos respiratorios son mayores que los beneficios de la fijacién de carbono. De
este modo, resultara mas econdémico desarrollar un habito caducifolio en la estacion

lluviosa.
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La evolucion de la fenologia inversa en las plantas de bosques tropicales
altamente estacionales puede ser un proceso muy complejo. Aparte de una
adecuada variacion genética para “tolerar las condiciones de sequia a nivel
poblacional, es primordial que los cambios en la disponibilidad de luz tengan
suficiente magnitud y frecuencia a lo largo del ciclo de vida de la planta (Avalos
1999). Ademas, es necesario que la planta (o sus 6rganos) pueda percibir alguna
sefial externa que le permita predecir futuros cambios ambientales, para ajustar su
fenologfa a los mismos. Asi, en los bosqueé tropicales los cambios en el contenido
de agua del suelo (Borchert 1994) y el incremento de fa irradiacion solar durante la
transicion época lluviosa - época seca actian como una sefial para que las plantas
de dosel modifiquen su fenologia foliar (Wright & van Shaik 1994).

Finalmente, un caracter aparecido en el antecesor de un grupo de plantas
podria manifestarse durante generaciones en especies emparentadas, sin que
necesariamente les confiera una ventaja adaptativa (Harvey & Pagel 1995). Por
tanto, los factores genéticos ligados a la historia evolutiva de un grupo taxonémico
podrian determinar el patrén fenologico en diferentes especies de plantas tropicales
(Williams-Linera & Meave 2002). Sin embargo, aparte de J. nervosa, ni en los
representantes actuales y ni en los antecesores de fa familia Theophrastaceae se
tiene conocimiento de ofras especies con fenologia inversa (B. Stahl, com. pers.).
Esto apoya la idea de que la fenologia inversa evolucioné en J. nervosa como
respuesta a los severos cambios de irradiacion que tienen lugar en los sitios donde

habita esta especie.
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CONCLUSIONES

La fenologia inversa de J. nervosa estd relacionada con una alta
especializacion en el aprovechamiento de los elevados niveles de luz que llegan al
sotobosque durante la época seca. Una alta capacidad fotoquimica implica elevados
costos respiratorios, que probablemente no permiten una ganancia de carbono
positiva bajo las condiciones de sombra prevalecientes durante la época lluviosa.
Esta situacién hace que para ‘Ia planta sea désfavorable mantener las hojas durante
la época lluviosa, y la fenologia inversa se convierte en una respuesta adaptativa que
permite aprovechar la mayor irradiacion prevaieciente en el sotobosque del bosque

seco durante la estacién de sequia.

El habito perennifolio de las plantulas de J. nervosa se debe, entre otras
cosas, disponen de menos recursos que las plantas adultas, para hacer frente a

modificaciones significativas en la distribucion de biomasa y en la produccion de

nuevos 6rganos.

Este estudio representa un aporte importante para incrementar nuestra
limitada compresion de los factores que regulan el comportamiento ciclico de las
plantas del Bosque Tropical Seco, que hasta la fecha representa uno de los
ecosistemas tropicales menos estudiados y que mas se ha visto afectado por las
actividades humanas. Demuestra que la luz puede representar un factor de gran

importancia en la evolucién de los patrones fenologicos de las plantas tropicales.
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Cuadro 1. Coeficientes de regresién (+ 1E.E.) y otros parametros estadisticos
calcutados con de Modelos Lineales Generalizados Mixtos (MLGM), para determinar
la relacién entre la disponibilidad de luz y la produccién de hojas, flores y frutos en 36

plantas adultas de J. nervosa.

Organos Factor g E.E. X g.l.
Hojas Luz directa 0.0013  0.0001 1923 ** 1
Luz directa*fecha 0.028 0.007 24.8 ** 8
Luz indirecta -0.0001  0.0027  0.002 NS 1
Tamafio 0.0007  0.0009 0.65 NS 1
Botones florales Luz directa 0.011 0.0004 14 50 ** 1
Luz indirecta _0.0262 0.0125 165NS 1
Tamafio 0.0035 0.0038 075N 1
Flores Luz directa 0.0086 0.0015 10.03** 1
Luz indirecta -0.0594 0.0132  3.15NS 1
Tamafio -0.0028 0.0026 062 NS 1
Frutos Luz directa ~0.0015 0.0004 352NS
Luz indirecta 0.0183  0.0075 462 NS 1
Tamafio 0.0081 0.0030 2.07 NS 1

*p <0.05, **p<0.01, ™ p <0.001, N.S. no significativo para un alfa de 0.05.
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Fig.1. Jacquinia nervosa C. Presl. Se muestran: ramas con inflorescencias

(a), detalle de flor (b), fruto maduro (c) y semilla (d) (original del autor).
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Fig. 2. Variacion en el nimero promedio (+ 1 E.E.) de hojas y botones florales
en J. nervosa alo largo de la estacion de crecimiento. Los datos provienen de
mediciones realizadas durante un periodo de 10 meses (de noviembre del 2000

hasta agosto del 2001) en 36 plantas adultas.
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Fig. 3. Expansion foliar promedio (+ 1 E.E.) a lo largo del tiempo en plantas
de J. nervosa. En cada muestreo se midié el cambio en el area foliar de cinco

hojas marcadas provenientes de 25 plantas adultas.
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ESTACION SECA
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Fig. 4. Variacion temporal en el PFE promedio (+ 1 E.E). En cada caso se

utilizaron cuatro hojas por individuo provenientes de 25 plantas adultas de J.
nervosa.
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Fig. 5. Corte transversal de la hoja de J. nervosa. Se muestra el tipo y distribucion
de tejidos dentro de la hoja. El diagrama estd basado en la observacion al

microscopio de luz de cortes de 40 hojas de diferentes plantas (original del autor).
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Fig. 6. (A) Comparacion entre la longitud promedio (+ 1 E.E.) del sistema radical y
del vastago en plantulas de J. nervosa (n = 15), y (B) asignacion de biomasa medida

como peso seco promedio (+ 1 E.E.) enraiz, en talloy en hojas (n = 15).
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Fig. 7. (A) Promedio mensual de luz directa e indirecta (+ 1 E.E.), y (B) temperatura
media del aire (+ 1 E.E.) medidos por la estacién meteoroldgica del Parque Nacional
Santa Rosa para septiembre a diciembre del afio 2000 y para enero a julio del afio
2001. Los promedios estan basados en mediciones periddicas (cada 15 min) de
DFF y temperatura a lo largo del mes.
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Fig. 8. Variaciéon estacional en la disponibilidad de luz directa a lo largo del periodo
de estudio y su efecto en (A) la produccion de hojas y en (B) la produccién de flores
y frutos inmaduros de J. nervosa. En cada caso se muestra el nimero promedio (& 1

E.E) de hojas, flores y frutos inmaduros de 36 plantas adultas.
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NUmero de individuo

Fig. 9. Relacion entre la produccion total de hojas por planta de J. nervosa (n = 22)

y los cambios estacionales en la disponibilidad de fuz directa durante el inicio-de la

estacion seca (enero y febrero) y el inicio de la estacidn lluviosa (mayo y junio) del

afo 2001.
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Apéndice 1. Fotografia hemisférica de dosel tomada sobre la copa (a 5 m del
suelo) de un arbusto de J. nervosa durante la segunda semana de febrero del 2001.
(A) Trayectoria del sol (segun la hora del dia) a partir de la cual se estima el Factor
Directo por Sitio (FDS) mediante el programa Hemiview. La linea en posicion
ecuatorial indica la posicion del sol durante los equinoccios (21 de marzo y 23 de
septiembre). La linea que se encuentra hacia el norte indica la posicion del sol
durante el solsticio de verano (22 de junio) y la que se encuentra hacia el sur indica
la posicion del sol durante el solsticio de invierno (22 de diciembre). (B) Mapa del
cielo a partir del cual se estima el Factor Indirecto por Sitio (FIS).

.
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Apéndice 2. Distribucion del género Jacquinia (Theophrastaceae) en el mundo.-

AM = Antillas Menores, Bah = Bahamas, Bel = Belice, Br = Brasil, Col = Colombia,
CR = Costa Rica, Cub = Cuba, Ec = Ecuador, ES = El Salvador, Gua = Guatemala,
Hai = Haiti, Hon = Honduras, Jam = Jamaica, Mx = México, Nic = Nicaragua, Pan =
Panaméa, Per = Peri, PR = Puerto Rico, RD = Repiblica Dominicana, Ven =

Venezuela. El esquema esta basado en los trabajos de Stahl (1989, 1995).

Especie Mx|Gua|Bel |ES|Hon| Nic | CR |Pan|Col {Ven|Ec|Per|Br|CubjJam| Hai |[RD PR|AM

. aculeata X X | X

. acunana X

. albiflora X | x X

. arborea X X X X

. armillaris . X X X

b

. berteri ’ X X

. brevifolia X

. clarendonensis ' X

. COmosa X X

. dichotoma X

, flammea X

frutescens ' X X

keyensis , X | X

. lippoldii X

. loeflingii X

. longifolia X Ix{ x| x

. macrantha X

. montana X

. mucronata X

. nemophila - X

. hervosa X X Xi X X X

. nitida

x
x
x

. paludicola X | X

paucifiora X

pringlei X

proctorii X

roigii X

selenana X

sessiliflora X

shaferi X

sprucei X | X

stenophylla ’ X 1 X

J
J
J
J
J
J
J
J
J
J
J
J.
J.
J
J
J
J
J. macrocarpa X | X 1 x | x| X X
J
J
J
J
J
J
J.
J.
J.
J.
J.
J.
J.
J.
J.
J.

umbellata X X | X
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ESCAPE DE LA HERBIVORIA MEDIANTE LA FENOLOGIA INVERSAEN EL
ARBUSTO JACQUINIA NERVOSA (THEOPHRASTACEAE) EN EL BOSQUE
TROPICAL SECO DEL PARQUE NACIONAL SANTA ROSA, COSTA RICA.

Oscar M. Chaves

RESUMEN. Los insectos fitéfagos juegan un importante papel en el ciclo de vida de
las plantas en los diferente§ ecosistemas.' En las areas tropidales, fos dafios
causados por estos invertebrados sobre los diferentes 6rganos vegetales limitan
considerablemente el crecimiento y la reproduccién de las plantas. Esto ha
favorecido en las plantas la aparicion no solamente de una gran variedad de
defensas quimicas y estructurales, sino también de estrategias fenologicas que
tienden a minimizar el impacto de la herbivoria. Muchas especies arbéreas varian la
intensidad de expresion de las caracteristicas fenologicas (produccion de hojas,
flores y frutos), adecuandola temporalmente a los perfodos en que el dafio por
herbivoria es menor (p.ej., estacion seca). En el Parque Nacional Santa Rosa, Costa
Rica, el arbusto de sotobosque Jacquinia nervosa presenta una fenologia inversa
con respecto al patrén observado en las demas plantas: concentra el crecimiento
vegetativo y reproductivo en la época seca. En este estudic determiné la produccién
de hojas, flores y frutos en 36 plantés adultas a lo largo de una estacion de
crecimiento (de octubre del 2000 hasta agosto del 2001). MedI la herbivoria en hojas
seleccionando aleatoriamente 6 ramas por planta. Las hojas fueron marcadas y
censadas cada 15 dias, para medir la pérdida acumuiativa de éarea foliar. Para
determinar la depredacion predispersion de semillas a lo largo del periodo de
fructificacién, recolecté mensualmente 15 frutos por planta y conté el total de semillas
sanas Yy daﬁédas, asi como el tipo y el namero de depredadores presentes. La
produccion de hojas, flores y frutos ocurrié durante los primeros meses de la época
seca (de noviembre a marzo). La herbivorfa de hojas acumulada a través del tempo
fue similar a la observada en otros arboles caducifolios del Bosque Tropical Seco.
La mayor parte de la herbivoria se concentré en las hojas jovenes, con una pérdida
de érea foliar promedio de 36.77% (D.E= 34.35%, n =195). Los escarabajos
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masticadores Epicauta sp. (Meloidae) fueron los principales herbivoros de estas
hojas. En las hojas maduras, los dafios méas evidentes fueron causados por el
escarabajo raspador Coptocycla rufonotata (Chrysomelidae). El desarrollo y la
maduracion de los frutos comprendié cuatro meses de la estacion seca (de enero a
marzo del 2001) vy los tres primeros meses de la estacion liuviosa (de mayo a julio).
El nimero promedio de semillas por fruto maduro fue de 9 (D.E. =5, n = 500). La
depredacion promedio de semillas por fruto maduro fue de un 42% (D.E. = 47%, n =
122), la mayor parte causada‘por una polilla ﬁo identificada de la familia Tortricidae.
Solamente un 3% de las flores llegaron a formar frutos; esto fue afectado de forma
significativa por el nivel de sincronia floral (0.38 + 0.26, n = 36 plantas) pero no por la
sincronia foliar (0.88 + 0.06, n = 36 plantas), ni por el tamafio de la planta. El alto
porcentaje de dafio por insectos fitéfagos en ias hojas jévenes, en los frutos y en las
semillas, asi como el bajo éxito reproductivo observado en J. nervosa, muestran que
la fenologia inversa de este arbusto no es consistente con la hipétesis de escape de
la herbivoria. Tomando .en cuenta la marcada estacionalidad del bosque tropical
seco y el caracter heliéfito de J. nervosa, es mas probable que la fenologia inversa
haya evolucionado en respuesta a las fluctuaciones periédicas en la disponibilidad de
luz. Sin embargo, no es posible descartar que en el pasado algin importante grupo
de herbivoros (\/ertebrados o invertebrados), muy abundante durante la estacion
lluviosa, pudiera propiciar la aparicion de la fenologia inversa como estrategia para

escapar temporaimente de la herbivoria.

PALABRAS CLAVE: Jacquinia nervosa; fenologfa inversa, herbivoria; insectos

fitéfagos; época seca.
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INTRODUCCION

En diferentes comunidades vegetales se ha demostrado que el dafio causado
por los insectos fitéfagos puede repercutir directamente en el valor adaptativo de las
plantas, tanto en la escala ecolégica como en la evolutiva (Marquis 1984, Aide 1988,
Strauss & Armbruster 1997, Maron 1998). En bosques tropicales, las pérdidas por
herbivorfa oscilan entre un 7% y un 20% del 4area foliar (Edwards 1977, Dirzo 1984a,
Coley 1990, Coley & Bargne 1996), péro existen considerables variaciones
interespecificas (Braker & Chazdon 1993, Dirzo & Dominguez 199%5) e, incluso,
intraespecificas (Hendrix & Marquis 1983, Marquis 1987) en el grado de dafo.
Aunque el dafio por herbivoria fuera moderado, aunado a otros factores adversos,
como la competencia interespecifica o el estrés hidrico podria tener importantes
repercusiones sobre valor adaptativo de la planta (Brown et al. 1987). Marquis
(1988) determind que la herbivoria puede retrasar el crecimiento vegetativo y la
floraciéon de Piper arieianum entre uno y tres meses, dependiendo de la intensidad
del dafio. Ademas Wisdom et al. (1989) observaron que las plantas de Gutierrezia
sarothrae dafiadas producian hasta cinco veces menos semillas por rama en
comparacion con plantas de control. Sin embargo, Morrison & Reekie (1995)
indican que la herbivoria también podria tener efectos positivos en las plantas. Estos
investigadores removieron diferentes porcentajes de éarea foliar en Oenothera
biennis, determinando un efecto compensatorio en la tasa fotosintética de las -hojas
remanentes. Ademas, Maschinski & Whitham (1989) mencionan que la herbivoria
podria eliminar las plantas menos resistentes a los insectos fitéfagos y modificar las

condiciones microambientales (p. ej., humedad relativa y disponibilidad de luz).

Las complejas interacciones evolutivas entre herbivoros y plantas han
favorecido la aparicion de una amplia variedad de defensas quimicas, mecanicas y
fenolégicas, que limitan la accion de los herbivoros (Coley & Barone 1996). Coley
et al. (1985) sugieren que el tipo y el namero de defensas quimicas estan
determinados por la disponibilidad local de recursos. Estos autores predicen que las

plantas de ambientes ricos invertirdn mas recursos en crecimiento y reproduccion y



64

menos en defensa, en comparaciéii con las plantas adaptadas a ambientes con
menor disponibilidad de recursos, donde el costd efectivo de reemplazar un
determinado érgano o tejido es superior (Coley 1983). En plantas de ambientes
ricos, predominaran defensas cuantitativas constituidas por carbono (p.ej., fenoles y
taninos), mientras las plantas de ambientes pobres presentaran defensas cualitativas
constituidas por nitrogeno (p.ej., alcaloides y glicésidos). Adicionalmente, muchas
plantas presentan en hojas y en ofros érganos'defensas estructurales, como
abundante pubescencia (Lieberman & Liebérman 1984), alto contenido de fibra,
esclerénquima vy lignina (Meaina 1984, Barone & Coley 2002), espinas y cubiertas
seminales duras y gruesas (Herrera 1982, Grubb 1992).

Aparte del efecto de los metabolitos secundarios y las defensas fisicas, los
dafios por herbivoria se reducen en muchas plantas de zonas tropicales y templadas
mediante de diferentes estrategias fenologicas (Mooper & Simberloff 1995). Se ha
observado que las especies que concentran la produccién de hojas, flores y frutos
durante la estacion seca sufren un dafio por insectos fitéfagos significativamente
menor que las especies que lo hacen durante la estacion lluviosa (Aide 1988, Coley
& Barone 1996). Durante el periodo seco la abundancia de insectos herbivoros
disminuye notablemente, en contraste con el periodo lluvioso (Wolda 1988). De esta
manera,' la produccién de o6rganos vegetativos y reproductivos durante la estacion
seca puéde resultar una estrategia selectivamente favorable, ya que permitiria a las
plantas evadir temporalmente a los herbivoros.

Otra estrategia asociada a la anterior es la produccion hojas, flores o frutos de
forma répida y sincronica. Una produccién sincrénica permite que al menos una
parte. de las hojas, flores, frutos y semillas pueda evadir la accion de los
depredadores (Janzen 1970a,1971, Coley & Barone 1996). Ademas, un despliegue
masivo de flores atrae un mayor nimero de polinizadores, lo que aumenta el
nimero de flores polinizadas y, por tanto el nimero de frutos y semilas (Gentry
1974, Augspurger 1981, 1983, Newstrom et al. 1994).

En los bosques tropicales secos, la prolongada estacion seca limita

considerablemente el crecimiento vegetativo y favorece el habito caducifolio
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(Borchert 18583, 1999, Justiniano & Fredericksen 2000). La inhibicién de la fase
vegetativa favorece la activacion de la fase reproductiva en muchas plantas

(Borchert 1995). Sin embargo, también se conoce de un reducido nimero de
especies con un patrén fenolégico inverso al anterior, en el cual las plantas producen
sus hojas, flores y frutos durante la estacién seca, pero se vuelven caducifolias con
la llegada de la estacion lluviosa (Janzen 1970b, Roupsard et al. 1999). En el
Parque Nacional Santa Rosa, Costa‘Rica, el arbusto de sotobosque Jacquinia
nervosa es la Gnica especie con este tipo dé fenologia (Janzen 1970b, Daubenmire
1972, Wright 1996). ‘

Las presiones ambientales que condujeron a la evolucién de la fenologia inversa
podrian estar relacionadas con las interacciones planta-herbivoro. La hipdtesis de
escape de la herbivoria intenta explicar el significado adaptativo de los diferentes
patrones fenolégicos de las plantas tropicales. Esta hipdtesis propone que la presion
ejercida por los insectos herbivoros representa una fuerza selectiva que concentra la
fenologia de’ las plantas en la estacién de menor abundancia de esos insectos, y
favorece la produccién sincronica de hojas, flores y frutos aumentando asf el éxito

reproductivo (Janzen 1967, 1971, Wright 1996).

La finalidad de esta investigaciéon fue determinar la validez de la hipdtesis del escape
de la herbivoria en relacion con el patrén fenolégico vegetativo y reproductivo de J.
nervosa. Si la hipétesis es correcta respecto a esta especie, esperariamos una baja
herbivoria en hojas, frutos y semillas, en comparaciéon con valores de herbivoria
comunicados en la literatura para especies caducifolias de bosques secos
neotropicales. Concretamente determiné: 1) El porcentaje de herbivoria en hojas y
semillas en comparacién con otras especies de bosque seco y bosque lluvioso que
crecen y se reproducen durante la estacion lluviosa, 2) El efecto del grado de
sincronia poblacional y del tamafio de la planta sobre el éxito reproductivo, 3) El tipo
de polinizadores y visitadores asociados con esta planta, y 4) Los herbivoros
asociados a las hojas, los frutos y las semillas de J. nervosa.  Predigo lo siguiente:
1) Un reducido dafio por herbivoria en hojas y semillas en comparacién con especies

arboreas que crecen y se reproducen en la estacion lluviosa, aunque el dafio
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siempre tenderd a ser mayor en hojas jévenes que en hojas maduras, 2) Una alta
sincronfa en la produccién de hojas y flores, y una sincronia inferior en la
fructificacion, pues la estacién seca aumenta la sincronia floral, mientras que la
produccion de frutos generalmente presenta una mayor variacion entre plantas
debido a diferencias en la acumulacion intermma de recursos, 3) El grado de sincronia
floral y un mayor tamarfio tenderan a incrementar el éxito reproductivo de las plantas,
4) La mayor parte del dafio en hojas serd causado por insectos fitéfagos, pues se

sabe que en este tipo de bosque la maybr parte de la herbivoria se debe a
invertebrados.

METODOS

SITIO DE ESTUDIO. Este estudio se llevd a cabo durante un periodo de doce
meses, de mayo a julio del 2000 y de noviembre del 2000 a agosto del 2001, a lo
largo de la zona boscosa atravesada por el sendero Indio Pelado del Parque
Nacional Santa Rosa (PNSR). Este sitio comprende alrededor de 49 515 ha de
terreno  ubicadas entre el Golfo de Papagayo y la Carretera Interamericana, con
coordenadas 10°44'13" a 11°00'37" N y 85°34'48" a 85°58'51” O, a una altitud de
290 msnm. Segln los datos de la estacién metereoldgica del PNSR, la precipitacion
media anual es de 1423.4 mm; la mayor parte de ésta cae entre mediados de
septiembre 'y octubre. Se presenta una estacion seca prolongada de
aproximadamente cinco meses: de finales de noviembre hasta abril. De acuerdo
con Janzen (1986) esta area estd conformada por un mosaico de pastizales
abandonados, zonas de regeneracién primaria, y bosques tropicales secos, en los
que predominan las espécies caducifolias. Entre un 60 y un 75 % de las especies
arbéreas presentes en este sitio son deciduas durante la estacion seca, aunque
unas pocas especies presentan un pico de produccion de hojas en esta estacion
(Janzen 1970b). También, existen parches de especies perennifolias y de
vegetacién xérica (Hartshorn 1983, Janzen 1986). La region atravesada por el
sendero Indio Pelado estad formada principaimente por bosque secundario. Las

especies de dosel dominantes son: Pachira quinata, Manilkara chicle, Hymenea
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courbaril, Cedrela odorata y Pseudobombax septenatum. Entre los arbustos de
sotobosque mas comunes se encuentran Semialarium mexicanum, Jacquinia

nervosa y Rehdera trinervis.

ESPECIE ESTUDIADA. Jacquinia nervosa (Theophrastaceae) es un arbusto de
sotobosque presente en algunos bosques caducifolios y semicaducifolios de la franja
Pacifica de América Central, desde el sur de Jalisco, México hasta el noroeste de
Costa Rica (Stahl 1989), aqul se ha registrédo una densidad de 0.1 a 60 plantas
adultas por hectéarea (Janzen 1970b). El tamafio de los adultos varia entre 1.5y 6 m
(tamafios superiores a 5 m son poco frecuentes), con un didmetro basal de 1.5 a 20
cm (obs. pers.).

Este arbusto, como todas las otras 33 especies que comprende el género
Jacquinia, se caracteriza morfol6gicamente por poseer hojas coriaceas, simples,
alternas, con el apice modificado en forma de espina (Stahl 1995, Fig. 1). Aderhas,
presenta un sistema radical muy peculiar, en el que no se presentan raices laterales
cerca de la superficie del suelo, sino que predominan las raices en estratos mucho
mas profundos (Janzen 1970b, 1983, Oberbauer 1985). Una caracteristica que lo
diferencia de todas las demas teofrastaceas y de la mayoria de especies de arboles
y arbustos de bosque seco es que muestra un patrén féenolégico inverso, en el cual
la produccion de hojas empieza al inicio de la época seca y la caida ocurre con la

llegada de la estacion lluviosa (Janzen 1970b, 1983, B. Stahl, com. pers.,Capitulo 1).

La fructificacién ocurre dos meses después de la floracion. Los frutos inmaduros
presentan una pulpa suculenta, con semillas suculentas. Cuando maduran, la
cubierta seminal se torna anaranjada, aumenta en grosor y se vuelve pétrea (Fig. 1).
Tanto las semillas como la pulpa se deshidratan y esta Ultima adquiere un sabor muy
dulce. Los posibles polinizadores, asi como los dispersores de frutos, no se conocen
con certeza. Janzen (1970b) sugin6 a los colibries como posibles polinizadores,

aunque no menciona ninguna especie en particular.
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FENOLOGIA. Seleccioné aleatoriamente 36 plantas adultas con tamafios de 1.4 a 5
m. Con etiquetas plasticas se marcaron 20 ramitas externas, distribuidas en forma -
aleatoria en la parte superior e inferior de la copa de cada planta. En estas ramas
cuantifiqué quincenalmente la produccion de hojas, flores y frutos a lo largo del

periodo comprendido entre noviembre del 2000 y agosto del 2001.

HERBIVORIA DE HOJAS. Para medir las pérdidas acumulativas de &rea foliar, elegi
en forma aleatoria 6 ramas por planta. En caaa una de estas ramas enumeré con un
marcador indeleble todas las hojas que presentaban algin dafio. A lo largo del
perfodo de estudio realicé censos quincenales de todas esas ramas y cuantifiqué la
pérdida de area foliar de cada hoja por un método longitudinal. Inicialmente
recolecté en forma aleatoria 200 hojas, a las que medi el largo y el ancho. Luego
determiné el area foliar de cada una con un medidor de area foliar (Li-Cor Inc.,
modelo Li-3100 Lincoln, Nebraska), calibrado en cm?. Con estos datos se realicé
una regresion lineal para obtener una ecuacién que permitiera calcular el area foliar
por un método no destructivo. Para esto confeccioné una transparencia cuadriculada
de 5. cm por 10 cm, que permitié medir de forma rapida el area foliar removida por los
insectos. Finalmente estableci diferentes categorias de dafio foliar con respecto al
porcentaje de drea faltante: 0 (0%), 1 (1-10%), 2 (11-25%), 3 (26-35%), 4 (36-50%),
5 (51-75%) y 6 (76-99%) de forma semejante a lo descrito por Morrow (1984).

También realicé observaciones y recolectas de insectos depredadores de hojas.

HERBIVORIA DE FRUTOS Y SEMILLAS. Entre marzo y agosto del 2001 recolecté,
quincenalmente, 10 a 20 frutos (maduros o inmaduros, segin su grado de desarrolo)
por planta, dependiendo de la disponibilidad de los mismos. En un laboratorio med(
el didmetro de cada fruto utilizando un calibrador digital (marca Fowler & NSK).
Luego removi la cascara y conté el nimero de semillas sanas y dafladas. Ademas,
realicé observaciones del niimero y el tipo de insectos presentes dentro de los frutos
analizados. Coloqué los frutos con larvas dentro de bolsas plésticas para facilitar la

posterior identificacion taxonémica del adutto.
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SINCRONIA Y EXITO REPRODUCTIVO.  Calculé la sincronia individual en la

produccién de hojas, flores y frutos mediante la férmula:
Xi = Z‘,ej =i /(n-1) fi,

donde e; representa el nimero de dias en que los individuos i y j produjeron hojas
sincronicamente, f; es la longevidad del follaje en el individuo i, n representa el
tamafio de la muestra y el promedio de los -X; representa la sincronia poblacional,
siguiendo los métodos de Augspurger (1983). Este indice puede asumir cualquier

valor entre 0 (asincronia total) y 1 (100% de sincronia a nivel poblacional).
Determiné el éxito reproductivo individual (E;) mediante la formula:
E; = (f1 / 12)*100,

donde fi es el nimero de frutos maduros y f; es el nimero total de flores por planta.

El éxito reproductivo poblacional esta representado por el promedio de los E; .

VSITADORES Y POLINIZADORES. A lo largo de todo el periodo de estudio, realice
observaciones quincenales, durante el dia y la noche, de los visitadores de J.
nervosa. Con un aspirador para insectos, recolecté una muestra de los visitadores

de las flores, para determinar al microscopio 6ptico la presencia de granos de polen

de J. nervosa.

ANALISIS ESTADISTICO. Comparé el porcentaje de herbivoria en hojas jévenes y
en hojas maduras mediante una t de Student. Con el fin de comparar el dafio por
herbivorfa entre las hojas maduras producidas en diferentes fechas, asi como la
herbivoria de semillas por fecha, realicé un andlisis de varianza no paramétrico de
Kruskal-Wallis. En este caso no fue posible realizar una prueba paramétrica, debido
a que los datos se desviaban considerablemente de la distribucién normal vy las

varianzas eran muy heterogéneas. Se realizaron andlisis de varianza (ANDEVA)
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para comparar la sincronia en la produccin de hojas, flores y frutos y para
determinar el efecto del nivel de sincronia foliar y floral, asi como del tamafio de cada
planta sobre el éxito reproductivo. El modelo estadistico utilizado fue el siguiente:

Y=H+x1+2+X3+E,

donde Y es el éxito reproductivo, x4 es la sincronia foliar, x; es la sincronia floral, xs
es el tamafio de cada planta y € es el error residual. Para que los datos se ajustaran
a los supuestos de esta prueba fue nécesario realizar una transformacion
logaritmica. Todos los anéli‘sis se realizaron utilizando el paquete estadistico
SYSTAT 9.0 (SYSTAT 1999).

RESULTADOS

FENOLOGIA. La produccién de hojas, flores y frutos se concentré en los primeros
meses de la estacibn seca. La formacion de nuevas hojas ocurrié en forma
simultanea con la produccién de botones florales en la mayoria de plantas, aunque la
magnitud y la trayectoria fueron muy diferentes (Fig. 2A ). La antesis empez6 a
mediados de enero y se alcanzé un pico en la primera semana de febrero, cuando
también se formaron los primeros frutos. Un pico de fructificacion se registré a
mediados de febrero y hubo un leve incremento a finales de marzo (Fig. 2B). De un
total de 440 frutos inmaduros, sélo un 12% se desarrollaron hasta convertirse en
frutos maduros en marzo (Fig. 2B y 2C). Estos ultimos frutos tenjan un diametro
promedio de 1.80 cm (D.E. = 0.37, n = 500) y un promedio de 9.11 semillas por fruto
(D.E. =5.36, n = 500).

SINCRONIA EN LA PRODUCC_ION DE HOJAS, FLORES Y FRUTOS. La sincronia
poblacional promedio en la produccién de hojas, flores y frutos mostré diferencias
significativas (F= 122.7, g.l. = 2, p< 0.001). La produccién de hojas fue el proceso

mas sincrénico, mientras que la fructificacion mostr6 la menor sincronfa (Fig. 3).



71

REMOCION DE AREA-FOLIAR. Se registraron diferencias significativas en la
herbivoria de hojas jovenes producidas al inicio de la estacion de crecimiento
(noviembre del 2000) y en las hojas maduras (t =44.1, g.I. =28, p = 0.043). Las hojas
jovenes sufrieron una pérdida de area foliar promedio de 36.77%, con una
considerable vanacion entre plantas (D.£. = 34.35%, n = 195). La pérdida en hojas
jovenes fue considerablemente mayor que en hojas maduras (15.83% + 16.14%, Fig.
4). Las vanaciones en la herbivorfa de las hojas maduras a lo largo de toda la
estacion de crecimiento fueror) muy leves (Kr'uskaI—WaHis =6.12, gl. = 3, p = 0.11,
Fig. 4). Los pnncipales herbivoros de hojas jovenes fueron insectos masticadores.
Entre éstos el mas importante fue el escarabajo Epicauta sp. (Meloidae). Por otro
lado, en hojas maduras se observaron diferentes grupos de insectos herbivoros, pero
los escarabajos raspadores Coptocycla rufonotata (Chrysomelidae) causaron los
daﬁbs mas evidentes. Estos escarabajos removieron parte de la superficie
fotosintética en ambas superficies de la hoja, dejando expuesto el sistema vascular.
Ademas, en el 8.22% de las plantas se observaron dafos causados por las larvas de

un himenoptero minador no identificado (Cuadro 1).

HERBIVORIA DE FRUTOS Y SEMILLAS. La depredacién de semillas vario
significativamente entre fechas (Kruskal-Wallis = 499, gl. = 6, p < 0.001). Sin
embargo, se presentd ouna gran variacion en la depredacion. Conforme se
desarrollaban los frutos durante los primeros meses de la época lluviosa, la
depredacion de semillas tendid a incrementarse (Fig. 4). La depredacion promedio
de semillas en los primeros frutos maduros producidos en marzo fue de 1.04%
(D.E. = 543, n = 85), mientras que al final de la estacion de crecimiento fue de
42.3% (D.E. =47.2%,n =122). El namero promedio de semillas viables por fruto
pasé de 10.46 (D.E. = 4.04, n = 115) a finales de marzo a 5.3 (D.£. =5.53,n=193) a
finales de julio; esto representa una reduccion del 50% en el namero de semillas
viables por fruto. El 44% de los 550 frutos (maduros e inmaduros) analizados
estaban depredados. De éstos, el 27% tenfan una larva de una polilla no
identificada, de la familia Tortricidae, el 7% una o dos larvas de otra polilla no

identificada, el 4% dos o mas larvas de un escarabajo no identificado, de la familia
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Curculionidae, y en el 6% no se observé ninguna larva, pero si abundantes excretas
de larvas de polillas y curculiénidos (Cuadro 1), asi como hongos zigomicetes. Estos
hongos también se encontraron en el 16.4% de los frutos que tenian larvas de
depredadores. Ademas, en el 94.3% de las plantas (n = 36 plantas) se observaron

nameros variables de frutos pequefios, caidos al suelo, que fueron abortados

tempranamente.

EXITO REPRODUCTIVO. A nivel poblacionél el éxito reproductivo fue bajo, con un
promedio de 3.4%, aunque ex‘isti() una alta variacién entre plantas ( D.E. = 76, n=
36). La produccion de frutos se vio afectada de forma significativa por la sincronja
floral (F= 2.01, g.. = 14, p = 0.027), pero no por la sincronia foliar (F =1.08, g.l. =3,
p = 0.32) ni por el tamafio de la planta (F= 0.28, g.l. =2, p = 0.76).

VISITADORES Y POLINIZADORES. No se observaron colibries ni otros tipos de
aves cerca de las flores de J. nervosa. Tampoco se observé ningln tipo de abeja
posandose sobre las flores. En contraste, las hormigas de la familia Myrmicinae
estuvieron en las plantas a lo largo de todo el perfodo de floracion y se observaron
" alimentandose en los nectarios intraflorales. El andlisis microscépico revels la
presencia de granos de polen de J. nervosa en el 75 % de individuos de una muestra
de 40 de estas hormigas. El 93 % de 470 flores abiertas de diferentes plantas,
tenian trips (Thripsidae) alrededor de las anteras. Al observar al microscopio una
muestra de 60 de estos insectos, e] 93 % presenté polen de J. nervosa. Ademas, se
observaron con frecuencia otros tipos de hormigas mas grandes que pasaban
ocasionalmente por las flores, pero que por su tamafio no tenfan acceso al néctar
floral. Por otro lado, en las flores de todas las plantas las anteras maduran antes que
el estigma, y en una misma planta se hallan flores de ambos tipos. Inmediatamente
después de la antesis, los estambres permanecen unidos encerrando el pistilo; unos

difas después se separan para dejarlo expuesto y permitir la llegada de polen al
estigma.
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DISCUSION

FENOLOGIA DURANTE LA EPOCA SECA. En los diferentes bosques tropicales, la
fenologfia de las plantas esta asociada con periodos favorables para el crecimiento y
fa fijacion de carbono. En los bosques tropicales poco estacionales, la produccién de
hojas, flores y frutos se concentra en la época mas seca del aflo, para aprovechar los
picos de disponibilidad de luz (Janzen 1967, Gentry 1974, Wright & Cornejo 1990,
van Shaik et al. 1993). Este fené6meno es' aln mas acentuado en los bosques
tropicales con mayor estacior‘1alidad. En las plantas de bosques secos, la fase
vegetativa y la reproductiva funcionan como procesos antagonicos que compiten por
los mismos recursos (Janzen 1967, Daubenmire 1972, Silvertown 1982). En
contraste con el periodo lluvioso, el de sequia viene acompafiado por ciertas
condiciones climaticas (estrés hidrico, alta irradiacion, alta temperatura y mayor
evapotranspiracion) que limitan el crecimiento y promueven ia floracion y la
fructificacién.

Sin embargo, las plantas con fenologia inversa presentan actividad vegetativa
y reproductiva solamente durante el periodo de sequia (Holbrook et al 1995,
Capitulo 1). Como revela el presente estudio, én J. nervosa tanto la produccion de
hojas como la floracién y la mayor parte de la fructificacién se restringen al periodo
de sequia, mientras que en la estacion lluviosa la planta se queda sin hojas y
permanece en estado latente. Resultados similares fueron obtenidos por Janzen
(1970b) en esta misma especie. El mismo comportamiento fenolégico ha sido
observado en Faidherbia albida, de bosques secos y sabanas del oeste de Africa
(Wickens 1969, Roupsard et al. 1999). En esta leguminosa el caracter freatofitico
permite tolerar la sequfa y producir hojas, flores y frutos durante esa estacion, pero
se pierden las hojas poco después de las primeras lluvias, por un mecanismo que
podria estar relacionado con la reduccion en la disponibilidad de luz directa, en

analogia con lo que ocurre en J. nervosa (Capitulo 1).
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EFECTO DE LA HERBIVORIA. Durante la estacion seca, la elevada irradiacion y la
escasez de agua y de follaje (principalmente en bosques caducifolios) crean
condiciones adversas que limitan el crecimiento y la supervivencia de muchas
poblaciones de insectos fit6fagos (Janzen 1967,1971, Frith & Frith 1985, Wolda
1988, 1990, Smythe 1990). Por tanto, las plantas que producen hojas, flores y frutos
en la estacion seca, pueden tener una ventaja, ya que recibirdn un menor dafo por
insectos fitéfagos que las especies -que los broducen en la estacion luviosa (Aide
1988, 1992, Murali & Sukumgr 1993, Moppér & Simberloff 1995). Janzen (1967,
1971, 1981) menciona que las plantas que muestran este comportamiento logran un
escape o evasion temporal de sus depredadores, por lo que resulta una estrategia
selectivamente favorable. En J. nervosa, Janzen (1970b) detecté bajos niveles de
herbivoria de hojas, frutos y semillas, por lo que postuldé que debido al tipo de
fenologia y los metabolitos de defensa las plantulas y las plantas adultas son
practicamente “‘inmunes” a depredadores, parésitos y enfermedades. Sin embargo,
el grado de herbivoria de hojas jévenes, asi como de frutos y semillas, registrado en

el presente estudio poneh en duda la hipétesis de Janzen.

En las plantas en las plantas lefiosas de los bosques tropicales secos la
pérdida promedio de 4rea foliar por afio es de 14.2%, mientras que en las especies
tolerantes a la sombra de los bosques hiimedos es de 11.1% (Barone & Coley 2002).
Janzen (1981) hace un andlisis cualitativo, a nivel de comunidad, de los niveles de
dafio sobre el follaje de las plantas del Parque Nacional Santa Rosa dﬁrante la
estacion lluviosa. El menciona que existen muy pocas plantas que no sufren dafio, la
mayoria sufren dafios de leves a moderados y muy pocas sufren dafios drasticos.
En el Parque Nacional Palo Verde, Dirzo (com. pers., en Dirzo & Dominguez 1995)
midi6 el porcentaje de dafio durante la estacion lluviosa en una muestra de 45
plantas provenientes de 33 especies de arboles caducifolios. Determiné que el 71%
de la muestra present6é pérdidas de area foliar de 1 a 12%, mientras un 11% de
plantas presentaron dafios de 25 a 50%. En el bosque caducifolio de Chamela

México, Filip et al. (1995) midieron la pérdida de area foliar en 16 especies
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caducifolias, entre 1983 y 1985; registrando porcentajes de dafio similares a través

de esos afios (6.7, 9.2,y 7.8%, respectivamente).

Estos porcentajes de dafio parecen estar por debajo de los determinados en
J. nervosa en el presente estudio (Fig. 4). Sin embargo, estas diferencias podrian
deberse a que en los estudios mencionados (asi como en la mayor parte de estudios
de herbivoria) la herbivorfa se midi6 con muestreos puntuales y no mediante
muestreos repetidos en las mi§mas hojas, tall como se hizo en el presente trabajo.
La mayoria de mediciones de herbivoria basadas en un solo muestreo subestiman
los dafios (Morrow 1984, Coley & Barone 1996), debido a ;que no toman en cuenta la
acumulacion del dafio a lo largo de la vida de las hojas. Se ha determinado que esta
subestimacién oscila entre 38 y 60%, segin la especie (Lowman 1984, Filip et al.
1995). Por ejemplo, al comparar las pérdidas de area foliar por mediciones puntuales
y mediciones repetidas en 12 especies caducifolias de Chamela, Filip et al. (1995)
registraron dafos de 7.57% y 17.13% respectivamente, aunque se presentaron
grandes variaciones entre especies. Este Gltimo porcentaje de dafio es similar al
determinado en las hojas de J. nervosa en este estudio (Fig. 4), lo que sugiere que
restringir la produccion de hojas a la estacién seca no le permite a esta planta

reducir los dafios por herbivoria, en comparacion con las plantas que producen

hojas durante la estacion lluviosa.

Los altos niveles de herbivoria que presentaron las hojas jovenes de J.
nervosa en comparaciéon con las hojas maduras, también se han observado en
muchas otras plantas alrededor del mundo; esto probablemente esta relacionado
tanto con el menor nimero de defensas estructurales como con la mayor calidad
nutricional de las hojas jovenes. Este fenémeno es comin tanto en bosques
tropicales como en bosques templados (Morrow 1984, Marquis & Braker 1994, Coley
& Kursar 1996). En los bosques tropicales, las hojas jévenes y en proceso de
expansion sufren una tasa diaria porcentual de dafio que es 5-25 veces mayor que la
experimentada por las hojas maduras (Coley & Barone 1996). Las hojas jovenes

son poco lignificadas, con baja cantidad de fibra, con mayor concentracién de
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nitrégeno y, en muchos casos, con un “arsenal” incipiénte de metabolitos, en
comparacion con las hojas maduras (Lieberman & Lieberman 1984, Bazzaz et al.
1987, Coley 1990). Segun Coley & Barone (1996), a pesar de que en algunos casos
las hojas jovenes podrian estar mejor protegidas que las maduras, eso no seria
suficiente para contrarrestar sus caracteristicas atractivas. Por esto, se espera que

en la mayoria de plantas los herbivoros prefieran consumir las hojas jovenes.

Con respecto a los hgrbivoros preseﬁtes en los bosques tropicales, Dirzo
(1984b) y Garcla-Guzman (1989) determinaron que en el bosque lluvioso de Los
Tuxtlas, México, los dafios en las hojas son ocasionados casi exclusivamente por
insectos fitéfagos (ademds -de algunos pat6égenos). Posteriormente, en el mismo
bosque lluvioso, Dirzo & Miranda (1991) demostraron que la ausencia de herbivoria
por vertebrados se debe a la intensa defaunacién que ha sufrido este bosque y
probablemente la mayoria de bosques tropicales. Janzen (1981) concluye que en
los bosques secos de Mesoameérica el impacto de los herbivoros vertebrados sobre
las hojas es irrelevante en comparacién con los dafios causados pdr los insectos,
probablemente debido a la extincion de la mayorfa de los grandes mamiferos
herbivoros ocurrida a finales del Pleistoceno (Janzen & Martin 1982). Esta idea
parece ser apoyada por el patron de herbivoria observado en las hojas de J.

- nervosa, ya que todos los dafios son causados por insectos.

Los insectos herbivoros ejercen una presién selectiva que tiende a producir
una rapida expansion y maduracion de las hojas, lo que permite reducir el periodo de
mayor susceptibilidad (Lieberman & Lieberman 1984, Coley et al. 1995). En J
nervosa la expansion foliar dura de tres a cuatro semanas (ver Capitulo 1). Sin
embargo, este periodo no pareciera ser lo suficientemente rapido como para
“escapar” de los herbivoros més voraces, como es el caso de los escarabajos
meloides Epicauta sp. (Cuadro 1), los cuales son muy abundantes al principio de la
época seca (obs. pers.). Tampoco las hojas maduras logran escapar del dafio
causado por los escarabajos raspadores Coptocycla rufonotata, a pesar de sus

defensas quimicas y estructurales. Aunque es posible que J. nervosa logre evadir
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la accidon de muchos herbivoros generalistas, ptdria no estar ocurriendo lo mismo
con los especialistas o con los generalistas que concentran su actividad en aquellas

plantas que mantienen su follaje durante la época seca.

Los herbivoros especialistas son los responsables de la mayor parte de la
herbivoria observada en las plantas de los bosques tropicales (Janzen 1970a, 1981,
1987, Coley & Barone 1996, Barone 1998). Angulo-Sandoval & Aide (2000)
sostienen que estos herbivoros pueden segjuir los cambios estacionales en la
producciéon de hojas, lo cual, (iiﬁculta el “escape”. Tomando en cuenta las grandes
diferencias en tiempo generacional entre arboles e insectos, resuita mucho maés
probable que cualquier correlacién temporal que exista entre ambos organismos sea
el resultado de una adaptacion de los ciclos de vida de los insectos a la fenologia
del arbol y no a la 'mve'rsa. Para lograr esta adaptacion, las poblaciones de insectos
fitéfagos deben tener suficiente capacidad para variar la duracién de su ciclo de vida
y los cambios en la fenologia de los arboles deben ocurrir con suﬁciehte frecuencia y
magnitud a lo largo del tiempo, para favorecer una serie de eventos selectivos que
mejoraran la sobrevivencia y la reproduccién de los insectos que mejor aprovechen

los periodos de mayor disponibilidad de alimento.

Por otra parte, la alta depredacion predispersion de frutos y semillas
observada en J. nervosa tampoco es consistente con un “escape” de la herbivoria. A
pesar de lo indicado por Janzen (1970b), un alto porcentaje de los frutos y semillas
de esta planta no lograron evadir la accion de las larvas de la familia de polillas
Tortricidae ni de las de un escarabajo curculiénido. La depredacién predispersion
de frutos y semillas por parte de insectos es un fenémeno frecuente en muchas
especies y en algunos casos podria ser muy elevada (Janzen 1971, 1976, 1977a).
Segln Restrepo (2002) existen al menoé ocho 6rdenes de insectos (Coleoptera,
Diptera, Hemiptera, Homoptera, Hymenoptera, Lepidoptera, Orthoptera y
Thysanoptera) con especies que se alimentan de las estructuras camnosas de frutos,
de semillas o de ambos. Crawley (2001) indica que la mayoria de especies

involucradas en la depredacion predispersion de semillas son insectos especialistas,
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pequefios y sedentarios pertenecientes a los 6rdenes Coleoptera, Lepidoptera,
Hymenotpera y Diptera.

En la mayoria de los insectos herbivoros, la hembra pone sus huevos
directamente en la flor o en estadios tempranos del fruto; alli se desarrollan las larvas
(Janzen 1971, 1987, Dirzo 1984a). Sin embargo, en Lepidoptera las larvas
eclosionan de los huevos que han sido puestos sobre hojas o ramas y luego de unos
dias se dirgen hacia los frutos (Zangheri et al. 1992), en los que abren un orificio,
dentro se mueven activamente y consumen las semillas y la pulpa, tal como se
observé en J. nervosa. Ader‘nés, debido a que la concentracién de metabolitos de
defensa en los frutos es mayor en los estadios inmaduros (Monselise 1986), estos
insectos probablemente poseen algin mecanismo complejo para digerir esos
compuestos (p. ej., relaciones mutualisticas con bacterias) (Bloem et al. 1989).
Fletcher (1987) indica que las larvas de la mosca de la fruta pueden presentar
bacterias endosimbidticas que les permiten desdoblar los metabolitos de defensa o
bien, consumen dnicamente frutos mdas maduros. Posiblemente una estrategia
similar sea utiliz_ada por los insectos frugivoros de J. nervosa, pues la depredacion

de frutos tendié a incrementarse conforme éstos maduraban (Fig. 4).

Crawley & Long (1995) mencionan que la correlacién que existe entre la
cantidad de semillas producida por Quercus robur y la tasa de establecimiento de
plantas juveniles evidencia que los insectos frugivoros juegan un importante papel en
la dinamica poblacional de las plantas. Segin Janzen (1971), la magnitud total de la
depredacién predispersion de semillas es muy variable, pero en términos generales
puede oscilar entre 10% y 90%, dependiendo de la especie y del tipo de bosques,
aunque el promedio de la mayoria de estudios es de 45% (Crawley 2001). En los
bosques tropicales himedos se calcula que alrededor de un 50% de la produccion
de frutos y semillas es consumida por insectos (Leigh 1996). En un experimento
realizado en La Selva, Greig (1993) determiné en cinco especies de Piper un ambito
de depredacion de semillas inmaduras de 9 a 87%, causado por varios hemipteros.

En el mismo bosque, varias especies de curculibnidos consumieron el 60% de los
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frutos y las semillas inmaduras de la palma Calyptrogyne ghiesbreghtiana
(Cunningham 1997).

En los bosques tropicales secos los insectos son los depredadores de semillas
mas importantes (Janzen 1987). En un estudio de largo plazo realizado en el Parque
Nacional Santa Rosa, Janzen (1980, 1981), observé que, de las 975 especies de
plantas presentes en el éréa, al menos 100 tienen regularmente larvas de
escarabajos que se desarrollap dentro de Ia§ semillas y en la mayor parte de los
casos destruyen el embrién. En frutos de Samanea saman, Janzen (1977a)
determiné que, de un total de 14, 419 semillas, el 43% fueron destruidas por el
gorgojo Merobruchus columbinus. El dafio por insectos frugivoros en J. nervosa
también parece estar en el &mbito comunicado por todos los autores anteriores. Sin
embargo, en esta especie el dafio por insectos frugivoros podria estar subestimando,
pues no se conté el nimero de semillas y frutos abortados. En muchos casos este
tipo de abortos también es consecuencia de la accion de insectos (Janzen 1971,
1977b, Leopold & Kriedemann 1975, Stephenson 1981).

Los insectos frugivoros deben lidiar no solamente con los metabolitos de
defensa, sino que también deben evadir la accién de los vertebrados frugivoros.
Para esto las larvas pueden completar su desarrollo rapidamente y salir de los frutos
antes de que éstos se vuelvan atractivos para los dispersores, o hacer que los frutos
sean desagradables para éstos (Sallabanks & Courtney 1992, Restrepo 2002). En
este Gltimo caso, las sustancias excretadas por los insectos, asi como las de las
bacterias y hongos que colonizan los tineles excavados por las larvas, pueden darle
al fruto un sabor muy desagradable para los vertebrados (Janzen 1977b, Stiles 1980,
Herrera 1989). Esto podria explicar la presencia de hongos y excretas de insectos
encontradas en los frutos de J. nervosa. Sin embargo, el hecho de que el tiempo de
retencién de los frutos en esta especie se prolongue hasta por dos estaciones secas
consecutivas pone de manifiesto la escasez de dispersores (Janzen 1970b), razon
por la que estos animales no parecen represehtar una presién importante para los

insectos frugivoros de J. nervosa. Esta situacién seguramente facilita el desarrollo
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de las larvas de fos lepidopteros y los curculiénidos en los frutos de este arbusto y
facilita la llegada de otros tipos de insectos frugivoros que son mas abundantes al
inicio de la estacion lluviosa (p. ej., briquidos y hemipteros). Asi se reduce alin mas
el nimero de semillas viables. Por ejemplo, durante los primeros meses de la
estacién lluviosa del 2000, el porcentaje de semillas dafladas en los frutos de J.

nervosa fue del 97% (datos no publicados).

Durante la prolongada‘ estacion seca' de los bosques tropicales secos, la
mayoria de plantas permanece en latencia vegetativa, pero algunas producen flores
y frutos, en su mayor parte secos (Janzen 1967, Lieberman 1982, Bullock & Solis-
Magallanes 1990, Holbrook et al. 1995). Esto podria hacer que la actividad de
muchos grupos de insectos frugivoros (p.ej., polilas y escarabajos) se concentre
sobre las escasas plantas que estan produciendo frutos camosos, como en el caso
de J. nervosa. De esta manera, durante la época seca esta planta posiblemente
funciona como una “especie clave”, ayudando a mantener las poblaciones de

insectos frugivoros.

VISITADORES Y POLINIZADORES. Janzen (1970b) sugirié que los colibries

(no menciona ninguna especie en particular) podrfan ser posibles polinizadores de J.
nervosa, a pesar de que so6lo en dos ocasiones los observé visitando las flores de
esta planta. En el presente estudio no se observé ninguna visita de éstas ni de
ningan otro tipo de aves. Aparte del color anaranjado, las deméas caracteristicas
estructurales de la flor no parecen encajar bien en el sindrome de polinizacién pbr
aves descrito por Faegri & van der Pijl (1979). Por ejemplo, estas flores son muy
pequefias, con un disefio muy simple y con el polen muy expuesto a los visitadores.
Ademas, los diferentes sindromes de polinizacion presentan muchas excepciones,
por lo cual se deben usar sélo como una referencia general del tipo de interaccién
(Richards 1997, Murcia 2002). Por otro lado, debido a la escasa cantidad de néctar
que producen estas flores (obs. pers.), para un ave podria resultar mayor el costo
energético de visitar las flores que la ganancia obtenida. En contraste con las aves,

se observé que varios tipos de hormigas y trips eran visitadores frecuentes de las
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flores y acarreaban polen de una flor a otra, por lo que pueden fungir como
polinizadores. Posiblemente, J. nervosa no tiene un polinizador especifico, sino
varios visitadores generalistas. Segan Richards (1997) las plantas que presentan
flores pequefias, con estructuras poco complejas, frecuentemente son polifilicas.
Este tipo de plantas es visitado por muchos visitadores generalistas, como pequefios

escarabajos, trips, moscas, hormigas y chinches.

En los bosques neotropicales, el nﬁmero de plantas con polinizadores
generalistas tiende a increméntarse con la humedad. En el bosque nuboso de
Monteverde, Costa Rica, Murray et al. (2000) indican que al menos una tercera parte
de las plantas son polinizadas por una amplia variedad de insectos generalistas. En
el bosque lluvioso de La Selva, Krebs & Beach (1994) mencionan que el 27 % de
las especies de dosel y el 14% de las especies del subdosel son polinizadas por
insectos generalistas pequefios. Por su parte, en los arboles de los bosques
tropicales secos de América Central predominan las flores conspicuas con
polinizadores especialistas (Janzen 1967, Frankie 1975). Seglin Gentry (19995), en
los bosques neotropicales secos, entre dos terceras partes y tres cuartas partes de
las plantas lefiosas estan asociadas con polinizadores especialistas, como abejas de
tamafio mediano, colibries y mariposas, mientras que las restanteé son polinizadas
por insectos generalistas o por la accion del viento.

Los sistemas polifilicos son favorecidos en nichos temporales y espaciales en
los que los polinizadores especialistas son escasos (Richards 1997), por ejemplo al
principio o al final de la estaciéon seca; esto parece ser consistente con el patrén de
floracién mostrado por J. nervosa. Por otra parte, el aislamiento temporal provocado
por la maduracién diferencial de las estructuras reproductivas, observado en J.
nervosa, representa un mecanismo para evitar la autopolinizacion y promover el flujo
poh’nicb (Richards 1997). La autoincompatibilidad es un fen6meno muy frecuente en
los bosques tropicales. Esta condicién se presenta en un 75 a 80 % de los arboles
del bosque lluvioso de La Selva (Kress & Beach 1994) y en un 79.4 % de los arboles

del bosque caducifolio de La Pacifica, Guanacaste (Bawa 1974).
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SINCRONIA Y EXITO REPRODUCTIVO. La produccién sincrénica de hojas y-iiores
es frecuente en muchas especies ‘de plantas tropicales (Augspurger 1981,1983,
House 1992, Wheelwright 2000), especialmente en los bosques més estacionales
(Janzen 1967, Frankie et al. 1974, Fuchs 2000). Diferentes estudios han demostrado
que las especies con una producciéon de hojas altamente sincronica logran reducir
considerablemente el dafio causado por los herbivoros, en comparacién con
especies menos sincronicas (Coley 1980, Lieberman & Lieberman 1984, Aide 1988,
1992, Coley & Barone 1996). Sin embargo én el presente estudio J. nervosa sufrié
una considerable herbivoria en hojas jévenes, pese a la alta sincronia. Esto
evidencia que una alta sincronia no garantiza la evasion de los dafios por herbivoria.
La intensidad de estos dafios probablemente depende no solamente del nivel de
sincronia, sino fambién de la especie, el comportamiento y la historia natural del

herbivoro y de sus depredadores.

La sincronia en fa produccion de flores y frutos en J. nervosa fue muy variable
entre plantas (Fig. 3). Segun Rathcke & Lacey (1985) la asincronfa observada en
poblaciones naturales puede ser resultado de la heterogeneidad ambiental, de la
existencia de diferentes genotipos entre plantas, de la plasticidad fenotipica o de
una combinacién de estos factores. La floracion puede ser afectada por la
disponibilidad de una sefial ambiental (p. ej., luz y humedad del suelo) que sincronice
la floraciéon individual con los conespecificos (Leopold & Kriedemann 1975,
Augspurger 1983, 1990, Borchert 1983, 1995). Si esta sefial se encuentra distribuida
de manera heterogénea en la poblacién, la sincronia tendera a reducirse debido a
diferencias microambientales en el acceso a recursos (Augspurger 1983, 1990,
Newstrom et al. 1994). En muchas plantas de bosque seco, esta sefial es la lluvia
(Borchert 1983, 1999, Augspurger 1990, Murphy & Lugo 1995). Sin embargo, en el
caso de J. nervosa el microhabitat luminico podria jugar un papel mas importante
en la produccién de flores y frutos (Janzen 1970b, Capitulo 1). Marquis (1988)
observd que en Piper arieianum, las plantas que crecian en claros mostraban una
floracibn maés sincrénica y producian un mayor nimero de flores y frutos. Por otra

parte, Augspurger (1983) sefiala que en muchas especies de arboles y arbustos se
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presenta un continuum de sincronia poblacional, en el'que todas la plantas de una
poblacion son sincrénicas en cierta medida; lo que varia es la extension de esa
sincronfa. Asi, las plantas que florecen primero o de uUlimo muestran diferentes

grados de fraslape temporal con las que florecen durante el pico de floracion.

El limitado éxito reproductivo de J. nervosa es semejante al observado en
otras especies caducifolias de la misma zona. Asi, Fuchs (2000) determin6é que en
diferentes poblaciones ﬁagmeptadas de Paqdira quinata el total de flores que llegan
a desarrollar frutos maduros varié entre un 0.85% y un 4.97%. La baja produccién
de frutos de algunas especies se ha relacionado con una baja polinizacién, debido a
escasez de polinizadorés eficientes (Newstrom et al. 1994, Johnson & Steiner 2000,
Murcia 2002). En el caso de J. nervosa también se ha sugerido esta posibilidad
(Janzen 1970b, 1983). Segun Spears (1983) un polinizador eficiente es aquel que,
de manera sistematica, transfiere al estigma suficiente cantidad de polen compatible.
El grado de eficiencia del polinizador depende de la cantidad de polen que
transporta, de la distancia que es acarreado el polen de una a otra flor, de la
constancia de las visitas y de que en el momento en que se realicen las visitas el
estigma esté receptivo (Stone 1996). Sin embargo, las hormigas y los trips que

visitan las flores de J. nervosa no rednen estas condiciones.

Segun Richards (1997) los visitadores generalistas, no son constantes en sus
visitas, sino que visitan muchos tipos de flores “generalistas”, razén por la cual en
ocasiones funcionan méas como ladrones de néctar o polen que como polinizadores.
Entre otros ejemplos, este fendmeno se ha registrado tanto en aves (Arizmendi et al,
1996) como en abejas (Roubik 1989), acaros (Colwell 1995) y hormigas (Harber et
al. 1981). Ademas, tanto las hormigas como los trips asociados con J. nervosa, se
desplazan muy poco para ir de una flor a otra (de 10 a 180 cm y de 5 a 25 cm,
respectivamente) (obs. pers.), por lo que mucho del polen que llega,a una fior podria
provenir de otras flores de la misma planta o de vecinos cercanos. Si la planta es
autoincompatible, como parece ser el caso en J. nervosa, esto resultaria en un

aborto selectivo tanto de frutos inmaduros como de s.emillas, debido a diferentes
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mecanismos genéticos (p. ej., incompatibilidad gametofitica y esporofitica) (Leopold
& Kriedemann 1975, Richards 1997).

En otros casos, la limitacion de recursos juega un papel importante en la
produccion final de frutos y semillas (Rocha & Stephenson 1991, Kato & Hiura 1999).
La escasez de nutrientes hace que los frutos nuevos y los frutos viejos compitan por
recursos. Generalmente, los frutos que maduran primero son los que logran obtener
la mayor parte de esos recursos, limitand_o la produccién de nuevos frutos o
favoreciendo su aborto {Leopold & Kriedemann 1975, Rocha & Stephenson 1991).
Asi, en J. nervosa los frutos que maduran primero tienden a tener mayor tamafo y
nimero de semillas, en comparacion con los frutos que se desarrollan
posteriormente (obs. pers.). Estos debido a su menor capacidad para competir por
los recursos maternales, probablemente presentan una mayor tasa de aborto que fos
primeros. Otro tipo de evidencia sugiere que el bajo éxito reproductivo responde a la
abscision preéoz de flores y frutos o a la accion de depredadores (Janzen 19704,
1971, Leopold & Kriedemann 1975). Todo lo anterior pareciera estar afectando el
éxito reproductivo de J. nervosa, ya que tanto la caida rapida de flores y frutos, como

una elevada depredacién de frutos maduros fueron observadas en este estudio.
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CONCLUSIONES

La hipétesis del escape de la herbivoria no es consistente con el patrén
fenolégico mostrado por J. nervosa. Probablemente este arbusto puede evadir la
accion de los herbivoros méas generalistas, pero no la de algunos insectos
generalistas o especialistas que estan activos durante la estaciéon seca, o al menos al
principio de ésta. Ademas la alta depredacién de semillas y hojas jéovenes hace
pensar que el papel de la‘s toxinas presentes en esta planta, puede estar
sobrevalorado. La existencia de un amplio “arsenal” quimico per se no es garantia
~de una baja herbivoria, pues muchos grupos de insectos fitéfagos han desarrollado
diferentes mecanismos fisiolégicos y etolégicos que les permiten “burlar” las
defensas de las plantas.

Si tomamos en cuenta la marcada estacionalidad en las condiciones
climaticas que ha caracterizado a los bosques secos neotropicales desde sus
origenes en el Plioceno, y el caracter heliéfito de J. nervosa, seria mas factible que
algunos factores abibticos, como la variacion estacional en la disponibilidad de luz,
hayan representado una presion mas importante en la evolucion de la fenologia
inversa que la abundancia relativa de insectos herbivoros o de polinizadores. Sin
embargo no es posible descartar que la accién de algin grupo de herbivoros
(vertebrado o invertebrado) muy abundante durante la estacion lluviosa (actualmente
extinto o removido del bosque seco por la accién del hombre) haya favorecido la

aparicion de la fenologia inversa en el pasado.
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Cuadro 1. Lista de los insectos fitéfagos encontrados en J. nervosa. Los datos
estan basados en observaciones periddicas en 36 plantas adultas durante los meses

de noviembre del 2000 y junio del 2001.

Namero de Intensidad del *
Grupo morfoespecies N.V. Estadio' Dieta’ Tipo de dafio dano
Acari 9 acaro a,] h chupador N.D.
Afidae 2 piojo a,f h chupador N.D.
Coptocycla 2 ‘ escarabajo a h raspador 3
Hemiptera 1 chinche a h chupador 1
Cicadellidae 4 saltahojas a, ] h chupador 2
Curculionidae 2 picudo a,j fr taladrador 2
Hymenoptera 1 minador j h minador : 1
Grillidae 4 grillo a h, fl masticador 2
Lepidoptera 1. polilla j fr, sem  masticador 3
Epicauta 1 escarabajo a h masticador 4
Miridae 1 chinche a h chupador 1
Pentatomidae 3 chinche a h, fr chupador 1
Tortrichidae 1 polilla j fr, sem  masticador 5

' a = adulto, j = juvenil

2h= hojas, fr = frutos, fl = flores, sem = semillas

* N.D.= no determinado, 1 = leve, 2 = moderado, 3 = de moderado a alto, 4 = alto, § = muy alto.
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Fig.1. Jacquinia nervosa C. Presl. Se muestran: rama con inflorescencia (a),
detalles de flor {b,c); fruto inmaduro (d), fruto maduro (&), corte longitudinal de fruto
mostrando semillas embebidas la pulpa carnosa (f) y semilla madura (g) (original del

autor).
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Fig. 2. (A) Variacion en el nimero promedio (+ 1 E.E.) de hojas y botones florales,

(B) flores y frutos inmaduros y (C) frutos maduros en 36 individuos adultos de J.

nervosa durante el perfodo comprendido entre noviembre del 2000 y agosto del
2001.
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Fig. 3. Promedio de sincronia poblacional (= 1 E.E.) en la produccién de hojas,
flores y frutos en 36 plantas adultas de J. nervosa. Los datos estan basados en
censos quincenales realizados durante el periodo comprendido de noviembre del

2000 hasta julio del 2001, en el bosque seco del Parque Nacional Santa Rosa.
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Fig. 4. Porcentaje de dafio promedio (+ 1 E.E.) producido por insectos fitéfagos en
hojas y frutos de 36 plantas adultas de J. nervosa. Los datos se basan en censos
quincenales realizados durante el periodo comprendido entre diciembre del 2000 y
julio del 2001 en el sitio de estudio.
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CONCLUSIONES GENERALES

En J. nervosa, la fenologia inversa es resuiltado de una alta especializacién
en el aprovechamiento de los elevados niveles de luz que llegan al sotobosque
durante la época seéa, como consecuencia de una mayor apertura del dosel. Sin
embargo esta afta especializacién conlleva también elevados costos respiratorios,
que probablemente no permitan una ganancia de carbono positiva bajo las
condiciones de sombra preva‘lecientes en el.sotobosque durante la época lluviosa.
Esto demuestra que la “limitacion luminica” representa una importante presion
selectiva en los patrones fenologicos de las plantas tropicales. De manera similar,
podrlamos esperar que en la mayorfa de plantas freatofiticas del bosque seco, la luz
sea el principal regulador de la fenologia; en contraste con las plantas que presentan
sistemas radicales mas superficiales, cuyo crecimiento se verfa seriamente limitado

por la disponibilidad estacional de agua.

El hébito perennifolio de las plantulas de J. nervosa se debe, entre otras
cosas, a que éstas disponen de menos recursos, para hacer frente a modificaciones
significativas en la distribucién de biomasa y en la produccién de nuevos 6rganos. A
una edad no determinada, las plantulas alcanzan un desarrollo adecuado del sistema
radical y una madurez fotoquimica y fisiologica en la que los altos costos
respiratorios hacen que sea desfavorable mantener las hojas bajo las condiciones de
sombra imperantes en la estacién lluviosa. En este momento [a planta realizara los
ajustes internos necesarios que le permitiran adoptar el hébito caducifolio durante la

estacion lluviosa.

En contraste con la disponibilidad estacional de luz, la presion de herbivoria
parece jugar un papel secundario en la evolucién de la fenologia inversa de J.
nervosa. Sin embargo para probar esto serfa necesario someter experimentaimente
a la planta a condiciones de estacién lluviosa y comparar el nivel de dafio.-que stifig;

en ambas estaciones. Este arbusto podria estar evadiendo lai accion de los®
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fierbivoros generalistas, pero no la de algunos insectos especialistas o generalistas

que estan activos durante la estacién seca, o al. menos al principio de ésta.

Posiblemente la importancia relativa de los herbivoros, los polinizadores, los
dispersores y otras presiones bidticas sobre la fenologia de las plantas tropicales
varia en forma inversa a través de un continuum de estacionalidad ambiental. Asi
en los bosques tropicales poco estacionales (p.ej., bosques lluviosos, bosques
himedos y bosques nubosos) las presionés bi6ticas podrian tener una mayor
influencia sobre la fenologfa ae las plantas, que en los bosques tropicales con alta
estacionalidad (p.ej., bosques secos), donde la transicién época lluviosa-época seca
hace que las plantas tengan que lidiar con cambios abruptos en un nimero
considerable de pardmetros fisicos (p.ej., disponibilidad de luz, temperatura,

humedad del s.uelo, humedad relativa y velocidad del viento).

La alta depredacion de frutos, y hojas jévenes en J. nervosa hace pensar
que el papel de las toxinas presentes en esta planta puede estar sobrevalorado.
lndudablemente'las plantas tropicales presentan un “arsenal” quimico cuantitativa y
cualitativamente mas diverso que el de las blantas de latitudes superiores. Pero
este arsenal per se no es garantia de una baja herbivoria, pues muchos insectos
fitofagos han desarrollado mecanismos etolégicos vy fisiolégicos que les permiten

minimizar los efectos nocivos de los metabolitos de defensa presentes en los

diferentes tejidos vegetales.

Este estudio representa un importante aporte para incrementar nuestra
comprension de los factores que regulan el comportamiento ciclico de las plantas
del Bosque Tropical Seco, que hasta la fecha representa uno de los ecosistemas
tropicales menos estudiados del planeta y con mayor riesgo de desaparecer. Los
resultados obtenidos ponen de manifiesto que los factores climaticos no s6lo pueden
ser capaces de regular la actividad estacional de las plantas del bosque seco en la

escala ecoldgica, sino que también pueden jugar un importante papel en la evolucion

de los patrones fenoldgicos.



