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Resumen

Debido al impacto positivo de la conservacion y los procesos naturales de sucesion
ecoldgica, el bosque seco tropical del Parque Nacional Santa Rosa, muestra un paso
acelerado a la restauracién de los ecosistemas forestales, permitiendo la continuidad
evolutiva lejos de los efectos humanos. El objetivo de este estudio fue caracterizar el
dafio producido en el follaje de los arboles de tres estadios sucesionales (temprano,
intermedio y tardio) por insectos herbivoros del bosque seco tropical en el Parque
Nacional Santa Rosa, Guanacaste, Costa Rica, mediante la evaluacién de nueve
parcelas permanentes de muestreo. Los resultados sefalan que los principales patrones
de herbivoria corresponden a insectos masticadores, minadores y aquellos que inducen
agallas durante los afios 2007, 2008 y 2009. En el caso de los masticadores se da mayor
dafio en el estadio intermedio (6, 05%), seguido por el tardio (5, 58%) hasta el temprano
(4, 47%); para los minadores se no presenté diferencias significativas entre estadios,
pero si una mayor frecuencia de minas en el afios 2009 (9,37%). En el caso de las agallas
la mayor frecuencia se dio en el estadio temprano (21,25%), particularmente para para
el 2009, el cual corresponde al afio de mayor fatiga hidrica (déficit hidrico = 688,7 mm).
En la estructura vertical de la copa no se present6 diferencias significativas de herbivora,
el patron mas evidente es para el estadio tardio donde los insectos prefieren menor

incidencia de luz para alimentarse, es decir en la parte baja de la copa.

Palabras clave: Masticador, agalla, minador, balance hidrico, bosque seco tropical, Parque

Nacional Santa Rosa, Guanacaste, Costa Rica.
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Abstract
Herbivory in three successional stages of tropical dry forests, Santa Rosa National
Park, Guanacaste, Costa Rica.

Due to the positive impact of conservation and accelerated ecological succession in
tropical dry forest of Santa Rosa National Park, an outstanding natural restoration of
ecosystems is taking place allowing the continuity of the evolutionary far away from
human effects. The aim of this study was to characterize the damage to the foliage three
successional stages (early, intermediate and late), by herbivorous insects in tropical dry
forest of Santa Rosa National Park, Guanacaste, Costa Rica, by evaluation of nine
permanent sample plots. The results showed the main patterns of herbivorous insects
(chewing, miners and insects that induce galls), in years 2007, 2008 and 2009. In the
case of the chewing, most of the damage is in the intermediate stage (6, 05%), followed
by the late (5, 58%) and then the early (4, 47%); damage of miners showed no significant
differences between stages, but with a notable frequency of mines in the year 2009 (9,
37%). Galls are far more frequent in the early stage (21, 25%), particularly for 2009 when
the damage occur more due to higher hydric stressed (water deficit of 688, 7 mm). In the
vertical structure of the canopy there were no significant differences, the most obvious
pattern was for the late successional stage, where insects prefer the lower incidence of

light for feeding, in at the bottom of the treetop.

Keywords: Chewing, galls, miners, seasonality, water balance, tropical dry forest, Santa

Rosa National Park, Guanacaste, Costa Rica.
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1. Introduccién

Del total de la masa de tierra tropical y subtropical, los bosques secos tropicales (BST)
cubren 42% (Murphy y Lugo, 1986). Tasas pasadas y presentes de la conversion de tierras
tropicales indican claramente que los bosques tropicales mas maduros eventualmente
desaparecieron, dejando atras un paisaje complejo que consta de una matriz de campos
agricolas y parches de bosque bajo diferentes niveles de la sucesién, quedando expuestos
en la actualidad a varias amenazas derivados de la actividad humana (Sanchez-Azofeifa et
al., 2005 a, b; Miles et al., 2006). Por tales razones se puede considerar que los bosques
secos tropicales son ecosistemas vulnerables a los cambios en la cobertura del suelo
(Alvarez et al., 2008).

Los BST son considerados como los ecosistemas forestales mas fragiles debido a la lenta
capacidad de regeneracién y a la persistente amenaza de deforestaciébn por causas
naturales o antropogénicas (Janzen, 1988). Debido a las condiciones de sequia que
padecen los bosques secos, el reclutamiento de plantulas y las tasas de crecimiento son
afectadas y son menores a la de los bosques tropicales himedos ( McLaren y McDonald,
2003), por tal motivo grandes areas de bosque tropical han sido taladas para el
establecimiento de pastizales y cultivos (Guevara, et al. , 1992). Debido a la fertilidad de
sus suelos, es centro de poblaciones humanas y objeto de intensa transformacion para la
agricultura (Murphy y Lugo 1986). Aunado a esta degradacién, se encuentra el gran
desconocimiento de sus caracteristicas y componentes, siendo urgente la necesidad de
realizar estudios sobre este ecosistema del neotrépico (Redford et al., 1990; Mares, 1992).
Estos estudios son basicos para entender los procesos biolégicos de los bosques tropicales

y otros organismos que interactian con estos (Justiano y Fredericksen 2000).

2. Objetivos

2.1 Objetivo General
El objetivo general del estudio fue caracterizar el dafio producido en el follaje de los arboles
de tres estadios sucesionales (temprano, intermedio y tardio) por insectos herbivoros en

especies arboreas del bosque seco tropical.
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2.2 Objetivos Especificos
1. Determinar el grado de afectacion por tipo de dafio de herbivoria: masticadores,

minadores y agallas.
2. Comparar los dafios por herbivoria en tres estadios de sucesiéon en el BST.

3. Evaluar la variacion de los dafios por herbivoria segun la estructura vertical de la copa

para todos los afios y estadios.

3. Marco teérico

3.1 Bosque seco tropical

Los bosques secos tropicales (BST) son ecosistemas caracterizados por presentar
biotemperaturas anuales mayores a 17° C, con un régimen de precipitacién que oscila entre
los 500 mm a los 2000 mm anuales y con un periodo seco de 4 a 6 meses con poca a
ninguna precipitacion (Holdridge, 1967; Kalacska et al., 2004; Calvo-Alvarado et al., 2013).
En los BST la lluvia es la principal entrada de agua y su estacionalidad se considera como
una fuerza ecoldgica dominante, ya que, los patrones de reproduccion y crecimiento de
muchas especies vegetales y animales dependen principalmente de la disponibilidad de

humedad del suelo y la lluvia durante la estacion lluviosa (Murphy y Lugo, 1986).

Los bosques secos del Neotrdpico constituyen un gran conjunto de comunidades de plantas
gue ocurren en climas caracterizados por una distribucion muy estacional de lluvias.
Asimismo, estos bosques son intrinsecamente ecosistemas fascinantes, tal vez no tanto
por su diversidad como por la forma coordinada en la que se organiza su diversidad de
especies relativamente baja (Bullock et al., 1995). EI BST se desarrolla en areas donde hay
un prolongado periodo de sequia, durante el cual las plantas experimentan deficiencia de
agua y la mayor parte del arbolado del dosel pierde su follaje. Los restantes meses del afio
son lluviosos y el follaje adquiere de nuevo sus hojas y aspecto exuberante. Estos bosques
tienen una composicion floristica a nivel de familias muy caracteristica y su vegetacion se
caracteriza por la ausencia de un dosel continuo de porte bajo y un suelo con tendencia a

la desnudez (Hernandez, 1999).
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Debido a la simplicidad del BST y a la alta capacidad de rebrote de las especies arboreas
presentes, se considera que la resiliencia de este ecosistema después de un disturbio es
mayor a la de los Bosques humedos Tropicales (Bh-T) facilitando el alcanzar mas
rapidamente el estado de madurez en bosques secos. Esta simplicidad es mostrada
principalmente por la baja diversidad de especies arbéreas (Murphy y Lugo 1986).

3.2 Estadios de sucesion del BST

El proceso de cambios en la vegetacion a través del tiempo, después de haber sufrido
perturbaciones se conoce como sucesion secundaria (Walker y Del Moral, 2003). La
sucesion secundaria del BST inicia con el cambio de la cobertura boscosa a otros usos,
como ganaderia, cultivos agricolas, asentamientos humanos, modificaciones provocadas
por motivos econémicos, sociales, naturales o por combinaciones de los mismos (Sanchez-
Azofeifa, 2000). Durante el proceso de sucesion secundaria se observa que las
comunidades se van reemplazando una y otra vez a lo largo del tiempo, hasta lograr un
equilibrio composicional que se refleja en la persistencia de las especies arbéreas en el
tiempo (Glenn-Lewin, Peet y Veblen, 1992). El conocimiento del proceso de sucesion
vegetal contribuye con el desarrollo de la ecologia y ofrece un potencial en el desarrollo de

programas de conservacion y uso de los recursos bioldgicos (Finegan, 1996).

3.3 Parque Nacional Santa Rosa

En Costa Rica un area dedicada a la restauracion de ecosistemas forestales naturales que
por varios siglos estuvieron dedicados a pastos para la ganaderia extensiva (Janzen, 2000;
Molina, 2002; Alvarez et al., 2008), se encuentra en el Area de Conservacién Guanacaste
(ACG), especificamente en el Parque Nacional Santa Rosa (PNSR), sin embargo, debido a
las labores de conservacion y de sucesién ecoldgica, el BST da paso a la restauracion de
los ecosistemas del PNSR y de la permanencia de la continuidad evolutiva lejos de efectos

humanos.

También dentro del ACG se encuentran los parques nacionales Guanacaste y Rincon de la

Vieja, también la Estacion Experimental Forestal Horizontes y el Refugio de Vida Silvestre
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Bahia Junquillal (Carvajal-Vanegas y Calvo-Alvarado, 2014). EI PNSR fue creado por la Ley
No. 3694 del 1 de julio de 1966, en el afio 1971 cambia su nombre al actual segun el decreto
ejecutivo No. 1562-A y se amplia su extension en varios decretos mas, hasta llegar a un
area de 38674 hectareas (Hartshorn 1991, Jiménez-Rodriguez 2010). En este parque se
encuentran las zonas de vida bosque humedo premontano (Bh-P) y bosque seco tropical
(Bs-T) segun la clasificacion de Holdridge (1967).

3.4 Herbivoria

Para Marquis (1987) la herbivoria se considera como un fendmeno importante y decisivo
en el proceso evolutivo de las plantas. Por su parte Crawley (1983) y Dirzo (1984) la
herbivoria es una de las interacciones bi6ticas de mayor impacto en las comunidades
naturales, que pueden influir significativamente en la riqueza y abundancia de especies de
plantas. Para evitar la pérdida de tejido a los herbivoros, especies de plantas han
desarrollado mecanismos de defensa nutricionales, fisicos y quimicos (Coley y Barone,
1996). La tolerancia de las plantas a la herbivoria refleja el grado en el cual una planta
puede crecer y reproducirse después de los dafios causados por los herbivoros. Factores
autoecoldgicos, asi como la influencia de los competidores y mutualistas, afectan el nivel

de tolerancia de las plantas (Strauss y Agrawal, 1999).

4. Materiales y métodos

4.1 Sitio de estudio

El estudio se realiz6 en el Parque Nacional Santa Rosa , Guanacaste, Costa Rica (10°53’
N, 85°38’ W), con una estacion seca de 3.5-6.5 meses, usualmente entre noviembre y abril
(Leiva et al., 2009a). El parque se encuentra en las zonas de vida bosque seco tropical (Bs-
T) y bosque humedo premontano (Bh-P) segun la clasificacion de Zonas de Vida de
Holdridge (1967). La temperatura promedio oscila entre 24-28 °C, la precipitacion anual
varia entre 1000-2000 mm (Holdridge, 1978).

El BST del PNSR se caracteriza por ser bosque secundario en distintos estadios de

sucesion (figura. 1) y segun Kalacska et al., 2004 las siguientes son algunas caracteristicas:
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el estadio temprano son bosques que crecieron después de varios incendios intensivos de
pastos que tuvieron lugar a la década de 1980; el estadio intermedio son bosques afectados
por la tala e incendios menos intensos a comienzos de la década de 1970 y el tardio son
bosques localizados en areas donde el ultimo reporte de tala selectiva ocurrié en los afios
1920. Ademéas Leiva et al. (2009b), indican que el estadio tardio de bosque del PNSR tiene
mas de 100 afios.

Figura 1.Imagenes de los estadios temprano (A), intermedio (B), tardio (C) y temprano con

presencia de arboles remanentes (D), en el Parque Nacional Santa Rosa, Proyecto Tropi-
Dry, Costa Rica. Fuente: Carvajal-Vanegas y Calvo-Alvarado, 2014.

4.2 Disefio experimental

Se establecié nueve parcelas permanentes de muestreo de 20 x 50 m (1000 m2) cada una
(figura. 2), tres en cada estadio de sucesion: temprano, intermedio y tardio, aplicandose los
protocolos de investigacion del Proyecto Tropi-Dry (Alvarez et al., 2008). Para cuantificar
los dafios por insectos herbivoros, especificamente: los que inducen agallas, minas y
masticadores externos, en cada parcela se ubicaron dos transectos de 3 x 50 m (150m2)
para un total de 2700 m2 muestreados para nueve parcelas del estudio, en los que fueron
medidos e identificados todos los arboles cuyo diametro a la altura del pecho (dap) 1,3 m,

fuera 22,5 cm.

Se realizaron tres muestreos, los cuales se hicieron al final de la época lluviosa en el mes
de noviembre, para los afios 2007, 2008 y 2009. En cada muestreo se colecté de forma
16



aleatoria hojas de la parte inferior, intermedia y superior de la copa, para proporcionar una
muestra de no menos de 30 hojas de cada estrato por arbol, de la recolecta se excluyé
aguellas especies con hojas compuestas pequefias (e.i. Guanacaste, Cénizaro), las hojas
recolectadas fueron escaneadas y analizadas digitalmente para determinar el porcentaje
de afectacion segun el tipo de dafio (Alvarez et al., 2008).

ST 85°350"W Ubicacién en Costa Rica

T -
\Hacia La Cruz r =
- Ly

10°52'30"N

!S‘I;O"W 7;&'36%“
Parque Naci | Santa Rosa

10°54'0"N

Hacia Liberia,

10°48°0"N

Disefio de la parcela

20m _

10°50'0"N
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B Transecto herbivoria 3x50 m
[ Parcela permanente 20x50 m

Parque Nacional Santa Rosa
Elevacion (m) Curvas de nivel cada 25 m N 1:20.000
- Max : 684 A Parcelas estadio temprano  —— Caminos internos 0 04 08 16 24
B Parcelas estadio intermedio ™= Carretera interamericana —-— km
Min: 0 @ Parcelas estadio tardio [:] Parque Nacional Guanacaste Sistema de proyeccion WGS84

Figura 2.Ubicacion de las parcelas permanentes de muestreo en el Parque Nacional Santa
Rosa, Proyecto Tropi-Dry, Costa Rica. Fuente: Carvajal-Vanegas y Calvo-Alvarado, 2014.

4.3 Andlisis estadistico

Para determinar el area total y afectada por masticadores (en cm?) de cada hoja se utilizd
el programa Paint.Net v3.5.11. De la misma forma para cada hoja se contabilizé el nimero
de agallas y minas. Los datos generados se conformaron en una base de datos empleando
las hojas electronicas en Microsoft ® Office Excel 2010, en estas bases de datos se incluy6
la siguiente informacién: Afio-Mes-Cédigo de la especie-Familia-Género-Especie-Nombre
completo-Autor de la especie-Estadio-Parcela-Subparcela-Placa-NGmero de Arbol-Nivel de
la planta-Numero de hoja-Porcentaje de &rea removida-Porcentaje de area total-Porcentaje

de dafio por masticador-Numero de agallas-Numero de minadores, esta informacion se
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desarrollé para cada individuo muestreado, hoja por hoja, para posteriormente obtener un

promedio por especie.

Se estudi6 tres dafios ocasionados por herbivoros (figura 3.), el primer dafio es el provocado
por masticadores, estos insectos comen el tejido foliar desde afuera, cortan los trozos de
hojas o producen perforaciones en la lamina foliar, algunos de los oOrdenes al que
pertenecen son Hymenoptera y Coleoptera (Arguedas, 2006). Con respeto a los insectos
de inducen agallas representan una interaccion elaborada y compleja desde el punto de
vista evolutivo (Nieves-Aldrey, 1998), estas se forman cuando la planta siente la presencia
de un organismo en su interior, formando tumores, y el inductor sobrevive a la reaccion, y
pasa a utilizarlo como abrigo y fuente de alimento, son mas comunes en ambientes pobres
en recursos y con temperaturas adversas, (Fernandes y Price, 1991), estos organismos son
las larvas de Hymenoptera, Thysanoptera, Homoptera (Nieves-Aldrey, 1998; Needham et
al., 1928). Los insectos minadores de las hojas, se ven obligados a moverse a través de
tejidos de la planta para alimentarse activamente (Nieves-Aldrey, 1998; Mendonga, 2001);

son las larvas de Lepidoptera, Coleoptera, Diptera, Hymenoptera (Needham et al., 1928).

Figura 3.Imagenes de los tres dafios muestreados A masticador en Sebastiania pavoniana
(Muall. Arg.) Mall. Arg. , B minador en Hymenaea courbaril L. y C agalla en Ardisia revoluta
Kunth, en el Parque Nacional Santa Rosa, Proyecto Tropi-Dry, Costa Rica.

Para investigar los efectos de las etapas de sucesion, afios y su interaccion con el area
foliar afectada por masticadores y la frecuencia de las agallas y minas, se utilizaron modelos

lineales generalizados (GLM). Para este modelo las variables explicativas son etapa de
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sucesion, afios, y su interaccion y las variables de respuesta de los modelos separados
son: &rea foliar removido por masticadores, frecuencia de las agallas y frecuencia de minas.
Un andlisis similar se aplicé para comparar el efecto de estructura vertical de la copa
(inferior, intermedia y superior) en la hervivoria. Los modelos minimos adecuados se
obtuvieron por la exclusion de las variables no significativas de los modelos completos. Los
modelos se sometieron a un andlisis de residuales para determinar el ajuste de la
distribucién de error y después se compara con un modelo nulo. Los modelos con
diferencias estadisticamente significativas (P < 0,001) fueron sometidos a un analisis de

contraste (Crawley, 2007). Todos los andlisis se llevaron a cabo en el software R.

Los datos climaticos para este estudio se obtienen de la Estacién Meteoroldgica del Parque
Nacional Santa Rosa para los afios 2007, 2008 y 2009. El calculo del balance hidrico sigue
la metodologia descrita Thornthwaite y Mather (1955, 1957). En este caso se estimé una

profundidad efectiva de suelo de 40 cm y una retencion de humedad de suelo de 75 mm.

5. Resultados

Para el desarrollo de las plantas en el ecosistema, uno de los procesos fisiolégicos mas
sensibles al déficit o exceso de agua es el crecimiento celular, se reduce el area foliar,
acelera la senescencia de hojas maduras, se da disminucién de la dominancia apical,
reduccion de fotosintesis y modificacién de la transpiracion de la planta (Hsiao, 1973;
Jackson, 1985; Nepomuceno, Neumaier, Farias y Oya, 2001). Para ver la informacion del
PNSR mas detallada se presenta la figura 4. y cuadro 1.
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Figura 4.Balance hidrico para tres afios hidrol6gicos que van de A mayo 2007-abril 2008,
B de mayo 2008-abril 2009 y C de mayo 2009-abril 2010, en el PNSR, Guanacaste, Costa
Rica.

Cuadro 1.Variables descriptivas del balance hidrico en el PNSR, Guanacaste, Costa Rica.

Periodo Variable* Valor (mm)
Mayo (07)-Abril (08) P 3017,2
Evt_po 1526,3
Evt_ac 945,4
P-evt_po 581,0
Mayo (08)-Abril (09) P 3394,0
Evt_po 15114
Evt_ac 1040,5
P-evt_po 470,9
Mayo (09)-Abril (10) P 12435
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Evt_po 1616,4
Evt_ac 927,6
P-evt_po 688,7

*Lluvia: P; Evapotranspiracion potencial: evt_po; Evapotranspiracion actual: evt_ac; Déficit: P-evt_po.

Para este estudio se identificaron un total de 1 111 individuos distribuidos en 38 familias y
87 especies entre todas las parcelas. Para ver la cantidad total de hojas e individuos
muestreados se presenta el cuadro 2. y cuadro 3. con informacion general dasométrica y
floristica de este bosque. Para tener una relacibn con otros ecosistemas en cuanto a
composicion, se encuentra un ejemplo de bosque seco en Colombia, donde se registraron
1 768 individuos con dap = 5 cm, representados por 52 especies de 25 familias (Torres et
al., 2012) a los cuales se les midio la herbivoria también y los resultados fueron similares
en cuanto a masticadores.

Cuadro 2. Cantidad total de hojas e individuos muestreados (entre paréntesis) para tres
estadios de sucesién (temprano, intermedio, tardio) en tres afios de medicién
(2007,2008,2009), en un bosque seco tropical, Guanacaste, Costa Rica.

Estadio de sucesion

Afo Mes Temprano Intermedio Tardio
2007 Noviembre 3341(123) 2255(93) 2840(136)
2008 Noviembre 1886(124) 1838(104) 2092(133)
2009 Noviembre 1168(139) 1018(111) 1063(148)

Cuadro 3.Valores promedio con su desviaciéon estandar de los parametros estructurales =
10 cm dap (altura dominante, area basal, densidad y nUmero de especies) y el indice de
complejidad de Holdridge en el afio 2011 para tres estadios sucesionales en el Parque
Nacional Santa Rosa, Costa Rica. Fuente: Carvajal-Vanegas y Calvo-Alvarado, 2014.

Altura Area _ Densidad
_ _ Densidad _
Estadio dominante basal especies ICH
(#/0,1ha)
(m) (m2/0,1ha) (sp/ha)
Temprano  9,9+0,9 0,6+0,5 24+7 6+4 1,6+2,4
Intermedio  17,1+3,5 2,5+1,6 49+12 2046 50,9+39,7
Tardio 22,442,6 2,7+0,3 62+13 19+4 74,2428,1
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Para comprender los principales patrones de los herbivoros en este BST se tiene el cuadro
4., mas especificamente en la figura 5. se muestra el patron de los masticadores y en la
figura 6. la frecuencia de agallas.

Cuadro 4.Valores medios (%) (+ Error estandar) A por estadio de sucesiéon (temprano,
intermedio, tardio) y B por afio de medicion (2007, 2008,2009), de area foliar removido, la
frecuencia de las agallas y frecuencia de minas, en un bosque seco tropical, Guanacaste
Costa Rica. Letras diferentes indican diferencias significativas (Fisher, P < 0,001).

A
_ Area de la _ _
Estadio de hot Frecuencia  Frecuenciade
- oja .
sucesion _ de agallas minas
removida

Temprano 4,47 (x0.31)® 21,25 (+1.81)2 7,80 (+1.19)
Intermedio 6,05 (+0.38)° 6,33 (+1.20)° 7,79 (1.32)

Tardio 5,58 (+0.35)¢ 3,77 (+0.85)° 7,54 (+£1.18)
B P- Area de la _ _
P evt_po evt_ac ] Frecuenciade Frecuenciade
evt_po hoja _
(mm) (mm) (mm) agallas minas

(mm) removida
2007 3017,2 1526,3 9454 581,0 7,13 (+0.46)* 6,81 (+1.35)% 3,98 (x1.04)2
2008 3394,0 1511,4 1040,5 470,9 9,36 (+0.45)° 10,52 (#1.61)° 8,03 (x1.43)°
2009 1243,5 1616,4 927,6 688,7 2,39 (x0.18)° 12,87 (+1.25)° 9,37 (+1.09)°

22



14

— Temprano E:-DD?]EIE
4p | == Intermediario o
— B Tardio
£
=10 A
(=]
i
o
= h
=
-
= 6 A
[=]
E
o
a4
2
=
| ’—X—‘
0 T T T

2007 2008 2009

Figura 5.Porcentaje promedio (x Error estandar) de dafio por masticador, en tres estadios
de sucesion (temprano, intermedio, tardio), para tres afios de medicién (2007,2008,2009),
en un bosque seco tropical, Guanacaste, Costa Rica .Coeficientes de asimetria de Fi Fisher
y P-value se muestra en la figura.
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Figura 6.Frecuencia de abundancia de agallas (+ Error estandar), en tres estadios de
sucesion (temprano, intermedio, tardio), para tres afios de medicién (2007, 2008, 2009), en
un bosque seco tropical, Guanacaste, Costa Rica. Coeficientes de asimetria de Fisher y P-
value se muestra en la figura.
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Para los masticadores segun el cuadro 4A en promedio general hay menos masticadores
en el estadio temprano, esto se puede deber a que es un ecosistema con menor
complejidad vegetal (Holdridge, 1978) y menor nimero de especies, lo cual puede reducir
el diversidad de insectos masticadores. También los resultados son de esperar dado que el
bosque temprano esta mas expuesto a los factores climaticos como viento, alta radiacion
solar y variaciones de temperatura lo cual disminuye la palatabilidad de las hojas y la
cantidad de nichos para los insectos. Del cuadro 4B se observa que el afio 2009, que
corresponde al mas seco, los niveles promedio de herbivoria son los mas bajos debido a
estrés hidrico y la baja palatabilidad, con lo cual se comprueba lo comentado anteriormente.
No obstante al comparar el dafio entre afios y estadio (figura 5.) el nivel de herbivoria por
masticadores resulta similar para el estadio temprano y tardio para los afios 2008 y 2009,

con lo cual se rompe la tendencia al observar los datos promedio (cuadro 4A).

La frecuencia promedio mas significativa de agallas corresponde al estadio temprano,
donde como se ha explicado anteriormente tiene mayor incidencia los factores ambientales
que producen estrés hidrico en las plantas como, alta exposicion a la radiacién y el viento,
lo que explica muy la preferencia de la aparicion de este dafio, como se reporta Fernandes
y Price (1991). Los estadios intermedio y tardio tiene niveles semejantes y mas bajos que
el temprano probablemente porque las hojas estan con menos estrés hidrico. La figura 6.
devela una excepcién a esta conclusion y corresponde al afio 2007 que no le encontramos
mayor explicacién debido a que en el muestreo no se encontrd evidencia de agallas, sin
embargo la tendencia que se marca con los afios 2008 y 2009 es el temprano el estadio

mas propenso al dafio por agallas que los otros dos estadios.

Con respecto al dafio de minas en el cuadro 4A se concluye que no existen diferencias por
estadios, este resultado puede deberse a la unidad de observacion del estudio (frecuencia)
y que quizas sea necesario analizar este dafio empleado unidades como porcentaje o area
de dafio, lo cual no se realiz6 en este estudio). Del cuadro 4B se expresa una posible
tendencia (no significativa estadisticamente) a que las minas aumenten con el estrés hidrico
(afio 2009).

Para Lewinsohn et al. (2005), los patrones de distribucion de los insectos herbivoros en el

tiempo y el espacio son muy dependientes de sus plantas hospederas, para esta afirmacion
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se tiene la figura 7., en donde fueron encontradas 10 469 hojas con dafio por masticadores,
690 agallas y 265 minadores, ademas en la figura 8. se encuentra el dafio por masticadores
para la estructura vertical de la copa.
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Figura 7.Distribucién de abundancia (%) de A hojas con masticador (Semialarium
mexicanum=SEMEX, Luehea candida=LUCAN, Giliricidia sepium=GLSEP, Rehdera
trinervissSRETRI, Guettarda macrosperma=GUMAC, Byrsonima crassifolia=BYCRA,
Sebastiania  pavoniana=SEPAV, Lonchocarpus  minimiflorus=LOMIN, Casearia
corymbosa=CACOR, Quercus oleoides=QUOLE ), B minadores (Tabebuia
ochracea=TAOCH, Luehea candida=LUCAN, Rehdera trinervis=RETRI, Tabebuia
chrysantha=TACHR, Luehea speciosa=LUSPE, Semialarium mexicanum=SEMEX,
Sterculia apetala=STAPE, Pseudobombax septenatum=PSSEP, Ardisia revoluta=ARREV,
Bunchosia ocellata=BOUCE) y C agallas (Rehdera trinervis=RETRI, Sterculia
apetala=STAPE, Lonchocarpus minimiflorus=LOMIN, Ateleia herbert-smithii=ATHER,
Sapranthus palanga=SAPAL, Byrsonima crassifolia=BYCRA, Malvaviscus
arborea=MAARB, Astronium graveolens=ASGRA, en un bosque seco tropical, Guanacaste,
Costa Rica.
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Figura 8. Porcentaje promedio (+ Error estdndar) de dafio por masticador para la estructura
vertical de la copa, en tres estadios de sucesién (temprano, intermedio, tardio) para tres
afios de medicién, en un bosque seco tropical, Guanacaste, Costa Rica.

De la figura anterior se observa que en estadio temprano, la relacién nivel de masticadores
por estrato de copa, sefiala una diferencia estadistica minima entre la copa alta con la
intermedia y la baja (iguales). Sin embargo, se concluye que esta diferencia puede ser
circunstancial por el tipo de muestreo, dado que este estadio estd muy expuesto a la
radiacién solar, ademas que es un estadio con una estructura muy simple que homogeniza
el nivel de luz y exposicién a los factores climéaticos como el viento, el agua y a la presencia
de depredadores. Por lo anterior, no encontramos explicacion para que existan diferencias
de masticadores por estrato de copa para este estadio. A pesar de que el estadio intermedio
representa la estructura mas compleja tampoco el estudio logro detectar diferencias
significativas a nivel de estrato de copas. El estadio tardio, aunque estructuralmente es
similar al intermedio si tiene un indice de ICH (Holdridge, 1978) superior o0 mayor, su altura
es ligeramente mayor y al ser un estado sucesional avanzado ya estd conformando por tres
estratos en el dosel bien definidos, por lo cual hipotetizamos que las diferencias

significativas por estrato de copa se puedan deber a estas caracteristicas.

6. Discusion

La temperatura promedio para los tres afios se mantuvo en 26,3°C, con una mayor

precipitacion para el afilo 2008 y menor para el 2009, este Ultimo fue el afilo mas seco y es
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donde se presenta la mayor frecuencia de agallas y minas. Para Fernandes y Price (1988
y 1991), las plantas logran tratar el efecto del estrés abidtico (deficiencia y exceso de agua
y nutrientes esenciales en el suelo) contra la alta radiacién, falta de agua, y escasez de
follaje fresco (Janzen 1971; Frith y Frith 1985; Wolda 1988), sin embargo, estos dos taxones
sacan provecho debido a la baja vigorosidad de los individuos. De modo contrario con la
estacionalidad en los patrones de lluvia se altera la disponibilidad de agua y nutrientes en
el suelo, lo que afecta en, el desarrollo de la planta y la hace mas susceptible al ataque de
herbivoros (Franco, 2002) como sucede en el 2008 con los masticadores, los cuales
aumentan su poblacién ante esta situacion. Ciertamente, al comienzo de la temporada de
lluvias la mayoria de las plantas aumenta la produccién de nuevas hojas y ramas (Oliveira,
1998), por lo que significa mas alimento y de calidad para los herbivoros (Cornelissen y
Fernandes, 2001), ademas, en la temporada de lluvias se produce un aumento de la
humedad relativa, lo que disminuye el riesgo de desecacién y deshidratacion, y hace que
sea mas favorable para el desarrollo y la supervivencia de los insectos (Wolda, 1988). Se
puede deducir que los insectos herbivoros se encuentran donde poseen la mayor cantidad
de alimento para sobrevivir, por tal motivo se pueden justificar los patrones anteriores en
este BST.

La herbivoria ya ha sido estudiada (Davidson 1993; Filip et al., 1995; Chaves-Badilla, 2002;
Dirzo y Dominguez, 2002; Sanchez-Ramos et al., 2010; Gongalves-Alvim et al., 2011) para
tener una idea de los principales patrones de estos insectos, ya sea a nivel de una sola
especie o de comunidad. Para los masticadores en este estudio en el area removida de la
hoja se tienen diferencias entre estadios de sucesion y entre afios de medicién, se presenta
un incremento en el intermedio (6, 05%), seguido por el tardio (5, 58%) hasta el temprano
(4, 47%), estudios realizados en bosques secos en Brasil, demuestran que tasas de
herbivoria fueron mayores en las etapas intermedias (10, 90%) comparacion con la etapa
inicial (5, 95%) (Mendes et al., 2009), especificamente Dirzo y Dominguez (2002) comparan
su informacion de 6,73% de herbivoria en México, con la ya mencionada por Janzen (1981)

y Dominguez y Dirzo (1995) para este BST en Guanacaste.

Las mayores tasas de herbivoria en etapas avanzadas de sucesion pueden deberse a un
aumento de la interconexion entre las copas de los arboles en el dosel, que puedan facilitar

a los insectos herbivoros su dispersion (Campos et al., 2006). Coley y Barone (1996)
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encontraron que en los bosques tropicales humedos la tasa de herviborismo anual era mas
baja en especies tolerantes a la sombra con un valor de 11,1%, mientras que las especies
pioneras presentaron una tasa mayor con un 48%. Posiblemente las plantas en etapas
tempranas de la sucesion tienen altas tasas de fijacién de carbono, sustituyendo facilmente
los nutrientes perdidos por la accién de los herbivoros, mientras que se espera todo lo
contrario para las plantas en etapas avanzadas de la sucesion (Poorter et al., 2004). Como
consecuencia a la pérdida de area fotosintética, se altera el balance de carbohidratos,
interfiere con el consumo de agua y nutrientes y debilita la estructura de la planta,
reduciendo su potencial reproductivo y afectando el crecimiento y la supervivencia al

incrementar la probabilidad de muerte (Reyes-De La Cruz y Lépez-Ocafa, 2002).

Con respecto a los minadores, algunos estudios (Oliveira, Sampaio y Gomes, 2001,
Hopkins y Memmoott, 2003; Santos et al.,, 2009) demuestran la estacionalidad de los
minadores y los patrones encontrados para las agallas. Hopkins y Memmott (2003) en las
selvas tropicales de Costa Rica, encontraron una distribucion exclusiva de minadores de
hojas en la época de lluvias lo que se contradice en este estudio, por otro lado, Dalbem y
Mendoncga (2006) encontraron que tanto la abundancia como la riqueza de agallas y
minadores se deben a un periodo de baja precipitacién y alta severidad del clima. Para
Medianero et al. (2010) en un bosque tropical en Panam4, en un periodo de estudio de 9
afnos de diferencia, los resultados indican que no existen diferencias significativas en el
namero de insectos inductores de agallas, sin embargo, la comunidad en ese periodo
present6 un reemplazo del 16 % de las especies, lo que se asocia a un cambio en la
composicion del bosque pero no de los insectos que inducen agallas, contrario a lo que
algunos autores afirman, que las agallas tienen una alta especificidad, infestando
generalmente una sola especie de planta o especies de un mismo género (Dreger-Jauffret
y Shorthouse, 1992), por lo que cualquier modificaciéon en el medio que produzca cambios
en la composicion vegetal, se reflejara en la riqueza y composicion de las comunidades de
los inductores de agallas (Medianero et al., 2010), ademas algunos mencionan que
presencia en una determinada comunidad estar4d determinada por la presencia,

abundancia, condicidn fisioldgica y fenoldgica de su planta hospedera (Weis et al., 1988).

Es importante el hecho de que las especies pueden coexistir pero difieren en su grado de

tolerancia a la herbivoria (Van der Meijden et al,. 1988; Briske et al,. 1996) ademas que
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dentro de las especies se proporciona informacion sobre cémo pueden evolucionar para

ser mas tolerantes a los herbivoros (Strauss y Agrawal, 1999).

Para nuestro muestreo no se diferencian patrones significativos en la estructura vertical de
la copa, solamente en el estadio tardio, en donde los herbivoros prefieren poca influencia
de luz, tal vez debido a la palatabilidad de la hoja, para este caso la especie Semialarium
mexicanum presente en los tres estadios de sucesion y en los tres afios de medicion la
mayor herbivoria se da en la parte baja y media de la copa, lo mismo sucede para Luehea
candida, para Gliricidia sepium es lo contrario la mayor herbivoria se da en la parte alta de
la copa con mayor influencia de luz. Es importante recalcar que las especies mas
abundantes de este muestreo coinciden con las mas atacadas por masticadores, minadores
y agallas (Semialarium mexicanum, Rehdera trinervis, Gliricidia sepium, Luehea candida y

Sebastiania pavoniana).

7. Conclusiones

Se logré caracterizar el dafio producido en el follaje por tres tipos de insectos herbivoros,
en el caso de los masticadores hay diferencias entre estadios de sucesion y entre afios de
medicion, con un mayor porcentaje de dafio en el intermedio del 2008, para las agallas la
mayor frecuencia se presenta en el estadio temprano del 2009 y para los minadores no
presentaron diferencias significativas entre estadios pero si una pequefia diferencia entre
afnos, mayor en el 2009, por lo tanto, la herbivoria no se asocia estrictamente con una
gradiente sucesional pero si con una interaccion con balance hidrico, siendo que los niveles
de hervivoria por masticadores, por ejemplo, en cada estadio disminuye con el estrés

hidrico y aumenta en condiciones 6ptimas de disponibilidad de agua.

El dafio producido en las hojas fue mayor por los masticadores, seguido de agallas y

minadores.

Para las especies con mayor cantidad de hojas dafiadas por masticadores se encuentra
Semialarium mexicanum, Luehea candida, Gliricidia sepium y Rehdera trinervis, estas
especies estan presentes en los tres estadios de sucesion a excepcion de Rehdera trinervis

ubicada solamente en el temprano y tardio, y en los tres afios. Para la distribucion de los
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minadores, Tabebuia ochracea tiene un mayor porcentaje, seguido de Luehea candida y
posteriormente Rehdera trinervis. En cuanto a las agallas se encontr6 a Rehdera trinervis
y Sterculia apetala como las méas afectadas. La especie Semialarium mexicanum es
mencionada por Carvajal-Vanegas y Calvo-Alvarado (2014) como la segunda especie en
valor de VI, para este estudio es la segunda especie mas abundante, para las agallas la
especie con mayor porcentaje es Rehdera trinervis que segun el mismo estudio tiene el
valor mas alto de IVI.

La herbivoria de insectos es similar dentro de la estructura vertical la copa de arboles
individuales, probablemente, debido a las especies de insectos se ven influenciadas por el
contenido de nutrientes de hojas, su dureza, factores de depredacién y el microclima, las
especies Semialarium mexicanum y Luehea candida coinciden con mayor herbivoria en la
parte baja de la copa mientras que Gliricidia sepium es en la parte alta con mayor incidencia
de luz, por lo tanto las hojas del nivel inferior son mas suculentas y presentan mas dafio,
mientras que las del nivel superior tienen mayor estrés hidrico, mayor exposicion a la

radiacién solar y por tanto menor suculencia y dafo.

Los estudios herbivoldgicos brindan informacion de la dinamica de los herbivoros con el
bosque, para ver su respuesta antes variaciones climaticas o el porcentaje de dafio que
causan a una especie en especifico.

8. Recomendaciones

Para estudios similares a futuro es recomendable:

a) Aumentar la cantidad de mediciones durante las épocas del afio (lluviosa y seca) a fin de
comparar la dinamica de los herbivoros en las dos estaciones, y aumentar también la
cantidad de parcelas en este ecosistema en particular, para tener una mayor perspectiva

de los patrones mas importantes de los herbivoros en bosque seco.

b) Tomar en cuenta para posteriores analisis, el rea afectada por minadores, ya que el

dato de frecuencia no es un buen indicar de la magnitud del dafio.
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c) Para completar el andlisis de resultados de este estudio es necesario relacionarlo con
un andlisis de suelo, para ver posibles afectaciones de los arboles ante una alteracion de

los nutrientes.

d) Realizar un muestreo especifico para aquellas especies que se detectd que son
hospederas de los tres dafos, con la finalidad de saber si los insectos que se asocian a
estas son considerados especialistas 0 generalistas y ver cudl es la principal ventaja o
desventaja hacia estas especies y hacia a la composicién del bosque.
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