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Resumen 

En este estudio se presenta un experimento que pone a prueba las posibles causas 

que limitan la distribución altitudinal del árbol Ocorea tenera. en Monteverde. La 

metodología que se aplicó consistió en la comparación simultánea de la germinación y la 

depredación de semillas, y del crecimiento y herbivoria de plántulas en tres altitudes: una 

dentro del ámbito de distribución de O. tenera, otra por debajo del limite inferior, y la 

ultima por arriba del límite superior. La depredación de semillas fue de u11 12 % en la 

altitud baja, de un 50 % en la altitud media y de un 90% en la altitud mayor. La 

germinación de semillas fue de un 8 % en la altitud baja. de un 7 8 % en la altitud media, y 

de un 69 o/o en la altitud mayor. La supen·ivencia de indiYiduos fue de O % en la altitud 

baja, de 10 % en la altitud media y de O% en la altitud mayor. al finalizar el primer aiio de 

\'ida. Las principales causas de mortalidad fueron la desecación de semillas en la altitud 

baja y la depredación por vertebrados en las otras dos altitudes. tstos resulados sugieren 

que el limite superior de distribución de O. tenera es causado por la depredación de 

semillas por vertebrados (posiblemente roedores pequeños), y el limite inferior es causado 

por factores abióticos (posiblemente la temperatuta y la humedad), 
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1 n troducción 

El ámbito de distribución altitudinal de gran parte de los organismos es 

característico para cada especie (Stevens 1992); por esta razón los bosques en las montañas 

y cerros varían en su composición y estructura a lo largo del gradiente altitudinal. 

Igualmente un mismo tipo de bosque puede presentar límites altitudinales diferentes en las 

diversas regiones geográficas en que ocurre. Por ejemplo, el Bosque Lluvioso Montano 

Bajo se encuentra entre l 500 y 2500 m en Costa RJca ( l OºN); ehtre 1000 y 2000 m en Perú 

(10°S). y a menos de 1000 m en Chiapas. México t15ºNXWebster 1995). Además, lslebe y 

Velázquez (1994) encontraron que las comunidades Yegetales de México están distrib�1id�s 

200 m más alto que las mismas comunidades en Guatemala. 

Las variaciones de los Jímites altitudinales de especies o comunidades vegetales en 

diferentes regiones geográficas. son atribuidas por Grubb y Whi thmore ( 1966) y por Grubb 

( 1977) en parte al efecto "Massenerhebuog'': los limites altitudinales tienden a ocurrir it 

mayores alturas en montañas más altas y masivas, que en montañas pequeñas. 

En los gradientes altitudinales de las montañas varian también la riqueza de 

especies, así como el tamaño de sus ámbitos de distribución. La riqueza de especies 

disminuye conforme _aumenta la altitud (Holdridge et al. 1971, Grubb 1977, Gentry 1988. 

Heany & Proctor 1990, Stevens 1992. Hunter & Yonzon 1993. Kapelle & Zamora 1995. 

Grau & Brown 1995). o la latitud (Stevens 1989), mientras que el tamaño de los ámbitos 

de distribución de las especies tiende a aumentar conforme aumenta la altitud o la latitud. 

Como consecuencia. las especies típicas de un bosque diverso de latitud baja o altitud baja 

tienen un ámbito de distribución pequeño. Este fenómeno es conocido como la regla de 

Rapoport y fue descrito por Stevens ( 1989. 1992. Cuadro 1) . 
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CUADRO 1. Estudios que presentan datos sobre el aumenw e11 los timbitos de dístribucion latitudinal al 
aumentar la lalitud. o 1m aumento en los ámbitos de distribución altítudinal al aumentar la altihld 

Organismo Región Ambitode Fuente 

Distribución 

P/antat 
Arboles Norte Améncn Latitudinal Brockman 196&• 0 

Arboles Tencsse, USA Altitudinal Whittakcr 1956•+ 

Arboles Alaska. USA Ahitudinal Kessell I 979•t 

Arboles Costa-Rica Altitudinal Holdridge et al. 1971 •t

Ventfhrf]dos 
Pájaros Venezuela Altirudinnl Phelps and de 

Schayensee 1979•" 

Peces None América Latirudinal Lee et al. 1980" 0 

Reptile_s Norte América Latitudinal Conant 1958•0 

Mamíferos Nonh América Latitudinal Burt l 96-l*:-

Mamíferos Colorado, USA Altitudinal Armstrong 1972•" 

Invertebrados 
0nhoptera Colorado, USA Altitudinal Alexander & 

J-1 i l liard 1969•'" 

Moluscos None América Latitudinal Rehder 198 t •<-

• como se cita en Stevens ( 1989}
• como se cita en Stevens (1992}
t datos provenientes de muestreos puntuales
'datos provenientes de conteos regionales
= No se especifica la procendencia de los datos

La condición de las zonas montañosas contrasta entonces con la de la observada en 

zonas bajas. La composición de- especies es menos dh·ersa. los ámbitos de distribución 

tienden a ser más grandes. la producti-vidad primaria es menor. los suelos están usualmente 

limitados en nitrógeno, y el bosque es estructuralmente más simple (Young 1995). Sin 

elllbargo, son zonas con un endemismo alto lo cual sugiere que en las zonas altas se 

manifiesta una especiación rápida y reciente (Webster 1995). 

Esta especiación podría estar mediada por varios agentes. tales como patógenos que 

ocurrieran sólo a una altitud específica. De esta manera el límite de distribución del 



organismo hospedero coincidiría con el sitio en que el patógeno habita. Los individuos que 

lograran resistencia al patógeno podrían iniciar el proceso de especiación. Si la resistencia 

se debiera a un gen rccesivo, los individuos híbridos entre ambas poblaciones no 

sobrevivirían en el nuevo ambiente. Por lo tanto se esperaría una fuerte selección de las 

características que establezcan barreras al flujo de genes entre las dos poblaciones (Webster 

1995), 

Tanto la mediación de la especiación por medio de patógenos como por medio de 

algun otro factor, como temperatura. radiación solar. o depredación, requiere todavía de 

cuidadosos estudios. 

Causas de los límites altitudinales de las plantas 

Los ámbitos de distribución altitudinaf de la mayoría de las especies de plantas son 

característicos para cada especie. según lo demuestran los datos derivados de las 

recolecciones regionales de organismos y unos pocos datos derivados de muestreos 

puntuales (Cuadro 1 ). Es necesario entonces aumentar el número de estudios del segundo 

tipo para fonalecer las evidencias de los patrones de distribución. 

Los límites altitudinales de estos ámbitos de distribución pueden ser diferemes en 

regiones geográficas diferentes. pero en una misma montafta pueden incluso presentarse 

límites abruptos entre especies hennanas ( Burger 1992 ). Los factores que determinan los 

limites de distribución, abruptos o secuenciales. no son aun bien conocidos. Sin embargo. 

se han propuesto corno causas de tales límites diversos factores climáticos. topográficos. la 

infección por patógenos o la depredacíón de semillas. 

Grubb (1977) y Stevens y F ox (1991) sugieren q�e algún aspecto del clima 

ínfluencia los límites altitudinales de los bosques, debido a que históricamente los limites 

altitudinales de los mismos han migrado hasta 500 m como respuesta a camhios climáticos 

globales. Los cambios de temperatura y de precipitación en un gradiente altitudinaL han 
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sido considerados por Holdridge (1947 como lo cita Hartshorn 1983) y por Janzen (1967). 

como factores que influencian la distribución de Jos organismos. Holdridge considera estos 

dos parámetros como determinantes de la "egetación mundial. y Janzen los considera como 

una barrera efectiva de la dispersión de ciertos organismos tropicales. Esta barrera se 

fonnaria cuando el orgunismo encuentra una variación de temperatura o precipitación 

impredecible. En los trópicos las variaciones diarias y estacionales son menores a las de 

zonas templadas por lo que es probable que las poblaciones de organismos estét1 

re!acionadac; evolutivamente con esa magnitud de variación y no con variaciones 

impredecibles. 

Grubb & \\.1titmore (1966) y Grubb (1977) por otra parte consideran que la 

frecuencia de nubosidod es la causa más importante de los límites de distribución de las 

especies vegetales. El límite sería impuesto por los efectos negativos de la nubosidad en el 

crecimiento de la planta: por ejemplo las nubes disminuyen el brillo solar evitando que la 

temperatura de las hojas alcance su nivel óptimo. reducen la cantidad de radiación 

disponible para la fotosíntesis, disminuyen e) déficit de presión de vapor de agua, y podrían 

limitar la absorción de nutrimentos. 

El incremento de la radiación UV-B en un gradiente altitudinal también podría 

limitar la distribución de algunas especies de plamas. Por ejemplo Zízka er al. ( 1992) 

mostraron que un aumento de la radiación L-\'-B disminuyó la productividad de las 

especies de zonas bajas de Hawaii. mientras que aumentó la productividad de las especies 

de zonas altas. Debido a que en Hawaii la radiación l.'\"-B es un 43º o mayor a 3034 m que 

al ni\'el del mar .. es posible que allí la radiación sea una causa de los limites de distribución. 

La topografía y el suelo son también elementos que afectan la composición. el 

crecimiento y la distribución de los bosques. Basnet ( 1992, 1993) encontró que en Puerto 

Rico los árboles de mayor tamru1o están asociados a los acantilados y las pendientes. y éstos 

a su vez determinan la profundidad de la roca madre y la huml!dad del sucio. Además, un 



aumento en e1 pH del suelo. o la ausencia de la especie correcta de micorrizas también 

pueden ser detenninantes en el establecíemie11to de ciertas especies (Goldbcrg 1985), Por lo 

tanto cada uno de los factore:¡ mencionados o alguna combinación de ellos puede 

considerarse como causa de ]os límites de distribucón de ciertas especies. 

La exposición de un sitio a las condiciones climáticas también puede influencíar 

jndirectamente las fonnaciones vegetales. Es común que los sitios expuestos estén más 

frecuentemente cubiertos por nubes, lo que explicaría por qué los bosques montanos 

alcanzan sus límites altitUdinale::; inferiores en las filas de montaña (Grubb & \l/hitmore 

1966). 

La interacción compleja entre el ambiente. los patógenos, y el hospedero puede 

limitar la distribución del hospedero. Según Burger ( 1992. 1995) el hospedero, una planta 

por ejemplo, encontraría su limite de distribución debido a un aumento en la virulencia del 

patógeno, a que la zona corresponda al ámbito de distribución del vector del patógeno. o a 

la disminución de la resistencia del hospedero al patógeno como consecuencia de la 

temperatura y la humedad del sitio. 

La población de depredadores de semillas de una regíón dismjnuye la supervivencia 

de semillas y el establecimiento de plántulas en di\'ersas comunidades vegetales (Janzen 

1971. 1-Jubbell 1980, Boucher 198!. De Steven & Putz 1984. Sork 1987. Schupp & Frost 

1989. 1990, Forget 1992. 1994, Forget et al. 1994). Consecuentemente. la intensidad de la 

depredación de semillas de un sitio puede representar la causa del limite del ámbito de 

dístribución de algunas especies (Bartholomev 1970. Goldberg 1985). 

Los factores bióticos y abióticos mencionados anteriormente podrían estar actuando 

directa o indirectamente como causas determinantes de los patrones de distribución de las 

plantas. La probable interacción entre estos factores sumado a la posible interacción de cada 

factor con las plantas en un sitio especifico. podria resultar en un límite de distribución para 

ciertas especies (Fig. 1 ). La altitud y la exposición a las condiciones ambientales de un sitio 
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influencian el clima de ese sitio. Los diversos componentes de ese clima (temperatura. 

humedad relativa, vientos, cobertura de nubes. radiación) podrían afectar, y en algunos 

casos determinar. la supervivencia de una planta o de alguno de los organismos 

relacionados con ella (un dispersor, un herbívoro, un depredador, un patógeno). 

Aunque en un sitio las condiciones climáticas sean propicias para la supervivencia 

de una especie de planta. su éxito en ese sJtio dependerá de la intensidad de las acciones de 

otros organismos sobre ella. Si en ese sirio se favorece. por ejemplo. un depredador o un 

patógeno, la planta tendrá menor probabilidad de ser exitosa. 

La pendiente de un sitio puede afectar directamente la flora, imponiendo un 

obstáculo físico. Sólo los árboles con un sistema de raíces apropiados podrían establecerse 

en pendientes pronunciadas. Igualmente la pendiente puede detem1inar características del 

suelo (como drenaje de agua, y disponibilidad de nutrimentos) que afectan la supervivencia 

de las plantas. 

Además. cualquier planta en un determinado sitio está expuesta al impacto de 

disturbios naturales, y al impacto humano, factores que pueden también causar limites en 1a 

distribución de muchas especíes. 

Si bien es cierto que los patrones de distribución de algunas de las plantas están 

debidamente documentados, las causas de esos patrones sólo se conocen vagamente. Por lo 

tanto es imponante la realización de estudios que determinen las causas de los límites de 

distribución= para así poder entender como se establecen tales patrones. 



PATOGENOS 

EXPOSICION 

SUELO 

14---t----t----------r-......,-; CLIMA 
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ALTITUD 

DISPERSORES 

HERBIVOROS 

DISTURBIOS NATURALES --1...---------' 
SER HUMANO 

7 

fig. J. Factores bióticos y abióticos que pueden causar el limite en el ámbito de distribución de una planta. 
Las flechas indican que hay un efecto de un factor sobre otro o de un factor sobre una planta. 

Objetivo general 

Indagar algunas de las causas de los limites en la distribución aJtituclinal de Ocotea

renera (Lauraceae)1 en la vertiente del Pacífico de Monteverde. 

1 
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Objcth·os específicos 

l. Determinar el ámbito de distribución altitudinal de Ocotea tencra.

2. Determinar el porcentaje de genninación y depredación post-dispersión de las semillas

en ttn gradiente altitudinal. 

3. Determinar el crecimiento y el porcentaje de herbivoria en los primeros dos meses de

vida de las plántulas en un gradiente altitudinal. 

4. Comparar las variaciones de temperatura. precipitación,. y humedad del suelo, a lo largo

de un brradicnte altitudinal. 

Hipótesis 

Se propuso comprobar las siguientes hipótesis 

(I) ()corea lenera no crece en altitudes mayores a J 500 m debido a que. las

fluctuaciones de temperatura (o algún otro factor climático) impediriart o retardarían la 

germinación de las semillas, o retardarían el crecimiento de las plántulas. Estas condiciones 

aumentarían el riesgo de depredación de las semíllas, de herbivoría de las plántulas. o de 

infección por patógenos de las semillas o de las plántulas. 

(2) Ocotea tenera no crece en altitudes menores a 1200 m debido a que el déficit de

agua, provocado por la estación seca prolongada, impedirla o retardaría la genninación de 

las semillas. Esta condición aumentaría el riesgo de depredadón e infección por parósenos. 



Material y Métodos 

Arca de estudio 

Este estudio se llevó a cabo en Monteverde. Puntarenas, Costa Rica (10° 18' N. 84° 

48' O; Fig. 2). entre rnmo de 1997 y marzo de J 998. El lado oeste de Monteverde 

desciende en una pendiente pronunciada hasta las tierras bajas de la costa del Pacífico, con 

un gradiente altitudinal de vegetación que ha sido clasificado al menos en cinco zonas de 

vida según Holdridge (ver \Vbeehnight 1985 y Haber et al. 1996 para una descripción más 

<letal lada del sitio). 

El presente estudio se situó en dos zonas de vida de la vertiente del Pacífico: 

(1) Bosque Húmedo Montano Bajo ( 1400-1800 m.s.n.m.). con una precipitación anual

promedio de 3000 mm, y cubierto con nubes y lloviznas acarreadas por los ,iemos alisios 

la mayor pane del año: y (2) Bosque Húmedo Premontano (800-1400 m.s.n.m.). con una 

precipitación anual promedio de 2000-2500 mm. y con una fuerte estación seca entre 

noviembre y mayo (Haber et al. 1996). 

Especie en estudio 

Se escogió la espec.:ie Ocorea tenera Mez. & J.D. Smith. ex Mez (Lauraceae), por 

tra1arse de un árbol que crece comünmeote en la región de Monteverde. y en un ambito de 

distribución altitudinal aparentemente estrecho. O. tenera es ut1 árbol ginodioico (Gibson 

& Whee)wright 1996) que alcanz.a un máximo de 12 m de alto y un diámetro a la 
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Fig. 2. Delimitación del sitio de estudio en Monteverde. Las zonas muestran las h·es estaciones experimentales: 
la zona l se encuentra en la Estación San Luis (800-900 m.s.n.m.) de la Reserva del Bosque Nuboso de 
Monteverde (RMV), la zona 2 se encuentra en la propiedad privada ele la familia Stuckey ( 13 50-1450 m.s.n.m.), 
y la z.ona 3 se encuentra en el Arca del Triángulo de la RMV (1600-1700 m.s.11.m.). Este mapa se trazó con ba�e 
en el mapa elaborado por D. King ( 1996 citado en Haber et al. 1996). 
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altura del pecho de 20 cm (Whee! wright 1 993 ). Es una especie endémica de Costa Rica 

que crece tanto en la vertiente del Caribe como en la vertiente del Padfico de la Cordillera 

de Tilarán (Burger & van der Werff 1990). La literatura es confusa en cuanto a los límites 

de distribución altitudinal de esta especie: .sin embargo. w_ Haber (comunicación personal 

1997) afirma haberla encontrado en ambas Yenientes. excepto en los picos más altos, de las 

montañas de Monteverde. 

El período de floración se presenta entre agosto y octubre. Sus flores miden entre 

1 �2 mm de diámetro y son visitadas por polinizadores .. generalistas" pequei\os como 

moscas. abejas y avispas (\vl1eelwright 199.:!, 1993). Los frutos son drupas que alcanzan su 

tama11o máximo (entre 3 y 4 cm. Mazer & \\beelwright 1993) seis meses después de la 

polinización, maduran entre finales de enero y marzo. y pesan entre 4 y 8 g (Wheelwright 

1992). Los principales dispersores son el quetzal (Pharomachrus mocinno). el pájaro 

campana (Procnias tricarunculata), dos especies de tucanes (Ramplwstos su(furatus )' 

Aufocorhyncus prasinus) y la pava negra (Chamaepetes unicolor). Los pájaros ingieren el 

fruto y regurgitan las semillas unos 50 minutos después (Wheelv,Thighl 1986. J 993). 

Recolecta de frutos 

Se recolectaron en total 600 frutos., el primer cohorte de 300 frutos provienen de la 

cosecha de abril ( 4-14 de abril de 1997), y el segundo cohorte, también de 300 frutos. 

provienen de la cosecha de junio ( 15-20 de junio de 1997). Durante la cosecha de abril se 

recolectaron frutos de 21 árboles, mientras que para la cosecha de junio se recolectaron 

frutos sólo de seis de esos 21 árboles. Cada cohorte ·se utilizó para establecer un 

experimento independiente pero con el mismo diseño (ver diseño experimental), Además 
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los frutos provenientes de un mismo árbol fueron repartidos aleatoriamente entre altitudes, 

sitios y tratamientos. para disminuir el efecto materno. 

Las semillas se separaron de la pulpa y el pericarpo que las rodea aplicando presión 

manual directamente sobre el fruto y hasta que las semillas fueran expulsadas. Luego cada 

semilla fue pesada e identificada segun el árbol madre. Cada semilla fue colocada 

individualmente en un sobre de papel. en el cual fue transportada al campo para su 

respect.iva siembra. Unicamente se utilizaron semillas sanas (sin manchas. perforaciones. 

o algún otro daño superficial).

Diseño e�perimcntal 

Este estudio consta de cuntro par1es independientes : ( l) censo altirudinal de Ocalea 

tenerCI; (2) experimento de germinación y depredación de semillas realizado 

simultáneamente en tres altitudes diferentes (Cuadro 2 ); (3) experimento de crecimiento y 

herbivoria de plántulas realizado simultaneamente en tres altitudes diferentes; y (4) 

determinación simultánea de temperatura. precipitación. y humedad del suelo en las tres 

altitudes donde se realizaron los experimentos. Las tres estaciones experimentales se 

ubicaron en un gradiente altitudinal entre 800 m y 1700 m de :iltitud (fig. 3): la primera se 

ubicó entre 1600 m y 1700 m. es decir. por encima del límite superior de <listribucíón de 

O. C<!nera; la segunda entre l 350 m y 1450 m. área que está dentro del ámbito natura1 de

distribución de esta especie; y la ultima se ubicó entre 800 m y QOO m. es decir, por debajo 

del límite inferior de distribución. En cada altitud se escogieron tres sitios separados al 

menos por 100 m. Todos los sitios experimemales se ubicaron en áreas con bosque maduro 

característico de cada ahitud y evitando los claros causados por caída de árboles, En cada 
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sitio se establecieron dos cuadrantes de 2 x 27 m (Fig, 3), que corresponden a las dos 

cohortes de frutos. 

CUADRO 2. Experimenlvs de germinaci6n y depredación de semí/las, y de crecimiento y herbivoría de 
plá111ulas de Ocotea tenera, Monteverde, Co,tta Rica lrepets: repeticiones) 

Experimento Factor Diseño Tratamiento No. semillas Ahitudes Muestra 
manipulado experimento por a1tirud o plántulas (repets.) Total 

Semilla.r 

Germinación y J. Vertebrados Bloques . 30 3 540 

Depredación 2. Insectos (2) 
3, Hongos

Plá11tulas 
Crecimiento y 1. Vertebrados Bloques J ,, � 240 

Herbivoria 2. Insectos (:.?) 
3 Hongos

Distribución altítudinal de Ocotea te11en, 

El censo de O. tenera se realizó, del 22 al 26 de setiembre de 1997, a lo largo de un 

gradiente altitudinal entre 700 m y 1700 m. Se escogieron cinco puntos altitudinales (700 

m. 1050 m, 1400 m, 1500 m. y 1600 m) y en cada w10 se establecieron al menos tres

parcelas de 4 m x 100 m, perpendiculares a la pendiente y separadas entre sí por 50 m. En 

cada parcela se marcó la línea central con una cinta métrica. Dos observadores recorrieron 

la parcela, una a cada lado de la cinta, anotando los individuos de O. teneru encontrados. 

Estos indjviduos se clasificaron en tres categorias de tamaño: adultos (mayor a 1.3 m de 

altura), juveniles (entre 0.3 y 1.3 m). y plantu.las (menor a 0.3 m). La densidad a diferentes 

altitudes se expresa en número de individuos por l 000 m::? . 
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Además se realizó un censo de semillas de O. tenera dentro de las mismas parcelas. 

La línea central de la parcela se dividió en cien puntos (uno a cada metro), y luego se 

escogieron 30 pw1tos al azar (15 a cada lado de la línea central). En cada punto se colocó 

una cuadrícula de I m2
, dentro de la cual se buscaron semillas. 

1 

J 600- 1700 m.s.n.m. 

1350-1450 m.s.n.m. 

800-900 m.s.n.m.

4 5 

7 8 9 

1 a: • ., 1 ! ,, · 1 
;:'�===�1 ..., _  . t"' ' ,___ ____ _. 1.. - 1

2 3 

6 

Fig. 3. Ubicación de los cuadrantes (2 x 28 m) para los experimentos de germinación y depredación de 
semillas; y de crecimiento y herbivoria de plantulas de Ocoteo tenero, Monteverde. Costa Rica. Los números 
indican los sitios en cada altitud. La distancia entre los sitios de cada altitud es variable (como mfnimo 100 
m). Los cuadrantes de un mismo sitio estan separados por JO m. 

Análisis estadístico. Las densidades. expresadas en proporciones. se compararon entre 

altitudes mediante la prueba estadística de Kruskall-Wallis. del programa ·"Systat 6.1 para 

\Vindows". 



Precipitación, temperatura y suelo en un gradiente altitudinal 

Temperatura 

15 

Para detenninar la temperatura se colocaron sensores automáticos de temperatura 

(Hobo Temp®) en una cuadrícula por altitud. entre junio y octubre de 1997. Los sensores 

se colocaron a 20 cm del suelo atados a la raíz de un árbol, y la temperatura se registró 

caqa30 min. 

Precipitación 

Los datos de precipitación se tomaron de dos fuentes de información. Una 

corresponde a la estación meteorológica de Monteverde. ubicada a 1460 m de altitud, y la 

otra corresponde a la Estación San Luis de la Reserva de Monteverde (710 m de altirud). 

Ambos juegos de datos fueron tomados diariamente con pluviómetros manuales, desde 

junio hasta noviembre de 1997. 

Suelo 

Las muestras de suelo se recolectaron entre el 24 y el 26 de julio de 1997. dentro de 

los ntismos cuadrantes en donde se sembraron las semillas. Se trazó una línea a lo largo de 

la parte central del cuadrante, y luego se recolectó una muestra en cada extremo de la linea 

y otra en el centro. En total se tomaron 18 muestras de suelo por cada altitud. Cada 

muestra se tomó con un tubo pvc de 15 cm de diámetro y l O cm de alto. También se 

recolectó el volumen de hojárasca que se encontraba en la superficie del suelo, sobre el

tubo de pvc. Las mt1estras de suelo fueron analizadas para Ca, Mg. K. P, pH, y la 

humedad, en los laboratorios del Centro de [nvestigaciones Agronómicas (CIA) de la 
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Universidad de Costa Rica; mientras las muestras de hojarasca se secaron en un horno a 

70ºC. y hasta peso constante. 

Análi.�is estadístico. Todas las pruebas estadísticas se realizaron con el programa "Systat 

6.1 para Windows". Los máximos y mínimos de temperatura se compararon utilizando 

análisis de variancías (ANDEV A) de dos vías. Las medidas de precipitación diaria se 

compararon mediante la prueba estadística de Signos de Wilcoxon. Las medidas de la 

hum�dad del suelo fueron transformadas al arcoseno del valor (transformación angular). 

luego éstas y !os datos de los demás elementos químicos del suelo, fueron analizados con la 

prueba estadística no paramétrica Kruskal-Wallis. 

Germinación y depredación post-dispersión de semillas de Ocotea te11era en un 

gradiente altitudinal 

Este experimento se realizó dos veces; una vez para cada cohorte de semillas, Las 

semillas del primer experimento se sembraron entre el 21 y el 23 de abril 1997, y las del 

segundo se sembraron entre el 25 y el 28 de junio de 1997. En ambos experimentos se 

siguieron los pasos que se describen a continuacion: en cada altitud se escogieron lres 

sitios: y e11 cada sitio se establecieron dos cuadrículas de 2 m x 30 111 perpendiculares a la 

pendientre (Cuadro 2). En cada cuadrícula se sembraron 1 O hilera!; de 3 semillas (Fig. 3 

y 4). Las hileras constan de tres unidades experimentales (semillas). a cada una de las 

cuales se le aplicó un tratamiento diferente : ( 1) Tratamiento exclusión-total: la semillas se 

protegieron contra vertebrados, insectos y bongos. Esto se logró mediante un excluidor de 

cedazo (cuadriculado de I cm2) de 10x10xl0 cm, y mediante la aplicación. cada 15 días. 
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del fungicida TRUBAN (Dosis : 2.Sg / 1 de agua) y del insecticida FURADA.N (Dosis: 

lg / 10 cm2 de suelo). (2) Tratamiento exclusión•parcial: la semilla se protegió únicamente 

de \'Crtebrados. por medio del mismo excluidor utilizado en el tratamiento anteñor. 

(3) Tratamiento sin-exclusión: la semilla se sembró expuesta a sus enemigos naturales y a

daños mecID1icos (caída de ramas). A esta semilla se le adhirió con pegamento e1 extremo 

de un hilo de nylon (30 cm de largo): y el otro extremo del hilo se amarró a una estaca de 

madera de 30 cm de alto que se enterró 1 O cm en el suelo. 

7 7 � 
1 m 1 

o iZ 7 

■ • • • • • • • • • 

3m 

28m 

■ Tratamiento 1 0 Tratamiento 2 O Tratamiento 3 

fig. 4. Asignación de tratamientos dentro de un cuadrante del experimento de genninacíón y depredacjón de 
semillas en Monteverde. Tratamiento 1: exclusión-total (vertebrados, insectos y hongos). Tratamiento 2: 
exclusión-parcial (veneb,·ados). Tratamiento 3: sin-exclusión. Ver rexto para detalles. 

Debido a la utilizacíón de co_mpuescos químicos el tratamiento (1) se le aplicó 

siempre a las semillas situadas en el punto más abajo de la pendiente. para evitar la 

contaminación de las otras semillas por escorrentía o capilaridad. Los tratamientos (2) y (3) 

se intercalaron de posición si$temáticamentc (Fig. 4), 
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Las cuadriculas se visitaron una vez por semana, durante dos meses, y los datos 

anotados para cada semilla fueron los siguientes: presencia o ausencia de la semilla y 

radícula visible (indfoó que la semilla germinó). 

Causas de mortalidad. Las causas de muene de las semillas fueron clasificadas en cinco 

categorías: 

( l )  Muerte por depredación de vertebrados: porcentaje de semillas desaparecidas por

altitud. Debido a las observaciones hechas anterionnente JX>r D. Wenny (comunicación

personal 1997) en el área de la Reserva de ?\.fonteverde. y por observaciones 

perSonales, se asume que las semillas desaparecidas. son semillas depredadas 

principalmente por roedores pequeños. Wenny atribuye la alta depredación (99.7 %) 

de Ocotea endresiana (Mez) principalmente al roedor Peromyscus m�xicanus, mientras 

que. durante mi experimento, noté que las semillas inicialmente protegidas con cedazo 

de gallinero (cuadriculado de 4 crn2) desaparecieron en su totalidad. Ademas 

experimentos adicionales con semillas marcadas mostraron que las semillas son 

comidas y no enterradas (observación personal). al igual que observó D. Wenny en 

1995. 

(2) Muerte por ataque de insectos: porcentaje de semillas que no genninaron y que

presentaban al menos un 50 % o más de su volumen dañado por perforaciones.

(3) Muerte por desecación: el porcentaje de semillas que no genninaron y que presentaron

características evidentes de desecación. es decir. superficie corrugada, cotiledones

endurecidos y color negruzco.
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(4) Muerte por otro factor: porcentaje de semillas que no germinaron y que presentaron

daños variados como cotiledones suaves y color negruzco.

(5) Muerte post.germinación: porcentaje de semillas que germinaron pero cuyas plántulas

perecieron. No se cuantificaron las causas de monalidad de las plántulas. pero la

mayoría murieron por desecación durante la época seca.

Análisis estadístico. Los datos de los experimentos de germinación y depredación se 

presentaron y analizaron en porcentajes. Las comparaciones entre altitudes y tratamientos 

se realizaron mediante las pruebas estadísticas no•pararnétricas de Friedman. U de Mann 

Whitney, y Tablas de Contingencia. del programa ··Systat 6.1 para Windows··. 

Crecimiento y herbivoria de plántulas de Ocotea te11era en un gradiente altitudinal 

Para realizar este experimento se utilizaron las plántulas correspondientes a las 

semillas germinadas de los dos experimentos anteriores (las dos cohortes de semillas). es 

decir que las plántulas pennanecieron en el sitio donde se sembraron. A cada plántula se le 

asignó uno de los cuatro tratamientos siguientes (Fig. 5) : (1) Tratamiento exclusión-total: 

plántula excluida de venebrados. insectos y hongos. Esto se logró por medio de un 

cilindro de cedazo (cuadriculado de 1 cm:} de 0.5 m de alto, y 0.2 m de diámetro, y 

mediante la aplicación. cada 15 dias. del fungicida TRUBAN (Dosis : 2.Sg / 1 de agua) y 

del insecticida MEDEFOS (Dosis : 1 ce / 1 de agua). Ambos compuestos químicos se 

aplicaron al follaje de la plántula; (2) Tratamiento exclusión•parcial-macro: plántula 

excluida sólo de vertebrados, por medio de un cilindro de cedazo, equivalente al utilizado 

en el tratamiento (l); (3) Tratamiento-parcial-micro: plántula excluida sólo de insectos v 
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hongos mediante la aplicación del fungicida y del insecticida utiJizados en el tratamiento 

(1)¡ ) (4) Tratamiento sin-exclusión: plántula expuesta a sus enemigos naturales, y a 

daños mecánic,os, 

Las cuadrículas se visitaron cada quince días. durante 7 meses (de setiembre de 

1997 a marzo de 1998) y se anotaron los siguientes datos: para los tratamientos (1) y (2) se 

midieron la altura, el número de hojas, eJ largo y ancho de cada hoja y el área de dafto (por 

medio de un acetato transparente cuadriculado). Para los tratamientos (3) y (4) se midieron 

la a1tura y el número de hojas. 

El largo y ancho de cada hoja (tratamientos 1 y :n fueron transformados, por medio 

de una ecuación de regresión lineal, en el área en cm= de cada hoja. Posteriormente se 

sumó el área de todas las hojas por individuo. La medición de área foliar se realizó 

únicamente en plántulas con exclusión-total y exclusión-parcial-macro, pues el objetivo era 

cuantificar el daño causado por organismos con un tamaño menor a 1 cm2
, 

lml
tzl 
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181 Tratamiento 1 

IZl 

t'8J 

IZl 
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28m 

IZl Tratamiento 1 

12) 

l8l 
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C8J 

fe Tratamiento 3 ::J Tratamiento 4 

Fig. 5. Asignación de tratamientos dentro de un cuadrante del experimento de crecimiento y herbivoría de 
plantulas en Monteverde. Tratamiento l: exclusión-total (vertebrados, insectos y hongos). Tratamiento 2: 
exclusión�parcial-macro (vertebrados). Tratamiento 3: exclusión-parcial-micro (insectos y hongos). 
Tratamiento 4: sin-exclusión. Ver texto para detalles. 



Para obtener la ecuac:ión de regresión se llevó a cabo el siguiente procedimiento: se 

escogieron al azar diez individuos a 1600 m de altitud y diez a 1400 m. Las hojas de cada 

individuo fueron trazadas en papel, y luego pasadas por un medidor electrónico de área 

foliar (modelo Licor-3100). Ademas, se les midió el largo (L) y ancho (A). para finalmente 

obtener la regresión entre el L x A (b) y el área foliar (a} (a = 0.559b + 0.406: F=2127.597� 

r
1 = 0.963; p<0.01) , mediante la prueba estadística de Regresión Lin.ear del programa 

•·systat 6.1 para Windows".

Análisis estadístico. Los datos de crecimiento (altura y número de hojas) fueron analizados 

mediante la pmeba estadística Kruskal-Wallis. y los daros de área foliar y de área foliar 

dañada mediante la prueba U-Mann-Whitney del programa �systat 6.l para Windows•·. 

Inicialmente se compararon los tratamientos en cada altitud por separado y luego se 

compararon las altitudes. Estas comparaciones se hicieron únicamente para tres edades de 

)as plántulas: para la éoborte de abril se escogieron las siguientes edades (expresadas en 

número de semai1as· desde la siembra de la semilla): 19. 27 y 46 semanas. Y para la 

cohorte de junio se escogieron : 14, 24 y 36 semanas. 



Resultados 

Distribución Altitudinal de Ocotea tenero 

Se recorrieron un totaJ de 7800 m:i a lo largo de un grailiente allitudínal. En cada 

una de las cinco altitudes censadas se recorrieron entre 1200 rn2 y 1600 m2
• La densidad por 

1000 ni de Ocotea tenera fue significativamente más alta a 1050 m de altitud ( 12

individuos en 1000 m2
) que en el resto del gradiente altitudinal (Kruskall-Wallis,

x2 
= 11.554, p<0.05, df = 4). A partir de ese punto la densidad disminuye conforme 

disminuye o aumenta la altitud. A 1600 m y a 700 m de altitud no se encontró ningún 

individuo de O. tenera (Fig. 6). Al separar los indiYiduos en categorías de tamaño, la 

densidad de individuos juveniles y de plántulas tiende a ser aproximádamente cjnco veces 

mayor a 1050 m y a 1400 m de altitud que a 1500 m, mientras la densidad de individuos 

adultos parece no variar con la altitud. 

12 

"'-

10 

8 

6 

·s 4 

2 

o 

700 1050 

li!J Adultos a Juveniles O Plantulas ■ Total 

1400 

Altítud (m.s.n.m.) 

15D0 1600 

Fig. 6. Densidad de individuos de Oco(ea tenera en un gradiente altirudinai en Monteverde (setiembre J 997). 
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Para el censo de semillas se recorrieron 510 m1 en total, y entre 90 m2 y 120 m2 en 

cada altitud. No se encontró ninguna semilla de O. tenera en toda el área recorrida. 

Precipitación, temperatura). suelo en un gradiente altitudinal

Temperatura 

Durante los meses de junio a octubre de 1997. el promedio mensual de temperatura 

(Cuadro 3) y el promedio mensual de temperatura máxima y mínima diarias (Fig. 7), fueron 

significativamente menores a 1400 m y a 1600 m que a 900 m de altitud (Cuadro 4). La 

temperatura mínima diaria promedio a 1,400 m y a 1600 m osciló alrededor de 15°C, y la 

máxima alrededor de l 8ºC. mientras a 900 m la temperatura minima osciló alrededor de 

20ºC y la máxima alrededor de 24°C. 

CUADRO 3. Promedio y desviación estandar (en paréntesis) de las temperaturas mensuales (iunin a octubre 
de /997), en un f.TDdiente altit11dinal. Monteverde (n � tamaña de nwestra por mes) 

Mes Altitud (m.s.n,m.) 
900 1400 1600 

(n=l 500') (n=1500) (n:1500) 

Junio 20.90 16.88 16.39 

{l, 17) (1.20) ( 1.06) 

Julio 21.18 17.43 16.62 

(0.98) (1.05) (0.701 

Agosto 21.42 17.91 16.50 

( l.J 7) (0.89) (0.84) 

Setiembre 21.06 17.8:? 16.57 

(1.12) (1.03) (1.03) 

Octubre 21.00 17.62 16.59 

(1.22) (0.95) (0.96) 
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CUADRO 4. Resultados de la prueba estadística ANO VA de una vía, u1i/izada para lo comparación de 
temperaturas en un gradiente allitudinal (junio - octubre, 1997). Monteverde (prohobilidad en paréntesis) 

Temperatura Estadistico (F) ,;lf Tukey Tukey Tukey 
900-1400 900- 1600 1400-1600 

Mínima 1048.106 3.347 4.317 0.970 

(0.000) (0.000) (0.000) (0.000) 

Máxima 1498.818 2 4. 181 5.170 0.989 
(0.000) (0.000) (0.000) (0.000) 

Promedio 1947.º901 .. 3.571 4.551 0,980 

(0,000) (0.000) (0.000) (0.000) 

Precipitació11 

La precipitación diaria fue significam·ameme mayor a 1460 m de altitud que a 

71 O nt durante los meses de julio ( Wilcoxon, z = 2.842; p<O.O 1) y agosto (Wilcoxon; 

z == -3.116; p<0.01) de 1997. La precipitación mensual de agosto a 1460 m fue de 

286.11 mm, y a 71 O m fue de 73.6 mm (Fig. 8). En el resto de Jos meses entre junio y 

noviembre de ese año las precipitación osciló entre 250 mm y 400 mm, y no hubo 

diferencia entre las altitudes. 
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fig. 8. Precipitación mensual Je junio a noviembre de 1997 en Monteverde. 
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Suelo 

La humedad de la hojarasca y del suelo (a 10 cm de profundidad) decrece conforme 

disminuye la altitud (Cuadro 5, Fig. 9). A 1600 m el promedio de humedad de la hojarasca 

(84 %) y del suelo (81 %) son significativamente mayores que a 1400 m . los cuales a su 

vez son significativamente mayores que a 900 m (Hojarasca: Kruskal-\Vallis; x2
""' 46.699; 

p<0.01. Suelo: Kruskal-WalJis; x2
= 47.127; p<0.01). 

CUADRO 5. Promedios}• desviación eslondar (en paréntesis; de algunas carac1erísticas fisic,,s y químicas 
del suelo del bosque. en un gradiente altiwdina/. MOf/teverde 

Caracteristi ca Altitud (m.s.n.m.) 
900 1400 1600 

(n= l 8) (n"' l 8) (n-=l.S) 

Humedad Hojarasca (%) 32.87 57.24 84.01 
(6.69) (8.48) ( 1.40) 

Humedad Suelo (%) 27.30 54.78 81.00 

(4.24) (3.05) (4.35) 

pli .5.94 6.18 4.64 
(0.57) (0.33) (0.51) 

Acidez cmol(+) /) 0.17 0.23 0.77 
(0,06) (0.22) (0.63) 

K cmol(+)/ l 0.54 0.63 0.56 
(0.18) {0.19) (0.22} 

P mg/ 1 6.58 4.53 21.92 

(2.05) (1.84) (7.57) 

Ca cmol(-t·) / l 12.96 26.30 11.84 
(3. l 6) (4.68) (3.80) 

Mg cmol(+) / 1 2.71 3.87 2.8) 
(0.67) (1.01) ( 1.19) 
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A 1600 m el pH del sue1o ( 4.64) es significativamente menor que a 1400 m y a 900 

m (Cuadro 5, Fig . 10. Kruskal•Wallis; x1 
= 35.617; p<0.01). Por otra parte el fósforo 

(21.92 mg/l) y la acidez (0.77 cmol(+ )/1) son significativamente mayores (P: Kruskal• 

Wallis; x
2 

= 39.01: p<0.01. Acidez: Kruskal-Wallis; x1 = 28.20; p<0.01 ). 
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Fig. 9. Promedio y desviación eslandar de la humedad del suelo y la hojarasca en un gradiente altitudinal de 
Monteverde. 

El suelo a los 1400 m de altitud presenta una concentración de calcio 

(26.30 cmol(+)/1) y de magnesio (3.87 cmol(+)/1) significativamente mayores que a 1600 m 

y a 900 m (Cuadro 5, Fig. 10. Ca: Kruskal•Wallis: x2 = 36.0l; p<0.01. Mg: Kruskal• 

Wallis: x2 = 14.6; p<0.01). La concentración de potasio no difiere estadísticamente a lo 

largo del gradiente altitudinal. 
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fig. JO. Promedio y desviación estandar del pH, acidez. K, P. Ca y Mg en un gradiente altitudinal de 
Monteverde. 
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Germinación y depredación post•dispersión de semillas de Ocotea te11era en un 

gradiente altitudinal 

Porcentaje de germinació11 

La germinación de semillas de Ocorea renera varía con la altitud y con la exclusión 

de ,·ertebrados (Cuadro 6. Fíg. 11 ). Las semillas con exclusión-total y parcial presentaron 

un porcentaje de genninación significativamente mayor a 1400 rn y 1600 m de altilud (96-

100 %) que a 900 m (3-10 %), en ambas cohones (exclusión-parcial : Fríedman1

x2 = 10.33. p<0.01, df = 2: exclusión-total: Friedman. x:z = 9.08. p<0.01, df = 2). Sin 

embargo las semillas sin exclusión presentaron porcentajes de germinación que variaron 

entre las cohortes. y a lo largo del gradiente altitudinal. El porcentaje de germinación más 

alto fue obtenido a 1400 m 

CUADRO 6. Porcentqfes de germinación y supen:ivencia de dos cohortes de semilla:. de Ocotea /enera, 
Mome"erdc in = número de semillas) 

TRATAMIENTO DE ALTITUD 
EXCLUSION (111.s.n.tn,) 

900 1400 l600 

Abril Junio Abril Junio Abril Junio 

Exclusión-total 
--Germinación 3.3 6.7 96.7 96.7 96.7 100 
--Supel'\·ivencia 13.33 o Q{) 63.3 66.7 96.7 

--Depredación o o o o o o 

(n=30) (n""30) (n-30) (n=30) (n=30) (n=30) 

Exclusión-parcial 
--Germinación 3.3 JO 90 89.7 100 100 
--Sipcrvivencia 3.3 o 73.33 68.97 70 86.7 
--Depredación o o o o o o 

(n-30) ln-30) (n=30) (n=19) (n=='30) (n-=a30) 

Sin-exclusión 
-Germinación o 22.2 60 33.3 13.3 6.7 

-Supervivencia o o 13.H 10 o o 

-�Depredación 10 14.8 36.i 63.3 86.7 93.3 
(n=30) (n=-17) (n:30) (n=-301 (n=30) (n�30) 
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de altitud (30-60 %), para ambas cohortes. Por otra parte el porcentaje de genninación 

más bajo para la cohorte de abril se obtuvo a 900 m (O%), para la cohorte de junio, se 

obtuvo a 1600 m (6.67 %. Fig. 11). 
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Fig. 11. Porcentaje de semillas que genninaron entre abril 1997 y marzo 1998·. de dos cohortes (abril y junio) 
de Ocorea.renera en Montcverde. Los patrones de relleno indican los tratamientos de exclusión: blanéo • 
sin-exclusión; gris -.. exclusión-parcial; y negro = exclusión total. 

Las semillas con exclusión-total y parcial presentaron un porcentaje de germinación 

(89-100 %) significativamente mayor que las semillas sin exclusión (6-60 %) a 1400 m y 

J 600 111, para ambas cohortes de semillas (Cuadro 6. Fig. 11. 1400 m: Friedman, x2 = 7.00, 

p<0.05, df= 2. 1600 m: Friedman, x2
= 9.08, p<0.01, df=2). Mientras a 900 m de altitud, 

el porcentaje de germinación de las semillas con exclusión (3-10 %) no se diferenció de las 

semillas sin-exclusión (0-22 %), para ambas cohortes. 

Período de germinación 

La extensión del período de genninación de las semillas de O. renera \'aria con la 

altitud y con la cohorte (Fig. 12). Conforme disminuye la altitud. disminuye la velocidad 
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Fig. 12. Porcentaje acumulado de semillas germinadas de dos cohortes (abril y junio) de Ocotea tenera a lo 
largo de un gradiente altitudinal, en Monreverde. Los tratamientos de exclusión se indican en la parte 
superior de cada gráfico (ver detalles en el texto). 



de germinación de la cohorte. Las semillas con exclusión-total y parcial sembradas a 

1600 m, alcanzaron su máximo porcentaje de germinación (96-100 %) en un periodo entre 

12 y 14 semanas. Mientras a 1400 m de altitud el máximo de germinación (89-97 %) se 

alcanzó en un período entre 24 y 27 semanas. Por otra parte el máximo porcentaje de 

germinación a 900 m de altitud (3-10 %) se alcanzó entre 12 y 14 semanas. 

Debido al bajo número de semilJas que germinaron bajo el tratamiento sin-exclusión 

a lo largo del gradiente altitudinal, no se calculó la extensión de su período de germinación. 

Período de pre-germi11aci611 

El número de días transcurridos hasta la germinación de las semillas de Ocotea

tenera incrementa conforme disminuye la altitud, y varía con la cohorte (Cuadro 7, 

Fig. 13). Este período es significativamente menor a 1600 m de altitud (65-75 días) que a 

1400 m (94 -130 días), para ambas cohortes (cohorte abril : Mann Whitney, 

t; = 531. p<0.01, df= 1.� cohorte junio: Mann-Wbimey, U= 1364.500, p<0.01, df= 1). 

CUADRO 7. Promedio del número de dias transcurridos hasta el inicio de la germinación de dos cohortes 
(cosechas de abril y junio) de semillas de Ocotea tenera. Monteverde (desviación esrandar en paréntesis.-
11= /amaño de muestra) 

TRATAMIENTO DE 
EXCLUSION 

Exclusión-total 

Exclusíón-parcial 

1400 
Abril Junio 

124.10 94_17 
(45. l 7) (51.04) 

n=30 n=30 

130.21 103.61 

(45.11) (46.44) 
na:30 n=29 

ALTITUD 
(m.i;.n.m.) 

1600 
Abril Junio 

74 67.33 
(17.85) () Uil) 

n=30 n=30 

68.87 65.93 
(17.94) (12.18) 
n=30 n=30 
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Además el número de días transcurridos hasta la germinación de la cohorte de abril fue 

significativamente mayor que los transcurridos hasta la genninación de la cohorte <le junio. 

tanto a 1600 m como a 1400 m () 600 m.s.n.m. : Mann Whitney. U =e 1380. p<0.0 l. df = 1: 

1400 m.s.n.m.: Mann Whitney, U= 346:?. p<0.01, df= 1). 
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Fig. 13. Numero (promedio y desviación estandar) de días transcurridos hasta el inicio de la germinación de 
dos cohortes (abril y junio) de semillas de Ocotea tenera en Monteverde. Las letras indican los tratamientos 
de exclusión: A-=exclusi<in•parcial. B•exclusión-total. 

El peso de las semillas no se diferencia ni entre los tratamientos de e>:c!usión. ni 

entre las altitudes del gradiente (fig. 14) . Sin embargo el peso de las semillas de h1 

cohorte de abril (3 .34. g =. 0.93 g) es significati\'amente menor al peso de las semillas de la 

cohorte de junio (3.49 g ± 0.79 g) (Mann-\Vhitney. t: = 30089.00. p<0.01, df = l ), 

Depredoció11 post-díspersió11 

El porcentaje de depredación post-dispersión de semillas de O. 1euerc1 decret:� 

confom1e disminuye la altitud (Cuadro 6. Fig. l S). A 1600 m de altitud desapareció un 

porcentaje significativamente mayor de semillas (85-95 %) que a 1400 m (35-65 %). y en 

esta última altitud el porcentaje de desaparición también fue significativamr.::ntt: mayor que 
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Fig. 14. Peso (promedio y desviación estandar) de dos cohortes (abril y junio) de semillas de Ocotea renera

en Monteverde. El peso se determinó inmediatamente después de su recolección. Las letras indican los 
tratamientos a los que fueron luego sometidas las semillas: A=exclusión-parcial, B=exclusión-total. 

a 900 m (10-15 %), para ambas cohortes (Friedman. x: = 9.250. p<0.01. df= 2). Además el 

porcentaje de depredación aumentó en el transcurso del año a lo largo del gradiente 

altitudinal. El aumento más importante ocurrió a 1400 m, el cual subió de 36.67 % en abril 

a 63.33 % en junio. 
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Fig. 15. Porcentaje de depredación entre abril 1997 y marzo 1998. de dos cohortes (abril y junio) de semillas 
de Ocotea umero en un gradiente altitudinal en Monteverde. Este porcentaje se calculó con base en las 
�cmillas s .in,exdosión. 
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Porce11taje de supen,ive11cia 

De las semilJas sin-exclusión sembradas en el gradjente altitudinal. únicamentt: 

sobrevivieron del JO al 13 % de las semillas sembradas a 1400 m de altitud. para ambas 

cohortes (Cuadro 6). Mientras la supervivencia de las semillas con exclusión-total y parcial 

a 1400 m y 1600 m (63-97 %) de altitud fue significativamente mayor que a 900 m (0-13 

%). para ambas cohortes (Cuadro 6, Fig. 16. Exclusión-parcial: Friedman. x2 = 9.08. 

p<0.01, df-= 2. Exclusión-total: Friedman. x2
:: 9.33, p<0.0 l. df = 2). 
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Fig. 16. Porcentaje de supervivencia en marzo de 1998. de dos cohortes (abril y junio) de semillas de Oc orea

reneru en Monteverde. Los patrones de relleno indican los tratamientos de exclusión: blanco=sin-exclusión. 
gris=exclusión-parcial. negro=e:<clusión-toral. 

A 1600 m y 1400 m la supervivencia de las semillas con exclusión-total y parcial 

(63-97 %) fue significativamente mayor que Ja supervivencia de las semillas sin exclusión 

(0-13 %) (Cuadro 6. Fíg. 16. 1400 m: Fr
iedman. x� = 9.00, p<0.01. df = 2. 1600 m: 

Friedman, x2 = 9.08, p<0.Ol, df = 2). Mientras a 900 m la supervivencia de las semillas con 

exclusión-total y parcial fue entre O y 13 % y no hubo sobrevivientes de las semillas sin­

exclusión. 
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Fig. 17. Curvas de supervivencia de dos cohones de semillas de Ocotea tenera a lo largo de un 
gradientealtitudinal en Monteverde. Los tratamientos se indican en la parte superior de cada gráfico (ver 
detalle en texto). 
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Curvas de supervivencia 

La mortalidad de tas semillas con exclusión-total y parcial a 1400 m y 1600 m fue 

más lenta que a 900 m. para las dos cohortes (Fig. 17). Las semillas sin-exclusión 

sembradas a 1400 m de altitud muestran wia mortalidad mas lenta que la,; sembradas a 

1600 m y 900 m. para el cohorte de abril. Pero para el cohorte de junio la mortalidad a 

1400 m fue más lenta que a 1600 m. pero igualó la mortalidad de las semillas sembradas a 

900 tn. 

A l 400 m y 1600 rn la mortalidad de las semillas con exclusión�total y parcial es 

más lenta que la de las semillas sin exclusión. para ambas cohortes (Fig. 17). Sin embargo 

a 900 m de altimd Las semillas sin exclusión y las semillas con exclusión-total y parcial 

presentru.1 mortalidades que no se diferenciaron entre sí. 

Camas de mortalidad 

Las causas de mortalidad hasta marzo de 1998, de los individuos de O. tenera

variaron significativamente a lo largo del gradiente ahitudinal (Cuadro 8. Fig. 18), para 

ambas cohortes (abril: Pearson Chí-square, x1 = 259.381. p<0.01, df = l O; junio : Pearson 

Chi-square. x2 = 245.623. p<0.01. df = 10). A 1400 m y a 1600 m de altitud. la principal 

causa mortalidad fue la depredación de semillas por vertebrados ( 12-31 %), en amba� 

cohortes. Mientras a 900 ¡,l de altitud la causa de mortalidad más importante fue la 

desecación (61-63 %), en ambas cobones. 
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Fig. 18. Porcentajes de super\'ivencia hasta marzo de 1998 y de causas de mortalidad de dos cohones (abril y 
junio) de semillas de Ocorea tenera en un gradiente altitudinal en Monteverde. Los patrones de relleno 
indican las causas de mortalidad: blanco=,•ivas. lineas verticales=avenebrados. puntos=ínsectos. 
ladrillos=desecación. lineas horizontales9>tTO, negro=post•dispersión ( ver detalle en el texto). 

CUADRO 8. Porcemajes de supervi\:encia y de causas de mortalidad de dos cohortes {cosechas de abril y 
junio) de semillas de Ocotea tenera, Monreverde (n=. nlimero de muestras) 

Categoría Altitud 
(m.s.n.m.) 

900 1400 1600 
Abril Junio Abril Junio Abril Junio 

(n=90) (n=87} (n=-90) (n=89) (n=90) (n=90) 

Sobrevivientes S.6 o 58.9 47.2 45.6 61.1 

Muerte por vertebrados 33 4,6 1:u 23.6 28.9 31. 1

Muerte por insectos 15.6 13.8 1.1 o o o 

Muerte por desecación 61.1 63.2 o I.J o o 

Muerte por otro 14.4 S.7 1.1 t.l 1.1 () 

Muerte post-germinación () 12.6 26.7 '!.7 24.4 7.8 



Crecimiento y herbivoria de plántulas de Ocotea tenera en un gradiente altitudinal 

Crecimiento 
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El crecimiento de las plántulas de O. 1enera e'!l su primer año de vida varió con la 

altitud. La altura (Cuadro 9, Fig. 19), el número de hojas (Cuadro 10, Fig. 20) y el área 

foliar (Cuadro 11. Fig. 21) alcanzadas por las plántulas a lo largo del año. fueron 

significativamente mayores a 1600 m que a 1400 m de altitud: para ambas cohortes 

(Cuadro 12). A manera de ejemplo observese que la altura promedio de las plántulas con 

exclusión-parcial-macro al finalizar el primer año de vida ( cohorte de abril), fue de 21.38

cm a 1600 m. y de 10.97 cm a 1400 m de altitud. Además. al finalizar el año. estas 

plántulas sembradas a 1600 m babian producido en promedio 8.3 hojas y una área foliar de 

77.93 cm2
• mientras a 1400 m las plántulas produjeron 4.47 hojas y una área foliar de 52.89 

CUADRO 9, Promedio de lo altura fcmJ y deS\.·iadón estandar (en parénle.sisJ al final del primer año de 
vida de plántulas de Ocoreu 1enera. creciendo a dos altitudes. Los me$es corresponden a dos cohortes 
(n= 15. tamaño de muestra por 1raramien101 

Tratamiento de Exclusión 

Sin exclusión 

Exclusión-parcia]­
micro 

Exclusión-parcial• 
macro 

Exclusión-total 

Abril 
1400 1600 

m.s.n.m. m.s.n.m.

9.63 19.71 
( 10.34) (4.10) 

15.69 20.08 
(8.19) (4.54) 

10.97 21.38 
(9.7.2) (5.2�) 

16.55 19.70 
(7.81) (7.87) 

Junio 

1400 1600 
m.s.n.m. m.s.n.m.

12.00 18.29 

(11.93) (11.53) 

18.1 O 21.61 
(12.20) (10.62) 

17.67 21.71 
(11.53) (5.10) 

10.50 24.30 
(11.79) (7.26) 
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CUADRO 1 O. Promedio del número de h(!ias y desviación estandar (en parérilesrs) por individuo al final 
del primer año de vida de pldntulas de Ocotea umera, creciendo a dos ultiludes. Lo.t me.fes corresponden a 
dos· cohortes (n= 15, tamaño de muestra por traramienlo) 

Tratamiento deExclusión Abril Junio 

1400 1600 1400 1600 
m.s.n.m. m.s.n.m. m.s.n.m. m.s.n.m.

Sin exclusión 2.75 7.08 3.42 5.50 

(2.90) (2.15) (3. 12) (3.94) 

Exclusión-parcial-micro 4.85 7.42 4.14 6.07 
(3.11) (2.91) (2.85) (3.0:?) 

Exclusión-parcial-macro 4.47 8.15 4.53 8.33 
(3.46) (2.82) (3.40) (1.39) 

Exclusión-total 5.79 7.56 3.50 i.80

(2. 12) (2.96) (3.80) (3.43) 

CUADRO 11. Promedios de áreafoliar (cm1) por individuo. a/final del primer año de vida de plánru/as de 
Ocotea tenera, crecie11do a dos altitudes. los meses corresponden a dos cohorte.s. Desviación estan.dor en 
purente.'lis (n= 15, tamaño de muestra por tratamiento) 

Tratamiento de 
Exclusión 

Exclusión-total 

Exclusión-parcial-macro 

Abril 

J-tOO 1600 
m.s.n.m_ m.s.n.m.

52.66 89.3-: 

(41.3i) (55.26) 

52.89 77.93 
(51.85) (43.68) 

Junio 

1400 1600 
m.s.n.m. m.s.n.m.

38.6 100.)3 
(43.71) (61.82) 

58.13 92.79 
(46.04) (45.68) 
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Fig. 19. Promedios de la altura de dos cohortes (abril y junio) de plántulas de Ocotea renera creciendo a dos 
altitudes en Monteverde (abril 1997-marz:o 1998). Los tratamientos de exclusión se indican en la parte 
superior de cada gráfico (ver detalles en el texto). 
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creciendo a dos altitudes en Monteverde (abril 1997-marzo 1998). Los tratamientos de exclusión se indican 
en la parte superior de cada gráfioo (ver detalles en el rexto). 



43 

CUADRO 12. Resultados de la prueba es1adís1íca U-Mann-Whítney, utili::ada para comparar la altura, el 
número de hojas y el área foliar de las plántulas de Ocotea tr:mera, sembradas a /400 m y /600 m, en 
Muntf!\1erde. El análisis se realizó para 1res edades (E¡ expresada.t en ntimero de semanas desde la siembra 
de la semilla, para cada cohorte. Cohorte abril· El= 19, El= 17. y E3= 46. Cohorte jimio: 15./=14, 
E2=14, y E3=37 

Variable Estadístico (L1) Probabilidad (P) Grados Libenad

Abril Junio Abril Junio Abril Junio 
ALTURA 

El 2854.5 2339.5 0.000 0.000 
E2 2254.5 2204.5 0.000 0.002 
E3 1631.0 2101.5 0.001 0.003 
No. HOJAS 

El 2015.0 1823'.0 0.007 0.186 
E2 2214.0 2347.0 0.000 0.000 
E3 J.631.0 2153.5 0.000 0.000 
AREA FOLIAR 
El 615.0 502.5 0.000 0.'.!32 
E2 581.0 652.5 0.000 0.001 
E3 342.0 602.0 0.005 0.001 
AREADAÑO 
El 510.0 465.0 0.040 0.317 
E2 470.5 702.5 0.000 0.000 
E3 209.5 496.0 0.042 0.030 
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Fig . .  21. Promedio del área foliar por indivíduo de Ocotea tenera creciendo a dos altitudes en Monteverde 
(abril 1997-marzo 1998). Los tratamientos de exclusión se indican en la parte superior de cada gráfico (Ycr 
detalles en el texto). 



Las plántulas con exclusión total y parcial no se diferenciaron de las plántulas sin 

exclusión en la almra, número de hojas. ni área foliar. tanto a 1600 m como a 1400 m. y 

para ambas cohortes. 

Herbívoria 

El área foliar dañada de las plántulas de ambas cohortes. durante su primer año de 

vida. varió con la altitud. A 1600 m las plántulas de la cohorte de abril presentaron 

significativamente mayor área foliar dañada que a 1400 m (Cuadros 12. 13. Fig, 22). El 

má.ximo de daño ocurrió a las 33 semanas de vida para la cohorte de abril. y a las 24 

semanas para la cohorte de junio. Por ejemplo. en abril. a 1600 m de altitud el daño de las 

plántulas con exclusión-parcial-macro fue de 15.82 %. mientras a 1400 m fue de 4.8 % 

(Fig. 23). 

El efecto de vertebrados, insectos y hongos en el área foliar dañada de las plántulas 

sembradas a 1400 m y a 1600 m. no se diferenció entre si (Fig. '.?.'.?.), 

CUADRO 13. Promedios por i11dil'id110 del cireQ foliar da,1adc¡ {cni1J, al final del primer año de vida de
plántulas de Ocoreu renef'a. creciendo a dos althud�s. Los mestts corresl'"nden a dos ,·ohortes. Desviación 
estand�r en paréntesis (nra J 5 pló11111las, romaño do muestro por 1ra1amientoJ 

Tratamiento de 
Exclusión 

Exclusión-parcial-macr<.> 

fac lusión•tC>ta! 

Abril 

1400 1600 

m.s.n.m. m.s.n.m.

:!.'>! 1.95 

(5.0.3) (1.6�) 

0.34 .3 .30 

(0.57 l (4.17} 

Junio 

1400 1600 

m.s.n.m. n1.s.n.m. 

l.l 0.99 

(2.03) (0.91) 

0.34 0.95 

(0.95) (1.13) 
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Fig. 22. Promedíos del área foliar dai,ada por micro•organismos, de dos cohortes (abril y juio) de plantulas 
de Ocotea lenera, creciendo a dos altitudes en Monteverde (abril 1997-marzo 1998). Los tratamientos de 
exclusión se indican en la parte superior de cada gráfico (ver detalles en texto). 
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Fig. 23. Máximo porcentaje de área dailada en plántulas de Ocotea tenera creciendo a dos a\tírudes en 
Monteverde. Las plántula de la cohorte de abril tenían 34 semanas de vida y las de la cohorte de junio tenían 
24 semanas. Las letras índican la cohorte: A=abril. J=junio. 
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Discusión 

Distribución altitudinal 

El ámbito de distribución de Ocorea tenera en la vertiente del Pacífico de 

Monteverde, según lo muestra este estudio. se extiende desde los 1 OSO .m hasta los 1500 m

de altitud, pero la mayor densidad de indiYiduos ocurre entre 1050 m y 1400 m. El límite 

superior de esta especie concuerda con el comunicado por Burger & van der Werff ( 1990); 

sin embargo, estos autores infonnan que el límite inferior ocurre a 50 m de altitud. Es 

probable que los especimenes recolectados a tan bajas altitudes provengan de zonas 

geográficas con condiciones de precipitación. temperamra y humedad diferentes a las de 

Monteverde, ) ' que favorecen la gem1inadón y crecimiento de O. teneru. También es 

posible que los árboles encontrados a 50 m de altitud hayan sido identificados 

erróneamente. pues la famila de plantas Lauraceae se considera una de las familias de 

angiospermas del neotrópico más problemática en identificación (Burger 1988). 

En MonteYerde el ámbito de distribución de O. renera refleja límjtes abruptos. 

como es el caso para varias especies de árboles de Costa Rica (Burger 1992). Un ejemplo 

lo constituyen las especies hennanas Ocorea momeverdensis (ámbito: 1400 m - 1600 m) y 

Ocotea austinii (ámbito: t 700 m - 3200 m). las cuales poseen ámbitos de distribu<.:ión 

contiguos pero con limites abruptos que no se translapan entre sí. 

Además el limite superior de distribución de O. tenera en la vertiente del Pacífico 

de Monteverde (aproximadamente 1500 m) ocurre en la franja altitudinal ( 1000 - 1600 m) 

en donde muchas otras especies de árboles en Costa Rica presentan su límite de 

distribución (Burger 1992). Según Gentry (1995) es también a 1500 m donde se da un 
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cambio importante en la composición de especies en Los Andes de Sur América, y es a 

partir de este punto donde se nota claramente una disminución de la diversidad y riqueza de 

especies, confonne aumenta la altitud. 

Destino post-dispersión de las semillas 

Germinación 

Para las semillas sembradas por arriba de los 1400 m de altitud, la protección total o 

parcial de semillas contra sus enemigos incrementó la genninación a casi el l. 00 %, 

mientras a 900 rn la germinación se mantuvo baja. Como la exclusión total y parcial de 

semillas, a 1400 m y 1600 m causaron un incremento similar de la germinación, entonces 

dicho incremento se atribuye a la exclusión de vertebrados (principalmente roedores 

pequeños). Así mismo los resultados sugieren que los insectos y hongos no afectaron la 

germinación a lo largo del gradiente a1titudinal. 

Por otra parte se obset"\·ó una disminución de la depredación por vertebrados 

conforme disminuye la altitud. Esto e.xplicaría la mayor germinación de las semillas sin­

exclusión. a 1400 m que a 1600 m. Sin embargo a 900 m� aunque la depredación de 

semillas fue baja,. la germinación también fue baja; por lo que ésta se atribuye al efecto de 

un factor abiótico. 

Al igual que en otras áreas geográficas (Grubb 1966, Cavelier 1995, Liebcnnan 

er al. 1996), en Monteverde la temperatura desciende conforme aumenta la altitud. A 1600 

m las temperaturas máximas y mínimas son aproximadamente 5 ºC más bajas que a 900 m. 

Por el contrario, la precipitación en Monteverde no varió con la altitud durante la 

mayor parte del período entre junio y noviembre de 1997, a excepción del mes de agosto. 
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Durante este último mes hubo una sequía que afectó drásticamente las tierras �ias 

(900 m). en donde la precipitación mensual bajó de 250 mm en julio a sólo 70 mm en 

agosto. Esta sequía corresponde con el período corto de verano, que se presenta en la 

vertiente del Pacífico de Costa Rica. entre junio y agosto (Haber et al. 1996). 

A pesar de la similitud en la cantidad de lluvia recibida a lo largo del gradiente 

altitudinal, los datos de humedad del suelo sugieren un gradiente que aumenta 

proporcionalmente con la altitud. Estos datos fueron tomados puntualmente� por lo que es 

necesario un estudio de las \'ariaciones de la humedad del suelo a trayés del tiempo, que 

comprueben si el patrón sugerido se mantiene a lo largo del año. 

El descenso de la 1emperarura y el aumento de la humedad del suelo a 1600 m son 

probablemente una consecuencia de la frecuente incidencia de nubosidad en las partes n1a.s 

altas de las rnontaftas (Grubb & Whitmore 1966, Cavelier 1995 ). Según Haber et al. ( 1996) 

el bosque de Monteverde entre 1400· l 800 n1 (Bosque Húmedo Montando Bajo) se 

caracteriza por la coberrura de nubes durante la mayor parte del año, al igual que ocurre en 

otros bosques tropicales montanos¡ Grubb & \\ ñitmore 1966. Grubb 1977, Webster 1995). 

La hwnedad del ambiente ) la temperatura determinan en parte la tasa de 

desecación de las semillas de O. tenera. Estas fueron severamente afectadas a 900 m de 

altitud. donde la desecación impidió que la mayoría gem1inaran. La baja tolerancia a la 

desecación clasifica a estas semillas como recalcitrantes (Fu et al. 1993, 1994, Vázquez­

y anes & Orozco-Segovia 1993, Espindola er al. 1994. Lin 1996. Normah et ,1/. 1997). y 

con un periodo de longividad corto (Lin 1996. Cniyal & Nautiyal 1996). 

Aunque hay una tendencia a clasificar las semillas como ortodoxas o recalcitrantes. 

algunas especies poseen características de ambas categorías. Por ejemplo, 22 especies de la 
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familia de plantas Lauraceae fueron identificadas por Lin (1996), como semillas 

recalcitrantes intermedias. Específicamente, las semillas de las especies Neolítsea 

parvigemma, Lindera megaphylla y Cinnamomum subavenium, pierden su viabilidad más 

rápido cuando se aJmacenan a 82 % de humedad que a 33 %. Esto sugiere que la 

naturaleza posee un continuuru de tolerancia a la desecación (Lin 1996. Normah et al.

1997). 

Otra característica de las semíllas recalcitrantes es que son generalmente de gran 

tamaño, y se encuentran más comúnmente en los bosques maduros que en las zonas 

abiertas (foster & Janson 1985). Las semillas de O. umera también se consideran grandes, 

por lo que se espera que puedan sobrevivir períodos más largos en la sombra que las 

especies con semillas pequeñas (Leishman & Westoby 1994, Saverinurtu & Westoby 

1996). 

Una de las desventajas conforme aumenta el tamaño de la semilla es que la 

proporción superficie-.-olumen disminuye y consecuentemente la semilla requiere de un 

mayor contenido de humedad para alcanzar su ,germinación (Foster 1986). Otros factores 

como 1a humedad del ·ambiente y el área de contacto entre la semilla y el suelo determinan 

la tasa de pérdida de agua de la semilla. Por lo tanto, sólo cuando se establezca el balance 

adecuado entre la humedad pérdida y la humedad absorbida del ambiente, la semilla podrá 

dar paso a la germinación (Vázquez-Yanes & Orozco-Segovia 1993 ). 

Por otra parte, las semillas recalcitrantes aparentemente son más tolerantes a 

cambios de temperatura que a los cambios de humedad. Un ejemplo lo constituyen las 

especies de árboles Schma khasiana (1600-1900 m.s.n.m.) y S. walichii (300-1600 

m.s.n.m.). Estas especies crecen en el noreste de India, poseen semillas recalcitrantes y sus
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ámbitos de distribución no se translapan entre sí; sin embargo 1 Bo(>jh & Ramakrishman 

(1981) afirman que ambas pueden genninar en un ámbito amplio de temperaturas ( 1 O a 

25 ºC). 

En Monteverde, a 900 m de altitud ta humedad fue menor y la temperatura mayor 

que a 1400 m y a 1600 m. Estas condiciones probablemente aumentaron lu tasa de 

respíración J Ja pérdida de agua de las semillas de O. tenera, impidiendo que se alcanzara, 

el balance de humedad necesario para que ocurriera la germinación. Sin embargo. algunas 

pocas semillas lograron genninar. Esta germinación se debe probablemente a diversos 

factores como la tolerancia parcial a la desecación de la especie. a la diversjdad genética 

entre las semillas. o a la diversidad de las condiciones micro-ambientales en donde se 

sembraron las semillas. 

El aumento de la germinación de la cohorte de junio a 900 m (con respecto a la de 

abril). está probablemente relacionado al inicio de la estación lluviosa. La coborte de abril 

coincidió con el final de la estación seca por encima de los 1400 m de altitud; sin embargo, 

entre 800� 1400 n, la estación seca se extiende desde noviembre hasta mayo (Haber et al.

1996). La sequía causó un descenso en la humedad del aire y del suelo� acelerando el 

proceso de desecación de las semillas. La tolerancia a la desecación tiende a incrementar 

conforme avanza el desarrollo de la semilla (Finch-Savage 1992), por lo tanto la época más 

critica de la semilla es inmediatamente después de su dispersión. 

El riesgo de la desecación de· las semillas disminuye al aumentar la altitud. Por 

encima de los 1400 m los tratamientos de exclusión incrementaron notablemente la 

germinación, lo que comprueba que las condiciones ambientales a estas altitudes son 

favorables para la gemlinación de O. renera y probablemente se alcanza un porcentaje de 
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humedad critico entre 900 m y 1400 m. que coincide con el límite de tolerancia a la 

desecación de esta especie. 

Perlmlo de germi,,11tiú11 

La altitud no afectó la genninación total de las semillas protegidas contra 

venebrados a 1400 m y 1600 m. pero el período de pre-genninación de la semilla. y el 

período de germinación de ambas cohortes, disminuyeron conforme aumentó la altitud. 

Como la distribución de los pesos de las semillas (de ambas cohones) sembradas a 1400 m 

no se diferenció de las semillas sembradas a 1600 m, se concluye que tanto el periodo de 

pre-germinación como el de germinación son independientes del tamaño de la semilla. De 

la misma manera Finch-Savage ( 1992) encontró que la tasa de germinación de Quercus 

robw· L. (semilla recalcitrante) no está relacionada ni con el tamaño de la semilla: ni con el 

porcentaje de humedad. Estos estudios se contraponen a tos de Foster (1986) y Byers et al. 

( 1997). quienes informan que el período de espera está relacionado negativamente al peso 

de las semillas. 

Por otra pane el periodo pre-germinación de O. renera (entre 10 y 20 semanas) 

concuerda con el comunicado para otras semillas recalcitrantes del trópico. En Costa Rica, 

Dendropanax arboreus genninó en 11 semanas. Miquarlia guianensis y Xylopia 

xericophylla en 21 semanas (Vázquez. Yanes & Orozco-Segovia 1993). Adicionalmente en 

Malasia el 66 ¾ (118) de las especies geoninaron después de 12 semanas (Fenner 1985). 

Este período pre-germinación y la disponibilidad de agua inicial en el hábitat. podrían 

influir en la estructura genética de la población. limitando el número de genotipos 

disponibles para que actúe la selección (Cabin et al. 1997). 
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En Monteverde, la humedad del suelo incrementa conforme aumenta la altitud, y 

consecuentemente el periodo de pre-germinación de O. tenera decrece al aumentar la 

altitud. Además. la presión de la depredación post-dispersión de semillas incrementa al 

aumentar la altitud. Por lo tanto las fuerzas selectivas para la germinación rápida de las 

semillas de O. renera son más fuertes a mayores altitudes. 

Depredació-n 

La depredación de O. tenera por encima de los 1400 m de altitud concuerda con la 

depredación de otras especies leñosas tropicales : superior al 95 % para Dfpteryx 

panamensis (Forget 1993t de 60�90 % para Faramea occidentalis (Schupp 1988). 50-90 % 

para Wetfia geor!!ii (Schupp & Frost 1989), y de 85 % para Gusravia superba (Forget 

1992). Sin embargo. los resulta,dos evidencian un aumento de la depredación al aumentar 

)a altitud. Este patrón se mantuvo desde abril hasta noviembre de 1997. pero el efecto de 

sus enemigos fue mas intenso a partir de junio. La variación de la depredación en el tiempo 

puede deberse a una variación en la disponibilidad de semillas (Schupp 1990). 

En Montevenie el periodo de mayor producción de frutos es de setiembre a enero,)' 

los frutos son escasos entre junio y agosto (Haber et al. 1996). Además. censos realizados 

entre _junio de 1980 y agosto de 1981 por Wheelwright (1985) indican un mayor numero de 

especies de Lauraceae en fructificación en el mes de abril que en junio. Por consiguiente. 

la disminución en la disponibilidad de semillas en j\mio podria explicar el incremento en la 

depredación de O. tenera en este mes. 

La variación de la depredación entre altitudes podría debers� más bien. a una 

\'ariación en la composición o abundancia de especies depredadoras de semillas a lo largo 
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del gradiente altitudinal. Dentro del grupo de especies que conforman los posibles 

depredadores de semillas en Monteverde se encuentran venados, dantas, guatusas, saínos, y 

roedores. Sin embargo, el grupo más importante de mamíferos herbívoros primarios en 

Costa Rica es el de los roedores pequeños (McPberson 1986). Específicamente en 

Monteverde, los principales depredadores de semillas de O. tenera podrían ser: Peromyscus 

mexicanus, Heteromys desmarestianus, Oryzomis albiguralis, Sciurus variegatvides) y 

Dasy¡1rocta p1mc1czra (Rayes & Laval 1989). 

Poco se sabe de los ámbitos de distribución altitudinal de estos roedores. Todos los 

depredadores de semiUas mencionados. excepto P mexicanus (ratón) y D. punctata 

(guatusa).. han sido reportados en un amplio ámbito de distribución altitudinal (McPherson 

1986. Rodríguez & Chinchilla 1996), que incluye tanto el Bosque Humedo Montano B�io, 

como el Bosque Húmedo Pre-montano (zonas en que se realizó este estudio). D. punctata 

se distribuye desde O rn hasta 1500 m, ocupando 6 zonas de vida. mientras la distribución 

de P mexicanus es menos conocida. Sin embargo. este último se ha comunicado como la 

especje de ratón más abundan.te en la Resen·a de Monte\·erde. y la responsable de la alta 

depredación (99 %) de las semillas de Ocorea endresiana en esta misma localidad 

(D. \Venny, datos sin publicar). 

Por lo tanto. es probable que el aumento en la intensidad de la depredación de 

semillas de O. tenera a mayores altitudes sea la consecuencia de un gradiente en la 

abundancia de roedores: a mayores altitudes. mayor es la abundancia de roedores. La baja 

depredación de semillas a 900 m y las observaciones (personales) frecuentes de serpientes 

(Boa constrictor), conducen a pensar que la población de roedores a 900 m podría ser 

menor que a 1400 m debido a una alta depredación de roedores por serpientes. 
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Es importante notar que de todas las semillas de O. tenera sembradas sin-exclusión 

en el gradiente altitudinal de Monteverde. sólo hubo sobrevivientes a 1400 m. Aunque a 

esta altitud las semillas son frecuentemente enterradas por guatusas (observación personal), 

la contribución de este roedor a la sobrcvivencia de O. tenera es dudosa. 

Si bien es cierto que el éxito del reclutamiento de muchas especies de árboles 

tropicales con semillas grandes depende de la dispersión secundaria por D. punctata y otros 

roedores (Smythe 1989. F orget 1991 ab, 1992, 1993. 1994a. b ), el efecto es negativo para 

cienas especies. Tal es el caso para otras especies de la familia de plantas Lauraceae. como 

Ocore,, andresiana (D. Wenny, datos sin publicar) y varias especies de los géneros Ocorea, 

,',/ecwndra y Persea (Flores el al. 1985 ). Estas especies muestran una disminución en la 

germinación cuando las semillas son enterradas. en vez de depositadas en el mantillo. y lo 

mismo ocurre probablemente con O. tenera. Por lo tanto la mayor sobrevivencia de 

O renera a 1400 m. esta relacionada con una menor depredación de semillas. que a su vez 

se explicaría por una menor abundancia de depredadores vertebrados. 

El presente estudio demuestra que la intensidad de la depredación no depende sólo 

del tamai1o de la semi"lla u otras características intrinsicas de la semilla. Es posible que la 

depredación esté más fuenemente ligada a las variaciones temporales de disponibilidad de 

semillas. y a las variaciones espaciales en la riqueza y abundancia de herbívoros primarios. 

Además, este estudio contribuye con las eYidencias que muestran como los depredadores 

pueden moldear las distribuciones espaciales, no sólo de plántulas (ver también De Steven 

& Putz 1984, y Clark & Clark J 985), sino de adultos (,·er también Boucher 1981 ).

Sin embargo, vale la pena considerar tambié11 que el impacto de los depredadores en 

la distribución y sobrevivencia de semillas varía con )a especie de arbol y con el 
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ecosistema, y en algunos casos el efecto puede ser neutro. Por ejemplo, en Australia la 

completa eliminación de hormigas, principal depredador de semillas en esa región 

(Westoby el al. J 992), aumentó 15 veces el nacimiento de plántulas de Eucalyptus baxteri, 

pero luego todas las plántulas perecieron debido a otros factores (Andersen 1989). 

Supervive11cia 

So lamente sobrevivieron cerca del l O % del total de semillas sembradas a 1400 m. 

Por otro parte es claro que la protección contra enemigos incrementó la supervivencia a 

l 400 m y a I 600 m, mienrras que no causó impacto alguno a 900 m.

La mayor supervivencia de las semillas protegidas de sus enemigos ocurrió a 1400 

m en abril y a 1600 m en junio. Esta diferencia entre las cohortes se explica por la 

ocurrencia de eventos en la post-genninación. Las plántulas de la cohorte de abril a 1600 

m fueron atacadas por la bacteria Pseudomonas .syringae van HaJl (muestras recolectadas y 

se identificaron en el Laboratorio de Fitopatología, Universidad de Costa Rica). Mientras 

que las plántulas de la cohorte de junio fueron fuertemente impactadas por l.a sequía e11tre 

diciembre de 1997 y marzo de 1998, característica de ]a época de verano. 

Los individuos sin-exclusión mostraron una disminución imponante de 

sobrevivientes a 1400 m y 1600 m. Esta disminución se explica por la alta depredación de 

los cotiledones durante el periodo post-germinación, la cual fue más intensa para la cohorte 

de junio que para la cohorte de abril. 

Las curvas de supervivencia a 900 m evidencian que la mortalidad de individuos es 

independiente de los tratamientos de exclusión. Para la cohorte de junio hubo wrn 

disminución de la mortalidad, la cual fue causada probablemente por el inicio de la estación 
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lluvjosa. Sin embargo1 la mortalidad de semillas se incrementó nucvamenté con el inicio 

de la estación seca en diciembre de 1997. 

A 1400 m y 1600 m la supervivencia de O. tenera se incrementa riotablemente con 

ambos tratamientos de exclusión. demostrando que la exclusión de vertebrados herbívoros 

es la principal causa del aumento en la supervivencia de esta especie. La exclusión de 

vertebrados también ha incrementado fuertemente la supervivencia de otras especies 

tropicales como Dipteryx panamensis, Gustavia superba, y Vira/a nobilis. en las tierras 

bajas de Panamá (Sork 1987, Terborgb &Wright 1994, Asquit et al. 1997). Por lo tanto se 

puede afinnar que la distribución espacial de especies de árboles tropicales reciben un 

impacto fuerte de pane de la comunidad de vertebrados herbívoros. quienes en algunos 

casos. como para O. renera, imponen los limites de su distribución. 

Causas de mortalidad 

A 900 m la principal causa de mortalidad es la desecación y luego los insectos. Sin 

embargo. la incidencia de este último factor pudo haber ocurrido luego de que las semillas 

habían perdido su viabilidad por desecación. Este patrón se repite en ambas cohortes 

(época seca y época lh.1Yiosa), lo que confirma que la desecación no es causa de la baja 

precipitación en marzo. sino de una combinación de temperatura alta y baja humedad, 

características del sotobosque a 900 m de altirud. 

Los efectos de la desecación en la fisiología de la semilla pueden ser de varias 

índoles dependiendo de la especie: la desecación puede inducir daños irreversibles en las 

membranas celulares. disminuir la actividad respiratoria, y la habilidad de sintetizar 

proteínas, y dañar irreversiblemente el núcleo ( Espindola et al. 1994 ). Por otra parte el 
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estrés hídríco podria afectar las enzimas y por lo tanto provocar una falta de coordinación 

en varios procesos metabólicos (Pammenter et al. 1994 ). Berjak el al. ( 1993) encontraron 

que los ejes de desarrollo se vuelven más sensibles a la desecación confomie avanza el 

proceso de maduración. pero ésta no es la causa principal de pérdida de viabilidad. 

Aparentemente el efecto de la deshidratación es más severo en los cotiledones que en los 

ejes de crecimiento (Espindola er al. 1994, Motete et u/. 1997). 

A 1400 m y 1600 m la única causa de mortalidad pre-genninación es la depredación 

de semillas. El resto de la mortalidad se debe a eventos post-gemunación. Este patrón se 

repite para ambas cohortes. con la diferencia de que en junio, a 1400 m. el efecto de la 

depredación por venebrados y los eventos post-genninación fueron más intensos que en 

abril. Y además. la mortalidad post-genninación a 1600 m fue mayor en abril que en junio. 

El aumento de la depredación por vertebrados en junio se debe probablemente a una 

baja en la disponibilidad de semillas en la comunidad. La mortalidad post-germinación a 

1400 m, en junio� ocurrió principalmente por desecación de las plántulas, y In mayor 

mortalidad posi-genninación de abril a 1600 m se debió a la infección de plántulas por la 

bacteria Pseudomonas J:,-ringae. 

Establecimiento de plántulas 

El crecimiento de las plántulas de O. renera fue más rápido en el sotobosque a 1600 

m de altitud que a 1400 m. y la protección de plántulas contra sus enemigos no impactaron 

su crecimiento. La venta,ia de las plántulas a 1600 m se observó en la al tura. el numero de 

hojas y el área foliar, a pesar de haber sido afectadas por la bacteria Pseudomonas Jyringae. 

Este patógeno atacó ambas cohones. pero más severamente ia cohone de abril. El pico de 
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infección ocurrió cuando estas plántulas tenían cerca de ocho meses de edad, y fue 

probablemente la causa de la mayor mortalidad de plántulas en abril que en junio. AJ cabo 

de los diez meses de edad ambas cohortes de plantulas se habían recuperado de la infección 

por completo. Por el contrario esta bacteria no afectó las plántulas creciendo a 1400 m de 

altitud en ninguna de las cohortes. 

El rápido crecimiento de O. renera a 1600 m puede ser el resultado en parte de las 

reservas almacenadas en sus semillas y en parte de la disponibilidad de nutrimentos en � 

suelo del bosque (F oster l 986� Seiwa & Kikuzawa 1991 t Westoby et al. J 992, Jordano et

al. 1994, Kitajima 1995. Mendez 1997), 

En el presente estudio se encontró que en el suelo del bosque de Monteverde. el 

fósforo ocurre en mayores concentraciones a 1600 m que a 1400 m y 900 m. Estos 

resultados se oponen a los encontrados por Grubb (l 977), Vitousek el al. (1988), y Cavelier 

( 1995). los cuales indican una disminución de fósforo conforme aumenta la altitud. Sin 

embargo. es este nutrimento el que más comúnmente limita el crecimiento de plantas en e! 

trópico (Huante e1 al. 1995. Kitajima 1995 ). 

Por otra parte, los resultados muestran que el calcio y el magnesio ocurren o 

menores concentraciones a 1600 m que a 1400 m, y que las concentraciones de potasio no 

varían con la altitud. Por lo tanto ninguno. de estos tres últimos nutrimentos puede ser un 

factor limitantc del crecimiento de O. 1cmera. Se concluye entonces que el rápido 

crecimiento de esta e.specie podría explicarse co1no una respuesta a: (1) una mayor 

concentración. de fósforo en el suelo del bosque; (2) una ntayor disponibilidad de esporas 

de micorriz.as que facilitan la infección de las raíces de las plántulas de O. tenera. y que por 
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consiguiente mejoran la eficiencia de la absorción de nutrimentos; o (3) ]a defoliación 

causada por la infección de la bacteria. 

La radiación solar pudo también haber contribuido a la mayor velocidad de 

crecimiento de plántulas a 1600 m. Si bien es cierto que a mayor altitud ocurre una mayor 

cobertura de nubes y que las nubes reducen la radiación solar que alcanza el suelo del 

bosque (Grubb 197.l ), también es cierto que la altura del b.o .sque es meno.r a mayor altitud 

(Grubb 1977. Lieberman er al. 1996). Además� el dosel del bosque es más abierto a 

mayores altitudes. Por lo tanto, en días despejados la radiación que llega al sotobosque a 

1600 m es mucho mayor que la que puede alcanzar el sotobosque a 1400 m. Estos bosques 

( 1400 m), por e I contrario. tienen el dosel más cerrado y son de mayor altura. Por 

consiguiente, la radiación solar que llega al sotobosque es baja permanentemente, en tanto 

no se abra un daro en el bosque. 

De esta manera. las plántulas sembradas a 1600 m estarían expuestas a períodos de 

radiación más intensa que a 1400 m, por efecto de los destellos de luz que logran llegar 

hasta el suelo del bosque en días soleados. Estas radiaciones intermitentes podrían 

estimular el crecimiento de las plántulas de O. renera creciendo a 1600 m, así como 

estimulan el crecimiento de otras especies de plantas (Zipper)en & Press 1996, Walting 

et al. 1997). 

Al igual que el rápido crecimiento de las plántulas a 1600 m, la rápida recuperación 

de las plántulas de O. tenera después de la infección por la bacteria, puede deberse en parte 

a las reservas almacenadas en sus semillas. y en parte a la disponibilidad de nutrimentos del 

suelo. Es posible que el tamaño de las semillas de O. tenera contribuya al suministro de 

nutrimentos para la reposición de tejido dañado. Esta parece ser una ventaja en las especies 
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con semillas grandes en Panamá. El estudio de Dalling & Harms ( 1997) muestran que de 

13 especies con tamaños variados de semilla. sólo las especies con semillas de un peso 

superior a 5 g produjeron plánntlas nuevas. luego de ser cortadas en la base del tallo. 

Además. las especies Prioria c:opaifera, Gustcivla superba (Dalling & Hanns, 

comunicación personal 1998). y Eperua grandiflora (Forget 1992). mostraron también 

capacidad de recuperación rápida luego de fuertes impactos de herbivoría. 

La bacteria responsable de la infección de plántulas a 1600 m no afectó las plántulas 

a 1400 m debido talvéz a que el ámbito de distribución de la bacteria no baja hasta 1400 m, 

o a que la infección por ta bacteria sea un síntoma de debilitamiento de las plántulas

creciendo a 1600 m
1 
causado por algún factor ambiental (Clark & Clark 1985). 

Las condiciones de sombra sumadas a la alta humedad a 1600 m
1 

pudo haber 

contribuido a la transmisión e infección de la bacteria P. 5yringae en las plántulas de 

O. tenera. De igual manera, Augspurger (1984) muestra en su estudio que los patógenos

afectan mayormente a las plántulas que crecen a la sombra más que las que crecen en los 

claros de bosque. Además, varios estudios (Augspurger I 983, 1984, Clark & Clark 1985, 

Augspurger & Kitajima 1992, Forget 1997) hao comprobado que los patógenos son una de 

las principales causas de mortalidad de plántulas en el trópico. 

Se puede concluir entonces que el impacto de los patógenos en plántulas resulta en 

una modificación de la distribución espacial de plántulas que difiere· de la distribución 

e_gpacial de semillas, y que depende en parte de la apertura. de claros de bosque que 

controlen la intensidad de las infecciones por patógenos. 
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Causas de los límites altitudioalcs de Ocotea te11era 

La ausencia de individuos de O. renera a 700 m de altitud. sugiere que su límite 

inferior de distribución se encuentra entre 700 m y l 050 m En ese mismo ámbito 

altitudinal (700-900 m) ocurre un cambio abrupto de temperatura l!n la vertiente del 

Pacífico de Costa Rica ( Caen l 983. como se cita en Burger 1995). A lo largo de ese 

gradiente se encuentra un punto altitudinal en que las semillas de O. tenera probablemente 

alcanzan su punto crítico de contenido de humedad. Este punto crítico es característico 

para cada especie. por ejemplo las semillas recalcitrantes del árbol tropical. Theobroma

cacau. alcanzan su punto crítico al 27 o/o de contenido de humedad (Róberts & Ellis. 1989). 

Además. este punto crítico determina el grado de tolerancia a la desecación de las especies. 

que a su vez puede determinar sus limites de distribución espacial (Banaglia 1996). 

Entre 1400 m y 1600 rn el ecosistema parece ser un continuum. Toda esta área se 

encuentra en una misma zona de vida (Bosque Húmedo Montano Bajo), con temperaturas 

que gradualmente disminuyen poco y conforme aumenta la altitud. y posiblemente con la 

misma población de dispersores para la especie O. tenera. Sin embargo. sobresalen las 

siguientes diferencias : 1 1 ) la intensidad de la depredación de semillas es más alta a l600 

m. lo que sugiere una \"ariación altitudinal .en la riqueza y abundancia de roedores; (2) a

1600 m existen patógenos que causan infecciones severas en la superficie foliar y el tallo de 

las plántulas de O. lertera. Esto se debe probablemente a que el patrón de distribución del 

patógeno no se extiende hasta los 1400 m. o que a 1600 m ciertas condiciones ambientales 

debilitan las plántulas volviéndolas suceptibles a la infección: y (3) la humedad. el fósforo 

y la acidez del suelo y la nubosidad aumentan conforme aumenta la altitud. 
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El corte abrupto de la distribución de O renttra cerca de los 1500 m de altitud. 

podría coincidir con la línea altitudinal en que la faja de nubes aumenta ea profundidad y en­

la frecuencia de incidencia. Este aumento en la nubosidad podría marcar cambios en 

c;enos factores ambientales como humedad. temperatura. radiación solar y acidez del suelo 

y así favorecer sólo ciertos organismos. 

A continuación se mencionan 3 ejemplos de organismos aparentemente afectados 

por la incidencia de nubosidad ; 

( 1) McPherson ( 1986) encontró que la ma)·oria de especies de roedores de Costa Rica estan

asociados a una combinación de zonas de vida especificas. lo que sugiere que estos

animales sbn altamente sensibles a los cambios de las condiciones climáticas. Sin

embargo. se necesitan más estudios que describan la 'Variación de la riqueza y

abundancia de especies en el gradiente altitudinal de Monteverde.

(2) Las fajas de nubosidad en un gradiente altitudinal. también se han relacionado con la

ausencia especifica de micro-organismos. En Hawaii, Nakao & Kitayama (1996)

encontraron que la alta nubosidad en un sector altitudinal específico, está asociada a la

ausencia de la bacteria Bradyrhi:obium sp. Sin esta bacteria. la especie de árbol Acacia

koa (Leguminosae l no sobrevive. Es impo111:1.nte entonces considerar que las

poblaciones de micro--organismos en los gradientes ambientales posiblemente moldean

el patrón de distribución de un gran número de organismos.

(3) La mayor incidencia de nubes en fajas altitudinales de los cerros del desierto Atacama

(Chile), están asociadas al crecinüento de las formaciones vegetales conocidas como

lomas. Sus límites caracte.risticamente abruptos coinciden con los limites de expansión

de la capa nubosa (Dillon & Rundel. 1989).
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Entonces es probable que en Monteverde. la incidencia de nubes a 1600 m afecte tanto 

positiva como negativamente a la especie O. tenera. La alta nubosidad podría estar 

relacionada con la alta humedad dc:l ambiente que acelera la germinación de las semillas. y 

con cambios en el suelo que favorecen el crecimiento de O. tenera. Por otra parte las 

condiciones climáticas creadas por la alta nubosidad podrían estar relacionadas con una 

mayor abundancia de roedores pequeños (depredadores de semillas) y con la transmisión e 

infección de patógenos, que afectan directamente las semillas y plántulas de O. tenera,

imponiendo el límite en su distribución. 

Por lo tanto la causa del limite superior de distribución de Ocotea tenera (c. 1500 

m.s.n.m.)en la vertiente del Pacífico de Monteverde. es el resultadc1 del impacto causado

por los depredadores de semillas y por los patógenos en plántulas (Fig. 24). Mientras el 

límite inferior (c. 900 m.s.n.m.) resulta de la interacción de condiciones climáticas: la alta 

temperatura y la b8tia humedad del ambiente. combinadas con la baja tolerancia a la 

desecación de las semillas. con11evan a la rápida pérdida de la \'iabilidad de éstas. 
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fig. 24. Caus.,:- de los limites de la distribución ahitudinal de O,•otea tc11era (Lauracene) en M<lnteverde. Esre árbol crece nnturalmcnte entre 900 in y

1500 m de ¡1l1it11d. Aunque sus semillas son probablemente dispersadas fuera de éste ámbito de distribución. ellas no Robrevivcn. A 1600 m las semilln!\ 
son inl'cnsamcnle depredadas por vertcbrudos (posiblemente roedores pcqul!lios). SI las semillas se protegen contra sus enemigos cnlooces genninun y
crecen hic11, pero sus hojas pueden ser infectadas por bacterias. A 900 m la mayorla de las semillas pierden su viabilidad por desecación. 
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Conclusiones 

1. La exclusión de vertebrados a 1400 m y 1600 m de altitud incrementó

significativamente la genninación de semillas de Ocotea tenera y la supervivencia de

individuos, durante el primer año de vida.

2. La genninación de semillas fue más rápida a mayores altitudes, debido probablemente

al "incremento de humedad al aumentar la altitud.

3. La germinación de semillas a 900 m fue muy baja, debido probablemente a que que la

ntayoría de las semillas perdieron su viabilidad por desecación.

4. La depredación de semillas de O. tenera incrementó confonne aumenta la altitud. lo

que posiblemente se relaciona con una mayor abundancia de depredadores vertebrados

(roedores pequet\os) a mayores altitudes, o a una menor disponfüilidad de semillas.

5. El crecimiento de plántulas de O. tenera fue mas rápido a mayores altitudes lo que

podría estar relacionado con las más altas concentraciones de fósforo a mayores

altitudes, o con algún otro factor ambiental.

6, Las plánrulas creciendo a 1600 m fueron afectadas por la bacteria P.reudomonas 

syringae, la cual lUVO un pico de infección durante el mes de julio y causó una fuerte 

defol \ación. 

7. Según el presente estudio. en la vertiente del Pacífico de Mooteverde Ocotea 1enera se

distribuye entre l 000 y 1500 m.s,n.m .. El límite inferi'or es causado por la perdida de

viabilidad de las semillas debido a su desecación. la cual a su vez es causada

posiblemente por la alta temperatura y la baja humedad del sitio. Y el límite superior es

causado por la alta depredación por Yertebr-ados (probablemente roedores poequeüos). y

por la infección por patógenos a las planrulas.
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