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Resumen

El retraso del enverdecimiento de las hojas nuevas es un fendémeno comtin en muchas especies de plantas tropi-
cales. Asi, en diferentes bosques lluviosos y de paramo de Costa Rica es frecuente observar una coloracion
rojiza en las hojas nuevas de diferentes especies de arboles y arbustos. Sin embargo, hasta la fecha no se
conoce con certeza la funcion que desempeia este caracter. Con el fin de evaluar el posible significado
adaptativo de la coloracion rojiza en las hojas nuevas del arbusto rastrero P. prostrata en un ecosistema de
paramo del Cerro de la muerte. Someti a prueba dos hipotesis principales: (1) la coloracion rojiza de las
hojas nuevas reduce los dafos por herbivoria y, (2) esta coloracion representa un mecanismo de fotoprotec-
cion. Para esto, estableci 20 parcelas de 15 x 15 m en un bosque de paramo del Cerro de la Muerte, en Costa
Rica. En cada parcela diferencié tres diferentes microhabitas luminicos (sombra, sombra intermedia y sol).
En cada uno de estos microhabitas determiné la proporcion de hojas rojizas y hojas verdes que presentaban
dafios por herbivoria, asi como la proporcion de hojas rojizas asociada a cada microhabitat luminico. La
herbivoria en hojas nuevas rojizas y verdes fue semejante. Sin embargo, la proporcion hojas rojizas por rama
se incremento6 con la exposicion a la luz. Estos resultados sugieren que la pigmentacion rojiza de las hojas
nuevas de P. prostrata podria representar una adaptacion fisiologica contra el exceso de radiacion solar que
reciben las plantas de ambientes de paramo.
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Abstract

During February and March of 2002, I study the adaptative significance of the reddish coloration in the
new leaves of the shrub P. prostrata. 1 evaluated two main hypotheses: (1) the reddish coloration of the new
leaves reduces the damages for herbivory and, (2) this coloration represents a photoprotection mechanism.
For this, I established twenty plots of 15 x 15 m in a elfin forest of the Cerro de la Muerte, Costa Rica. In
each plot, I differentiate three different light microhabitats (shade, intermediate shade and sun). In each one
these microhabitats I determines the proportion of reddish leaves and green leaves that presented herbivory
damages, as well as the proportion of reddish leaves associated to each light microhabitat. The herbivory
in reddish new leaves and greens was similar. However, the proportion of reddish leaves for branch was
increased with the light exposition. These results suggest that the reddish pigmentation of the new leaves of
P. prostrata could represent a physiologic adaptation against the excess of solar radiation that receives the
plants of the Tropical Montane Could Forest.
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INTRODUCCION

La herbivoria es uno de los principales factores
que afecta el crecimiento de las comunidades
vegetales alrededor del los tropicos (Coley & Barone
1996, Maron 1998). Aun en aquellos casos en que el
dafio por herbivoria se considere moderado, aunado
a otros factores adversos, como la competencia

interespecifica o el estrés hidrico podria tener
importantes repercusiones sobre valor adaptativo
de la planta (Brown et al. 1987). Las complejas
interacciones evolutivas entre herbivoros y plantas
han favorecido la aparicion de una amplia variedad
de defensas quimicas, mecanicas y fenolodgicas, que
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limitan la accion de los herbivoros (Coley & Barone
1996). Asi, en la mayoria de plantas tropicales se
presentan diferentes concentraciones de compuestos
quimicos como (p.ej. fenoles, alcaloides, taninos
y clicésidos) que resultan toxicos para muchos
herbivoros (Janzen 1981, Coley & Barone 1996).
Adicionalmente, muchas plantas presentan en hojas
y en otros o6rganos defensas estructurales, como
abundante pubescencia (Lieberman & Lieberman
1984), alto contenido de fibra, esclerénquima y
lignina (Medina 1984, Barone & Coley 2002), espinas
y cubiertas seminales duras y gruesas (Herrera 1982,
Grubb 1992).

Aparte del efecto de los metabolitos secundarios
y las defensas fisicas, los dafios por herbivoria se
reducen en muchas plantas de zonas tropicales y
templadas mediante diferentes estrategias fenologicas
(Mooper & Simberloff 1995). Se ha observado que
las especies que concentran la produccion de hojas,
flores y frutos durante la estacion seca sufren un dafio
por insectos fitofagos significativamente menor que
las especies que lo hacen durante la estacion lluviosa
(Aide 1988,1993).

Otra estrategia mencionada por algunos autores, es
el retraso del enverdecimiento de las hojas hasta que
se complete la expansion foliar. En la mayoria de los
casos este fendmeno va acompanado de la presencia
de antocianinas y otros pigmentos como carotenoides,
flavonoles epidérmicos, dihidroflavonoles y acidos
hidroxicinamicos, que les dan a las hojas una coloracion
rojiza caracteristica (Gould ez al. 2000,2002, Lee 2001).
Entre estos pigmentos, las antocianinas son los mas
evidentes por su coloracion rojiza y estan presentes
tanto en angiospermas, cComo en gimnospermas
y en helechos (Winkel-Shirley 2002, Schaefer &
Rolshausen 2006).

Aproximadamente una tercera parte de las
especies de plantas tropicales producen hojas nuevas
rojizas (Coley & Kursar 1996), lo cual es resultado
del retraso en la produccion de clorofila o del retraso
en el desarrollo de los cloroplastos (Juniper 1993).
Por ejemplo, el porcentaje de especies de plantas
vasculares que producen hojas jovenes rojizas es
de 7% en el bosque de Chamela (Opler et al. 1980),
de 16% en la Estacion Biologica La Selva (Opler
et al. 1980), de 24% en Marenco (Quesada et al.
1997) y de 36% en Barro Colorado (Coley & Kursar
1996). Algunos autores sostienen que el retraso del
enverdecimiento podria ser selectivamente favorable
paramuchas especies de plantas, pues las hojasnuevas
ya no serian tan atractivas para los insectos fitofagos

(p. ¢j., Coley & Barone 1996, Coley & Kursar
1996). Por tanto, se esperaria que aquellas especies
que presenten esta caracteristica, sufran menos
herbivoria que las especies que no la presenten. Sin
embargo, otros autores sostienen que el color rojizo
que presenta las hojas nuevas de muchas especies
de plantas tiene que ver mas con proteccion contra
radiacion ultravioleta o fotoproteccion que contra
herbivoria (Lee et al. 1987). Esta segunda hipotesis
seria especialmente favorable en aquellas especies
de bosques alpinos o bosque de paramos (Veit et al.
1996, Korner 1999), las cuales estan mas expuestas a
la radiacion solar que las especies de los bosques de
menor elevacion.

En los bosques de paramo de la Cordillera de
Talamanca, Costa Rica, la coloracion rojiza en las
hojas y tallos jovenes es comun en muchas especies de
plantas. Este es el caso del arbusto rastrero Pernettya
prostrata, el cual tiene la particularidad de que
algunos individuos producen hojas nuevas rojizas,
mientras que otros producen hojas nuevas verdes (obs.
pers). Esta caracteristica hace que sea una especie
idonea para evaluar el significado adaptativo de la
coloracion rojiza de las hojas en plantas de paramo.
Sin embargo, hasta la fecha en esta especie no se ha
realizado ningtin estudio relacionado con el tema.

La finalidad de esta investigacion fue evaluar la
validez de la hipotesis de defensa contra herbivoria
y de fotoproteccion en las hojas rojizas de Pernettya
prostrata.

MATERIALY METODOS

Sitio de estudio

Este estudio se llevo a cabo durante los meses febrero
y marzo de 2002 en un bosque de paramo del Cerro
de la Muerte, Cordillera de Talamanca (Costa Rica),
ubicado a una altitud de aproximadamente de 3200
msnm. Como en lamayoria de bosques montanos o de
paramos de Costa Rica, son zonas muy humedas, con
una estacion lluviosa de casi ocho meses (Kappelle
2001). Latemperatura anual promedio es de alrededor
de 11 °C y la precipitacion promedio anual es de
2812 mm (Instituto Metereologico Nacional 1988).
Enero es el mes mas frio del afio con temperaturas
que pueden llegan a 3 °C bajo cero durante las noches.
La humedad relativa oscila entre 35 y 95% durante la
épocasecay entre 70 y 90% durante la época lluviosa
(Kappelle 1996). La mayoria de los suelos de la parte
altade la Cordillera de Talamanca se han desarrollado
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sobre las cenizas emanadas por los volcanes de la
Cordillera Volcanica Central, por lo que son suelos
oscuros, profundos, ricos en material organico, con
baja fertilidad y un drenaje excesivo (Vasquez 1983).
Los robledales constituidos por diferentes especies
de Quercus son la comunidad vegetal dominante en
el lugar. En el dosel predominan especies como Q.
costarricensis, Q. copeyensis, Q. seemannii, Miconia
lauriformis, Alfaroa costaricensis, mientras que en
el sotobosque son comunes diferentes especies de
Fuchsia, Miconia, Piper, Chusquea y Geonoma. En
el suelo se presentan diferentes especies herbaceas y
arbustivas de las familias Gesneriacea, Acanthaceae,
Asteraceae, Campanulaceae y Ericaceae.

Especie estudiada

El género Pernettya esta constituido por un total
de 20 especies, 15 de ellas distribuidas en América y
las otras cinco en Nueva Zelanda y estan restringidas
principalmente a bosques nubosos de altura (Gentry
1995). En Costa Rica, este género es monoespecifico
y esta representado por el bejuco muela, arrayan
o reventadera, Pernettya prostrata (Cav.) DC. Es
comUn en zonas altas de la vertiente del Pacifico y
la vertiente del Caribe, desde los 1000 a los 3820
msnm (Instituto Nacional de Biodiversidad 1997).

Como muchas de las especies que comprende la
familia Ericaceae, presenta pequeiias hojas simples,
alternas y de consistencia coriacea. Produce flores
solitarias en la parte superior de las ramitas, las
cuales presenta los lobulos del caliz secos. En la
parte apical de las ramitas produce pequenas hojas
nuevas (de 0.3 a 0.5 cm?) que en algunos casos son
rojizas y en otros son verdes (obs. pers.)

Establecimiento de tratamientos luminicos

En forma aleatoria se establecieron 20
cuadriculas de 15m X 15 m en cada una de las cuales
seleccionamos diez individuos de Pernettya prostrata
(P. prostrata de aqui en adelante) creciendo en cada
una de las siguientes condiciones de exposicion a
la luz: sombra (de 0 a 25% de exposicion), sombra
intermedia (de 50 a 75 % de exposicion) y sol (> 75%
de exposicion). La cantidad de luz que llegaba a cada
uno de los tres microhdbitats se midio utilizando un
luximetro (EXTECH Instruments).

Medicion de herbivoria

En cada cuadricula, se eligi6 10 individuos por
microhabitat luminico, en cada uno de los cuales
seleccioné en forma aleatoria tres ramas en las cuales

conté la cantidad total de hojas rojas y hojas verdes.
Debido al reducido tamaio de las hojas de P, prostrata,
estimamos la herbivoria in situ utilizando una filmina
de 4 x 4 cm, cuadriculada cada 0,2 cm. Ademas se
anoto la proporcion de hojas dafadas con respecto al
total de hojas. El mismo procedimiento anterior se
aplico para determinar la herbivoria en 24 individuos
con hojas nuevas rojas y 22 individuos con hojas
nuevas verdes pertenecientes al tratamiento de sol.

Analisis de la filotaxia

En forma aleatoria seleccioné cuatro ramas de 25
individuos de P. prostrata, en cada una de las cuales
realicé un analisis descriptivo de la disposicion de las
hojas con respecto al eje central. En cada individuo
seleccioné aleatoriamente tres hojas nuevas y tres
hojas maduras las cuales marqué con un marcador
indeleble. En estas hojas determiné el angulo de
inclinacion de con respecto al eje central de cada
rama, para lo cual utilicé un transportador plastico.
Finalmente colecté las hojas nuevas y las hojas
maduras marcadas para determinar el area foliar con
un medidor de area foliar (Li-Cor Inc., modelo Li-
3100 Lincoln, Nebraska).

Analisis estadisticos

Para comparar la proporcion de hojas rojas en
cada uno de los microhabitats luminicos, realicé
un ANDEVA no paramétrico (prueba de Kruskal-
Wallis, Zar 1999). Para comparar la herbivoria entre
hojas rojas y hojas verdes por individuo, realicé
una prueba de Wilcoxon, debido a que las hojas se
encontraban dentro de una misma rama. Ademas,
comparé¢ la cantidad de herbivoria en hojas jovenes
rojas y verdes expuestas al sol mediante una U de
Mann-Whitney (Zar 1999). Para comparar el angulo
de inclinacion entre hojas nuevas y hojas maduras
realicé una prueba de t-Student. La misma prueba se
aplico para comparar el area foliar entre ambos tipos
de hoja. En todos los casos, se utilizo el paquete
estadistico SYSTAT 9.0 (SYSTAT 1999).

RESULTADOS
Efecto de la herbivoria

La coloracion rojiza se presentd principalmente
en las hojas jovenes cercanas al meristema apical de
la planta, pero también en algunas hojas maduras,
ramas jovenes y yemas axilares. En promedio, el
dafio causado por los herbivoros en los diferentes
tipos de hojas fue de 4,4 + 0,4 % del area foliar.
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La proporcion de hojas con herbivoria fue superior
en las verdes maduras que en hojas jovenes rojizas
(Wilcoxon=196,5, p=0,002; Fig. 1). Pero al
considerar solo las hojas jovenes expuestas a la luz,
esta proporcion fue similar en ambos tipos de hojas
(36% vs 27%, U=309,5, n=120, p=0,93).

Efecto de la radiacion solar

La proporcion de hojas rojizas fue mayor en los
microhabitas mas expuestos a la luz (Kruskal Wallis
=103,9, g.1.=2, p<0.0001; Fig. 2). En todos los casos,
la proporcion de hojas rojizas tendio a incrementarse
siguiendo un gradiente luminico (Fig. 2).

Filotaxia

Las ramas analizadas, estuvieron constituidas
por hojas fuertemente coridceas, distribuidas
helicoidalmente con torno al eje central. El angulo de
inclinacion fue mayor en las hojas nuevas que en las
hojas maduras (55,6°+ 6,2° vs 37,3°£4,4°, t=6,5, g.l.
=168, p=0,01). El area foliar fue mayor en las hojas
maduras que en las hojas nuevas (0,56 = 0,07 cm? vs
0,26 + 0,02 cm?, t=38,5, g.1. = 150, p=0,001).

DISCUSION
Efecto de la herbivoria

P prostrata mostr6 una folivoria inferior al
5%, lo cual es bastante bajo en comparacion a otros
tipos de bosque tropicales. Asi por ejemplo, en
las plantas lefiosas de los bosques tropicales secos
la pérdida promedio de area foliar por afio es de
14,2%, mientras que en las especies tolerantes a
la sombra de los bosques humedos es de 11,1%
(Barone & Coley 2002). En el Parque Nacional
Palo Verde, Dirzo & Dominguez (1995) midieron
el porcentaje de dafio durante la estacion lluviosa
en una muestra de 45 plantas provenientes de 33
especies de arboles caducifolios y determinaron que
la mayoria de especies presentaban una perdida de
area foliar del 1 al 12%. En el bosque caducifolio
de Chamela México, Filip et al. (1995) midieron la
pérdida de area foliar en 16 especies caducifolias,
entre 1983 y 1985; registrando porcentajes de dafio
similares a través de esos afios (6,7, 9,2, y 7,8%,
respectivamente). Esto sugiere, entre otras cosas,
que en las plantas de zonas altas la presion ejercida
por los herbivoros es despreciable en comparacion
con otros tipos de ecosistemas tropicales (Coley &
Barone 1996). Ademas, en los bosques de altura, los

mamiferos parecen ser herbivoros mas importantes
que los insectos, por lo cual los dafios por folivoria
tienden a ser minimos. Por ejemplo, en un sector
cercano a la Estacion Biologica Las Alturas, en la
Cordillera de Talamanca, Holl & Lulow (1997)
compararon la herbivoria producida por insectos
y vertebrados, y encontraron en la mayor parte la
herbivoria en plantulas y semillas fue ocasionada por
roedores. Algo similar también se ha reportado en
las zonas alpinas templadas, en donde los mamiferos
rumiantes son los principales causantes de la
herbivoria (Fisk & Schmidt 1995).

Por otra parte, diferentes estudios sugieren
que la coloracion rojiza de las hojas nuevas es un
mecanismo de defensa contra la herbivoria, debido a
que existe una fuerte correlacion entre las antocianas
y contenido total de fenoles Karageorgou & Manetas
(en premsa), Schaefer & Rolshausena (2006). De
igual modo, Winkel-Shirley (2002) menciona que
las antocianinas y otros flavonoides son sustancias
que protegen a la planta contra situaciones de
estrés provocadas por herbivoros. Sin embargo,
los resultados obtenidos en el presente estudio, no
parecen apoyar esta “hipotesis defensiva”. Asi, pese
a que en P. prostrata la proporcion de hojas con
herbivoria fue mayor en las verdes que en las rojas,
este resultado podria deberse mas al efecto de la
edad foliar que a una menor palatibidad o una mayor
cantidad de metabolitos de defensa en las hojas rojas.
En P, prostrata las hojas verdes generalmente son mas
viejas que las rojas, por lo que han tenido mas tiempo
para acumular dafos. La mayoria de mediciones de
herbivoria basadas en un solo muestreo subestiman
los dafios (Morrow 1984, Coley & Barone 1996),
debido a que no toman en cuenta la acumulacion del
dafo a lo largo de la vida de las hojas. Si realmente
la coloracion rojiza estuviera relacionada con la
reduccion de la herbivoria, se esperaria que las hojas
nuevas rojizas de P. prostrata presentaran una menor
proporcidn de folivoria que las hojas nuevas verdes,
lo cual no ocurri6 en este estudio.

Efecto del ambiente luminico

Seguin la hipdtesis de convergencia funcional
(Field 1991), en las hojas convergen las diferentes
presiones selectivas que afectan a la planta en su
totalidad. Porestarazon, las diferentes caracteristicas
estructurales, bioquimicas y fisioldgicas de las hojas
representan buenos predictores de su funcionamiento
y de las presiones ambientales a las que se han visto
sometidas las plantas (Field 1991, Kitajima et al.
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1997, Reich et al. 1997). Asi, la disposicion de las
hojas juega un importante papel en la intercepcion
de luz y, por tanto, en la tasa fotosintética (Chazdon
1986, Chazdon et al 1996). Para Givnish (1984) el
tamafio y la disposicion optima de las hojas en una
planta son aquellos que tienden a incrementar la tasa
fotosintética y reducir los costos transpiratorios.
En plantas sometidas a condiciones de sequia
o alta irradiacion luminica, la transpiracion se
incrementa proporcionalmente al area foliar, por lo
que se favorecen las plantas con hojas pequefas y
cuticulas gruesas (Givnish 1984, Press et al. 1995).
Asi, Kappelle (1991), menciona que las especies con
hojas nanofilas (0,25-2,25 cm?) son caracteristicas
del subparamo de Costa Rica, tal y como ocurre
en el caso de P prostrata. Adicionalmente, una
cuticula gruesa contribuye a disipar o reflejar el
exceso de radiacion solar, reduciendo asi el riesgo
de fotoinhibicion y fotooxidacion (Chiariello 1984,
Givnish 1984,1988, Knapp & Smith 1989). Todo
esto parece ser consistente con el tipo de hojas
encontradas en P. prostrata, lo cual evidencia su
adaptacion a las condiciones de alta luminosidad.
Por otro, generalmente las hojas nuevas tienen un
bajo contenido de fibra y no presentan una cuticula
bien desarrollada, por lo que son mas vulnerables
a los dafos fisicos en comparacion con las hojas
maduras (Coley & Kursar 1996). Una estrategia para
compensar esta mayor vulnerabilidad de las hojas
nuevas podria ser a través de un mayor angulo de
inclinacion en comparacion con las hojas maduras.
Asi, en el caso de P. prostrata la mayor inclinacion
de las hojas rojiza reduce el grado de exposicion de
la lamina foliar a la radiacion solar, y por tanto, se
disminuye el riesgo de fotoinhibicion.

La mayor proporcion de hojas con pigmentacion
rojiza en los individuos de P prostrata mas
expuestas a la luz, apoya la hipotesis de que la
funcién de la coloracion rojiza esta relacionada con
la fotoproteccion. Esto concuerda con lo encontrado
por Julien (2000) en los tallos nuevos de rosa. De
igual manera Gould et al. (1995, 2000) y Pietrini et
al. (2002) sostienen que la pigmentacion rojiza es de
gran importancia en plantas adaptadas a la sombra,
ya que las antocianinas protegen el fragil aparato
fotosintético de los destellos de alta intensidad
que se producen al mediodia. En Pseudowintera
colorata, Gould et al. (2002) demostraron que las

regiones rojizas de las hojas tenian una alta capacidad
antioxidante en comparacion con las regiones verdes.
Asi, la presencia de antocianinas permite a la [amina
foliar una rapida recuperacion de los dafios oxidativos
y mantener niveles bajos de H,0,. No obstante, otros
estudios indican que las antocianinas tienen un pobre
papel en la proteccion contra la radiacion ultravioleta
(Woodall & Stewart 1998, Dominy et al. 2002).
Dominy et al. (2002) aducen que la fotoproteccion
es una explicacion poco probable debido a que en los
bosques tropicales son las xantdfilas (p.ej. Lambers
& Chapin 1998) y no las antocianinas los pigmentos
asociados con esa funcion. Ademas, estos mismos
autores indican que cominmente las antocianinas se
localizan en la epidermis inferior de la hoja, lejos de
los tejidos fotosintéticos, por lo que su contribucion a
la fotoproteccion seria infima. Sin embargo, tanto en
Pseudowintera colorata como en Quintinia serrata
se ha encontrado que las antocianinas se encuentra
dentro de los cloroplastos del mesofilo de empalizada
y que esos pigmentos per se son capaces prevenir
la fotooxidacion (Gould et al. 2000, 2002, Feild
et al. 2001). Ademas, el trabajo de Dominy et al.
(2002) esta claramente sesgado a especies de Bosque
Tropical Himedo y de Bosque Tropical Seco, pero
no incluye especies de bosques de altura, en donde
el efecto fotoprotector de las antocianinas podria
ser mas evidente. Por otra parte, seria muy simplista
esperar que el rol de la coloracion rojiza de las hojas
sea el mismo para todas las plantas. Lo mas probable
es que el valor adaptativo de esa caracteristica varie
de una especie a otra y de un ecosistema a otro. Asi,
al menos para el caso de arbustos de paramo como
P. prostrata, la presencia de la coloracion rojiza de
las hojas estd asociada con las condiciones de alta
irradiacion solar, lo que sugiere que las antocianinas
estan contribuyen con la fotoproteccion del aparato
fotosintético en formacion.
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