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RESUMEN ‘

La Iongevidad de las hojas puede Interpretarse como una adaptacién Funcional de Ia;

plantas a su ambiente y su estudio permlte entender la respuesta d”'una gspecle'

a dlferentes condiciowes del medio

Durante dos afios y medio se sigiiié el destino de iaé;hojééﬁéﬁftéMé écﬁléﬁaaagide”:_

tres especies perennifolias de selva hdmeda en Los Tuxtlés; Vérﬁ

ngphxljarla, Sapranthus microcarpus y Myriocarpa Ionqipesp Lariﬁ%pﬁm;;}aagﬁﬁf;ﬁidés
se anallzd usando técnicas demograficas, considerando a los conjuntagtde Hoias:como
poblaciones. Existen diferencias en la dindmica foliar de todas las esﬁecles y la

longevidad individual de las hojas alcanza niveles muy altos de varilacién, Ei conpor

tamiento foliar de Pseudolmedia y Sapranthus se asemeja porque en estas especies

exlste un ritmo anual de naclmiento ( = produccién) de hojas muy delimitado, aunque
los patrones de mortalidad no s6lo difleren entre las especies, sino también entre
Ios-indivlduos que crecen en diferentes ambientes y, en el caso de Pseudolmedia,
entre distintas partes de la copa. En Myriocarpa se producen hojas durante todo el
afio, aunque la produccibén es mds intensa en algunas é&pocas, La esperanza de vida

de las hojas en el momento del nacimiento se calculé por medio de tablas de vida,
encontréndose que fluctla entre 3.5 meses en Myriocarpa hasta mds de 17 meses en
Sapranthus. El ambiente donde vive la hoja determina fuertemente su longevidad:

en condiciones de umbrfa, las hojas viven més largamente que en condiciones de buena

i iuminacion.

En general, los resultados colnclden con las predlcciones de los modelos de balan-
ce de carbono en las plantas, si bien existen fuentes de variacldén que dificultan
algunas interpretaciones. De este'eStudio se desprende que la dinguica folliar,
como una reaccién de las plantas ante diferentes ambientes, es més flexible en

Myriocarpa longipes, intermedia en Pseudolmedia.oxyphyllaria y mds rigida en Sapran--

thus microcarpus,
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PRESENTACION
Ubicacidn del proyecto--
Este  estudio formz parte del programa de investigacibn titulado
"Regeneracidn de Ecosistemas Tropicales" que se lleva a cabo en el
Laboratoric de Ecologla de la Facultad de Ciencias de la LUNAM. A
travks de este pfograma se pretende .encontrar patrones gererales de
procesos ecoldgicos tanto de vegetacibn primaria de selva ' alta
perennifolia, como en vegetacidn secundaria producida povr 1a pevr-—
turbacibn de aquella, que permitan entender con cierto detalle su
organizacidn vy dinhmica. Se espevra que estas investigaciones con—
tribuyan a formar un marco de referencia pafa poder aprovechar vy
manejar estos sistemas de manera mds adecudada en el futuro.
En las fases iniciales del desarvollo de esta lfnea de investiga-
cidn se realizaron estudios encaminados a conocter la disponikilidad
de é5pecies ern el proceso de regeneracidn, haciendo BEnfasis en el
banco de semilias, tanto en su composicidn (Guevara y Goémez-Pompa
1972) como en su respuesta germinativa (Salmerdn Estrada 1933).
Otro aspecto en el gue se ha puesto mucho interds es la fenologla
tanto de procesos reproductivos como vegetatives (Carabias y Gueva-
ra 198%)». Finalmente, otro grupo de trabajos ham tenido un
enfoque de productividad, cuantificando la produccidn de hajgrasca
en la selva {(Alvarez y Guevara 1985) y el ciclaje de nutrientes a
travks del proceso de descomposicibn (Becerra 1936). ?{
El problema de estudio de esta tesis es la longevidad de las hojas
en la selva. E1l estudio-de la dindmica foliar en las plantas de la
selva .es una forma de acercavrse a la respuesta de algunas intevrro-
gantes planteadas por las investigaciones fenoldgicas y de calda de
hojarasca, por ejemplo? jCudnto viven las hojas de las especies de

la selva? § Culdl es la variacibn de la longevidad feliar entre las



hojas de una especie? [La longevidad de las hojas responde a 1las
variaciones microclimdticas que existen en el interior de un bosgque
tropical? (De 4quk edad son las hojas que caen en la selva? La
determinacibn de la longevidad de las hojas representa un problema
#colbgico por sl mismo, vya que puede interpretarse como una adap-
tacibn funcional de 1las plantas a su ambiente (Chabot y Hicks
1982).

Las plantas verdes, debido a su capacidad fotosintbtica llevén a
cabo, por decirlo de alguna manera, la tarea bdsica de producir
los alimentos qgue sustentan-todas las restantes formas de vida
sobre la Tierra. La fotosintesis puede realizarse en distintos
brganros vegetales, como puede apreciarse en el gran nbmeroc de
plantas con tallos verdes, e incluso flores y anexos reproductivos
con pigmentg_s fotosintaticos y capaces de esta actividad (Bazzac
et al. 1979)>. No obstante, es irmegable el hecho de que las hojas
constituyen los centros fotosintdticos fundamentales de las plantas
(Moaoney et al. 198d). Esto es cierto sobre todo en el caso de las
plantas lefiosas porgque en ellas los tallos lignificados han perdido
totalmente esta capacidad, de modo que son dependientes del alimen-—
to proveniente de las hojas. Por estas razones se puede esperar una
estrecha relacidn entre la hoja y el ambiente, tantao en aspectos
morfolhgicos como funcionales. La variacidn morfolbgica de algunas
especies de la selva de Los Tuxtlas ha sido estudiada por Veneklaas
(1985, abarcanda aspectos como tamaffo, forma y consistencia. A
travds del andlisis de la longevidad de las hojas, este estudio
pretende analizér aspectos funciomales y su variacibn. A conti-
nuacidn se presentan los antecedentes gue forman el marco de refe-

rencia de esta investigacibn.



INTRODUCCION
1.La selva tropical h&meda como ambiente de vida para las plantas

La selva tropical hbmeda es la formacibn vegetal.cara:terlstica de
las regiones de la Tierra donde no existen restricciones para el
crecimiento de las plantas (Beard 1744, lRichards 1952). Estas son
las regiomes bajas limitadas geograficamente por los Trbpicos,
donde & lo largo del afo existen temperaturas elevadas, alta inci-
dencia de energia solar y buena disponibilidad de agua- Esta defi-
'

nicibn amplia ha dado lugar al planteamiento de que las plantas de
las selvas hltmedas no sufren stress climhtico a lo largn de su vida
{Hallt et al. 1972).
No nbsténte, la concepcibn de la selva como un hdbitat homogéneo
tanto espacial como temporalmente no sbleo es errbrnea, sino ademks
puede ser limitante para entender las distintas maneras en que las
plantas se acoplan a su ambiente flsico y bidtico. Janzen (1975)
llam® 1la atencibn sobre nuestro casi absoluto desconocimiento del
significado adaptativo del comportamiento y de 1la morfologla de
las plantas tropicales silvestres,

sohre todo las implicaciones ecoldagicas de su fisio-—
logta.
‘Gran perte de los esfuerzos realizados se han enfocade hacia 1la
descripcidn del microamhiente dentro de la selva. Esto tierne impor-—
tancia si se toma en cuenta que las plantas, por su inmovilidad, se
enfrentan directamente _a  su ambiente inmediato, gque es donde
interactéan tambibn con otros organismos vy ademas, donde ohbtienen
‘sus recursos ?Harper 1986) .
En las selvas tropicales existe un alto nivel de variacibn micro-
ambiental. Las condiciones de iluminacidn, temperatura, concentra-

cidn de nutrientes en el suelo o de gases en el aire y la cantidad



a)

de agua disponible fluctlian enormemente casi entre cualquier punto
de la selva. Esta situacidn plantea varias preguntast: [ Cbmo han
lograde las plantas acoplarse a esta variedad de ambientes? ¢ Pue-
den todas 1las plantas resolver el problema de los bajos mniveles
luminicos? & Algunas toleran mas que otras la desecacibn del aire?
!t mecanismos existen para la caﬁtacibn de 1los distintos recur-—
s0s8? Aunque ya se han dado los primeros pasos, todavia hay mucho
trabajo por hacer para responder todas estas preguntas con
precisibn. |

Vale 1la pena distinguir dos componentes en la wvariacibn microam—
biental de 1l1la selva, que aungue se complememtan no dehen ser
cénfundidos: 1) la variacibn vertical, que se da desde el piso de
la selva hasta 1la parte m&s alta del dosel ¥ 2) 1la variacibn
horizontal, determinada por las diferencias en la estructura de la
selva en diferentes sitios. Cabe notar que esto¥ dos componentes no
san los lnicpsy vya que tamhikn debe tomarse en cuenta que los dos
anteriores fluctlan a lo largo del tiempo, es decir, que tambikn
existe wuna variacibn temporal. A continuacibnm se resumen algunos
aspectos sobre la variacibn vertical y horizontal dentro de 1la

selva.

Variacidn vertical del micr#?ima de la selva

La estructura vertical de la selva es muy compleja (Richards 1952,
Whitmore 1975, Popma et al. inddito). Esto se debe al crecimiento
diferencial de los individuos tanto de la misma especie como de
diferentes especies, de manera que siempre hay gplantas creciendo en
el microclima creado por otras cuyas copas estds mds arriba. Duran—
te mucho tiemypo eﬁistid,una.tendencia a describvir esta variacidn a

travds el reconocimiento de estratos cuya delimitacidn dependla

4



del

fuertemente de criterios particulares del autor (Richards 1952). La
utilidad, pero sobre éndo la realidad del concepto de estrato ha
sido paulatinamente revisada. Actualmente se considera mds relevan-
te la descripcidn precisa de los gradientes wverticales tanto
fisicos como de la vegetacidbn (Sarukhlin 1968, Fopma et al.
inkdito).

Se han hecho revisiones generales sobre la variacibn verticail
microclima en la selva (pe«ej. Sarukhdn 1968, Chiarello 1984).
Se pueden ohservar claramente varios patrones. A nivel del suelo,
el movimiento del aire es practicamente nulo, mientras que las
copas de los Arboles altos esthn expuestas ocasionalmente a vientos
muy fuertes. La temperatura es una variable que puede flucgtuar
grandemente -—hasta 120C en un dfa~- por encima del dosel, pero a
nivel del suelo permanece notablemente constante (fluctuwaciones de
entre 1ty 7oC). Up patrdn similar se observa en el caso de la
humedad relativat a nivel del suelo es muy constante, casi siempre
con valores por encima del 90%, mientras que la oscilacidw sobre el
dosel llega a ser hasta del D0-60%. Las diferencias de tempevratura
y humedad mds grandes entre el interior v el exterior de la selva
seg presentan por lo regular.un poco despubs del mediodia.
Prokahlemente la luz es el mds variakle y el mds complejo de 1los
factores, vya que involucra dos aspectos distintost: 1) la intensidad
y 2) la calidad. Adeh&s, hay que atadir que es un factor muy
diflcil de,cuantifi;aﬁ adecuadamente (Chazdon y Fetcher 198da), A
medida gue la luz penetra el follaje, la intensidad disminuwye hasta
reducirse' a niveles cercarnos al ii de 13 que incide en el exte-
rior, especialmente en la handaVde iuz‘fnfﬁsim#bticamente activa
(400 - 700 nm, Ashton 1993, .-Bjﬂrjkman.‘;y‘{{L_{Jdlﬁu-_"1972, er Mooney et

al. 1924, Chazdon vy Fetcher 19845;‘Léi§h 1975, Longman y Jenik

5
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Pig. l. Intensidad de¢ radiacidn contra longitud de onda,
medidas sobre el dosel al mediodiz el 16 de noviembre d=s
1967, y sobre el piso de la selva unos minutos nds tarde
(tomado de Jordan 1969),



b)

1974).

Tambidn se conoce el cambio espectral de la luz conforme &sta
penetra a travks del follaje- Segun Joardan (1969), el cambio mhs
importante parece ser el aumento de la intensidad relativa de 1la
emisidn en infrarrcijo en el piso de la selQa, en comparacidn con su
intensidad relativa en la luz gue ih%ide sobre &1 dosel (Figura 1).
La Figura 2 es un ejemplo de las variaciones aicroclimbticas en el

interior de la selva a partir de datos de distimtos localidades.

Heterogeneidad horizontal en 1la selvas dindmica de claros
Entre los numerasos factores gue ocasionan cambios microclimdticos
en sentido horizontal en la selva e puede mencdonar el relieve, la
presencia de corrientes de agua o cualquier otre factor cuyo efecto
sea que algunos lugares estdn mds protegidos qgqee otros del macgro-—
clima. Sin embarygo, es indudahle gue los claros del desel represen—
o . _ #horizontal
tah la mayor fuente de variacibn microambiental’en la selva (Bazza:z
1984, Martinez-FRamos 1355,
Hace medio sigle, Aubréville (1938) sugirib gyue las comunidades
vegetales tropicales podlan considerarse como msaicos gigantescos
conformadas por unidades con homogeneidad floyistica interna, pero
diferenciakles del resto. A partir de entonces se ha desarrollado
una sblida teorla engloba Jdora de los procesos de regeneracibn
natural de la sélva- Richérég?(l?é?) establecid claramente que los

claros cod%ituyen un amhiente particular de la selva, donde trans-

curren muchos de 1qsﬁeVeﬁqu ecolbgicos importantes de estas comu-

nidades. Whitmore 'Qﬁéidera que lag claros son una de
las tres eﬁapasuéﬁv 1¢ ;fﬁlito de regeneracidn de la selva;
las otras dué*éoﬁflé;etgpaj&e_fecnnstruccidn (bwildirng phase) v 1la

fase maduré VCmétur;'ﬁﬁaééﬁ;” Halld et al. (1972) elahoraron un
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Fig. 2. Torfiles verticales del microambiente cerca del mediodfa
en los bosques de los trdpicos humedos. 2) radizcidn (< de la in-
tensidad arriba del dosel, b) temperaotura del asire, c¢) humadad
relativa, 4) déficit de saturacion del aire, e) velocidad del
viento. Las berros horizontiles en los -réficas indican lé al-
tura del dosel ﬁara los estudios que proporcionan el dato (to-~

mado de Chiariello 1984; véase ese artfculo para las fientes ori-
ginales),



modelo semejante pero mds complejo, vya que distinguen wun mayor
nmero de etapas entre la fase de destruccidn y la fase homeosth-
tica que se alcanza una vez que se reestablece la estructura
original.

En realidad, existe cierta dificultad para delimitar up claro tanto
desde el punto de vista prdctico como tedrico, debido a que el
ampbiente del claro se desvanece gradualmente haci§ la selva (Bazzaz
y Pickett 1990, Chiariello 193d). Brokaw (1982) sugirib una defini-
cidn de trabkajo Atil: wunm claro es un hueco en el dosel que se
exXtiende hacia abajo a travis de todos sus niveles hasta una altura
promedio de 2 m sobre el suelp. A pesar de ser una definicibn
bastante general, queda establecido que en un clare las condiciones
macroambientales pueden incidiv pricticamente hasta el suelo.

El microclima de los claros es intermedio entre el de la selva
madura y el de un sito deforestado (Bazzaz y Pickett 17320) vy depen-
de de muchos factores, pero principalmente del tama¥to (Grubb 1977,
Whitmare 1973, Denslow 1920). Ademds, en su interior los claros no
son homogdneosy sino gue existen gradientes entre el centro yllos
bordes, asl como diferencias entre las zonas que se originan, depen—
diendo del lugar en el gue cayeron las distﬁntas partes del A&rkol
{Orians 1932). La Figura 3 muestra un registro a lo largo de un dia
de la intensidad lumfnica (densidad de flujo fotosintdtico) en

claros de distintos tamafics v en el sotohosque oscuroc.
Estrategias de vida de los Arboles tropicales en relacibn con la
dindmica de la selva.

Paralelamente al avance de las investigaciones sobre la importancia

de losz claros en la regeneracidn natural de las selvas ¢ropicales
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Pig. 3. Grdfica logorftmica 3del patrdn diario de le densidad
del flujo de fotones fotosintéticos (DFFF; mol m-2 s-1) en
una selva ftropical humeda en Cosia Rica para un dfa claro y
soleado en {a) una zona ebierta des 5000 m2, (b} un claro de
400 %, (c) un claro de 200 n?, y (d) el sotobosque, Tomado
de Chazdon y Fetcher (1984b).
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hdmedas se ha venido estudiando la manera en que las distintas
especies de &rboles responden a esta dindmica y a las diferentes
condiciones microambientales que existen en las selva.

La primera distincidn gque se hizo fue entre &rboles helidfitos o
demandantes de luz y é4rboles tolerantes. de 1a somhra fRichards
1952). Van Steenis (1958) llambh "nbmadas" a las helibfitas. Esta
clasificacidn sencilla se ha utilizado incluso en trabajos mhs
recientes (Hartshorn 1980).

Gtras clasificaciones han hecho mds &nfasis en el papel sucesional
de las especies. Por ejemplo, se han distinguide 1las especies
primarias de las secundarias (Vdzquez-Yanes 1930) o las pioneras de
las persistentes serales y de los dvboles de larga wvida (Dawkins
1965)« Utros autores han intentado incluir formas de vida diferen-
tes a los Aarboles, como las lianas (Vadzquez—Yanes y Guevara 1984},
aunque es evidente que falta mucha informacibn para lograr esto de
manera satisfactoria.

Un criterioc mlds ha sido la dependencia de las plantas hacia los
tlaross Whitmore (13975) distinguib cuatro categorlas: 11)especies
que se establecen y crecen bajo el dosel cerrado, 2) especies que
se establecen y crecen bajo el dosel cerrado, pero gue se henefi-
cian ron los claros, 3) especies que se establecen y crecen bhajo
dosel cerrade, pero que requieren de los claros para madurar vy
reproducirse y d) especies que se reproducen, establecen y crecen
solamente en los claros. Denslow (1%30) propuse una clasificacidn
muy parecida, pero tomando como criterio el tama¥o del claro: i)

especialistas de claros grandes, 2) especialistas de claros. peque-

tos ¥y 3) especialistas del sotokosque.
El sistema de Martinez-Ramos (1985) és'séme&éhiéfaéibﬁﬂéﬁféﬁiéhéé,y--

comprende tres categorltas: 1) pioneros, :Qge $qn:§dﬁ§}iq_ éfhdiqs

"



cUyo ciclo de vida se completa en los claros y son de vida corta,
2 ndmadas, que pasanfgt estado de pldntula 0 juvenil al estado
maduroe cuando llegan a encontrarse en un claroy son Arboles de
larga wvida y erecen muy alto, formando el dosel de la selva y 3)
tolerantes, que no son dependientes de los claros sino que comple-
tan su ciclo de vida bhajo el dosel cerradeo; tambidn son Arboles mnuy
longevos pero nunca llegan al dosel superior (en este sistema el
thrmino nbmada no equivale totalmente al sentido que le dio van
Steenis (1958), porque este hltimnautor s& refiere mas bien a
las pioneras).

La Figura 4 muestra la definicibn grhfica de las tres estrategias

en términos de 1la longevidad y la dependencia a los claros de
diferentes tamatios que se presentan en las especies asignables a
tada categorla. Puede ohservarse que el wmodelo contemplé la
existencia de especies  con caracteristicas intermedias

{intersecciones de los dvalos) entre los grupos de pioneras vy

ndbmadas y entre las nbmadas y tolerantes.

En el presente estudio se utilizh esta clasificacibn no por
considerarla la mejor ni la Unica vhlidas de hecho todas son muy
semejantes y enfatizan los mismos aspectos. Ademks, aparentemente
todas reconocen gque las cateqgorlas no tiewen dImites perfectamente
definidos vy por lo %anto hay especies diffciles de wubicar. §in
embargo, la clasificacidn de MartInez-FRamos estd basada en el
canocimiento ecoldgico de las plantas gue habitan en Lla misma zona
donde se llevd a caho este trakajo (Capliulo Il)t adfmas de que ha
side usada por otros trabajos realizados alll mismo (Ibarra 1985,

Nufez Farfdn 1995, Veneklaas 1933).
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tir etrivutlos de wis de un gruro (topmado de ¥artinez-Remos

1985%).
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3.

Factores que influven en la lengevidad de las hojas

#

Conacer 1la longevidad de las hojas es esencial para enternder mejor
las relaciones entre las plantas y su ambiente. Esto es cierto para
varios niveles de estudio, vya sea para interpretar aspectos de 1la
morfologfa interna y de la quimica de la hoja (Janzen 1975) o para
estudios de dindmica de comunidades ; funcionamiento de ecosistemas
{Bentley 1979). La longevidad foliar puede relacionarse con la
informacidn de catda de hojarasca (Ekhel et al. 1980) si se guiere
enfatizar el reciclaje de ciertos nutrientes, o con la aparicibn de
nuevo follaje, cuando el dnfasis se pone en la produccidn de hioma-
8a. Mooney et al. (1930) han afirmado gque para entender la ovgani-
2acibn de las interacciones de especies #n las comunidades
tropicales es importante conocer la estacionalidad de produccibn de
partes vegetalecs. Por ejemploy, se sabe gue la produccidn, permanern—
cia y desaparicidn de hojags juveniles puede detzrminar los momentos
de muerte de mamiferos folivoros (Leigh y Windsor 1985). A pesar de
esto, resulta notable la escasez de datos de longevidad foliar,
sobre todo de plantas tropicales (Chahot vy Hicks 1922, Ebel et al.
1980, Carakias y Guevara 1925, Wint 1983).

De la poca informacidn existente se desprende gue hay una dran
variacibn en el tiempo que pueden vivir las hnjéﬁé%?Snn ravros los
casos en los que la hoja vive lp mismo gque la planta completa, como

sucede en el gdnero welwitschia_(Chabot y Hicks 1932%. En algunas

coniferas la longevidad foliar es miy largat 14 afios en Araucaria
bidwillii, 7 affos em A. angustifolia y de 5 a 3 afios en Agathis

australis (Ebel et al. 1980), aunque los datos sobre Abies

cormcoloyw, Picea pungens y varias especies de Pinus indican que las

hojas de estas especies mo viven mads de cuatro alios (Freeland
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1952) . Lungevidades'fnliaréé“léfgaé no son exclusivas de especies
arbdreas. Janzen (1973) da el ejemplo de las hojas de arbustos
ericdceos del sotobosque en bosques deciducs de Norteambkrica, que
pueden vivir de 3 a 7 alios.

En las espe?ies decid;;5.§ en las de corta vida (p- ej en plantas
anuales) las hojas pueden durar desde unas cuantas semanas hasta
unos ocho meses cuandp mucho. Por ejemplo, en el Brbol %tropical

decliduo Erythrina poeppigiana la longevidad va de &.2 a 7.2 meses,

pero puede acortarse poy dédficit de agua (Borchert 1930).

Para el grupo de plantas de las gque menos infermzcibn sobre longe-—
vidad toliar parece haber es el de los drbholes tropicales
perennifolios. Ebel et al. (1930¢) anmalizaren la duracidn de las
hojas en especieg "laurdfilas" provenientes de regiones suhtropi-
tales, creciendo en condiciones de invernadero. La longevidad
fluctud entre 1-2¢(d) afos. Medina (19234) intentd hacer una genera-—
lizacidn sobre Arholes tropicales, afirmando gue sus hojas viven
entre 12 vy 13 meses. Reconoce para los trbpicos dos comportamientos
fericldgicos bdsicos: especies deciduas y especies perenmifolias
anuales {es qecir, gue cambian de follaje cada a¥o, pero sin llegar
a guedarse sin hojas). Esta generalizacidn parece estar hasada en
resulta&os chtenidos en zonas tropicales secas (p.ej. Marin vy

Medina 1981) vy no forzosamente es vdlida para todas las regiones

tropicales.,

Chabot vy Hicks: éiw32) iFi?ﬁpnguna'extensa revisibn sokre los

factores eco}dgl; {Qgéfque determinan los patvovies de

longevidaﬂ“fbiiéF'éf dif mLiéhtes;' Estos autores desarro-

llaron fur mite gxp}iéaﬁilas diferencias -en los pa-

trones " folia’ _éntre poblaciores de la. misma

rcmjgm&ﬁﬁébiacidn (auncgue ellos casi
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no analizaron los diferentes hdbitos de foliacidn de uvia especie en
una localidad). Su modelo parte de la hase de que la hoia es un
brgano para ganar carbono. El balance de este ekemento en la planta
completa depende del equilibrio entre las pbrdidas y ganancias, Yy

se expresa de la sigulente manera:
ganancia neta de carbono =% PﬁF_}‘_, P, U - C-W-II-8§,

donde P,F= tasa diaria de intercambio de carbomo por hoja de edad
i expresada en F = longevidad o longitud de la estacibn favorable
para l1a fotos?ntesis positiva en dlasy 'f,;= tasa neta de inter-
cambio de carhono durante la estacidn desfavorazhle en unidades de
gramo de carbono por hoja de edad / por dfa; = longitud de 1la
estacidn desfavorable (en dfas); €= costo inirial de producir una
hoja en grameos de fotosintatoe equivalente; W= pbrdidas de teiido
foliar vy productividad dehido al stress durante la estacidn desfa-
vorable , en términos de fotosintato, sumado sobvre 21 periodo que
dure viva 1a hoja; ff = pbrdida por herbivorlas sumada sabre el
periodo dque vive la hoja y eMpresado en grames de fotosintato
equivalente; §= fotosintato almacenado y no transportado.

A pesar de que 1o es pos:ble EValuar todns los tkrmiros de esta

ecuacidn, es poslble formular algunas explicaciones de por qud en

algunos ambientes ';e;u ecen las especies perennifolias vy en
otras las deciduaskl. .
Orians vy Snlbr1g (197 Lantearnn'que las hoias deken pagar al
menos su prop1o co £ _aéTcaducas disponern de poco tiempa
para hacerlo . ¥ porilaitanto és‘;a;onable esperar tasas fotosintk-
ticas altasf.en ;estas1p1anta§;? Ei costo iwnicial de 1las hojas

duraderas generalmente es mas alto (p« €J. como van a ser aparentes
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durante mhs tiempo suelen estar mejor protegidas), pero dispornen de
mucho tiempo para pagar su costo y ademds llegar a exportar foto-
sintatos a otras partes de la planta: En un ambiente limitante, p.
ej. con bajos niveles luminicos, una vez que una planta ha produci-
do una hoja tenderl a conservarla por mucho tiempo. G5i el ambhiente
no es limitante, 1la hoja puede ser desechada cuando su eficiencia
disminuye povr debajo del maximo (el esqueleto de celulosa es bara-
to)yy, siempre vy cuando los otros elementos puedan ser llevados a
okras partes de la planta.

Ya se han encontrado resultados que coinciden con estas predic-
ciones. En un bosqgue hilmedo de montafia, Howard (19693 encontrd que
las hojas del sotobosque duran mds tiempo gue las del dosel supe-
vrior. En una selva huimeda, Bentley (17773) encontrd tasas hajas de
proeduccidn de hojas para lag especies del sotobosque. E1 modelo de
balance de carbono no es el Unico que se ha propuesto para explicar
la longevidad de las hojas. Givaish (192d4) afirmb gue las diferen-
cias en la fenologfa foliar pueden ser respuesta de la habilidad de
ahsovrcidn mineral de las plaﬁtas,;

Aun  con estas hases tebr1ca5,; ef7ocasinnes es.diflcil interpretar

el comportamiente fnl1ar_de algunas especiess. Tal es el caso de las

plantas que pierden 1as ho a ;;la.épuca gque uno supone es favora-

ble para el crec;m1enﬁp, y*laéipﬁoducen y mantienen en ‘'la dpocs

desfavorahble. Entré’ f: ieJemplos mds tnotahles estdn Cordia

alliodora (Janzen 1?7 ) y‘Jacguin1a pungens {(Janzen 1970) en los

trdpicos amerxcanos, fla legumxnosa africana Acacia albida (Lely
citado i
1?25,/ en Njoku lwbb) y 1 “orqufdea terrestre de hbossgues templados

Aplectrum hymenales (Anderson 1974}- Se ha sugerido gue en las

condiciones en las que creCen estas plaﬁtas, este comportamienito es

la mejor manera (qu1hd 1a dn1ca3 de alcanzar un balance p051t1vo de -
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Para pndek'.interﬁretar la longevidad de las hojas es necesario
tener idea de la contribucidn que hacen hojas de diferentes edades
a la plantay sin embargo, esto no siempre es flcil de saber. McKey
ﬁl???, /z%ad%irzo 193da} propone tres alternativas para estudiar el
valor fisiblogico de una parte de una planta: 1} estudios que midan
directamente la tasa fotosintltica, 1a exportacibn de éarhuﬁa 0
cualqu{er otra medida de la produccidn de la estructura, 2) estu-
dios que comparen la herbivoria gsimulada sobre hojas de diferentes
edades v 3) estudios que comparen efectos de herbivoros que tienen
preferencias sobre hojas de diferentes edades-

Mendoza OCceheoa (1781) hizo una revisibdn en la literatura sobre la
actividad fisiblogica de las hojas de diferentes edades en plantas
cultivadas. Ella encontrb las siqﬁientes tendencias, que parecen
ser las mismas que las de las plantas silvestres: al producirse
una hoja, cuando ocurre el desdoblamiento de la ldmina foliér, el
flujo de carhono es hacia la hoja, de modo gue esta funciona como
urn  depbsito o resumidero de este elemento. La hoja necesita una
infraestructura inicial antes de poder iniciar st actividad foto-.
sintdtica (Mooney y Gulmon 193
alcanza su tamatio mhximo, se convierte en exportadora de futnsiﬁfé4;

tos hacia el resto de la planta._

Con 1la edad tambidn ocurren otru t1pu de cambios en la planta-yff‘

#%2).  Conforme se desarrolla la hoja vy .

Sobrado vy Medina (1430) dét ctarnn camb;ns en la cnncentrac1bnlt“”m'b'

minerales en plantas;de hoj es:ierdf11as- Uno de sus. 'Pesultados

mds importantes es7'qug‘_§ gpﬁpehtracidn de N es mayor-'éﬁ:

jdveres. La concentbaciﬁi _.N"éh 1a hoja es 1mportante. Po JHe

puede determinar la VEluc1dad de la fotosintesis (hay enﬁxmas Euueluﬁ

no  se pueden s:.ntet:.:ar-Sl su concentrac:én es baja, t Chahot; y.'

18
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Hicks 1982) o el grado de atraccibn de las hojas hacia los herbi-~
voros (Mooney et al. 1934, Bazzaz'igedb, Coley 1985; Morrow 198d).
Desde el punto de vista de la eficiencia fotosintdtica, aparente-
mente las hojas jdvenes (no forzosamente las recidn nacidas) son
mds importantes que las hajas viejas. El trabajo de Freeland (1952)
ofrecid una de las primeras evidencias experimentales sobre esto,
al demostrar que la tasa fotosintbtica es inversamente proporcienal
a la edad de las hojas en cinco especies de comiferas. La disminu-
cidn se hizo aparente desde el segundo afic de edad.

Dickman y Kozlowski (1963, /ceinta%oirzo 1934a) usaron (14 para seguir
el destivio de los fotosintatos, vy asi se dieron cuenta de gue las
agujas de un affo de edad contribuyen mds a los brotes en expansidn
que las agujas de 2 @ 3 aos de edad. Mendoza Ochoa (1731) encontrd
por medio de ur experimento de defoliacidn artificial gque las hojas

jdvenes vy de edad intermedia de la palma +traopical Astrocarvyum

mexicanum contribuyen mds a la reproduccidn gque laz hojas viejas.

Las diferencias fotosintkticas no son las unicas entre hojas de
diferente edad. Kozlowski (1973% sugirib gque las hojas jbvenes son
mds activas en 15 produccidn de hormowmas. Camerik y Werger (1331)

encontraron dque en Gaultheria ferruginea las hojas Jjbvenes se

producen al final de la Epoca de secas, vy esto hace que las hojas
viejas alcancen wniveles mavyores de hidratacibn

Cuando las hojas no mueren por dato fisico, existe wun imfowtante
proceso gue marca la prox¥imidad del final de su vida: 1la senescew—
cia. Este es un proceso complejo sobre el que tedavia guedan
muchas incdgnitas, especialmente en las plantas tropicales (Mooney
et al. 19680)« Sin.embargo se han detectado algunos patrones gene-—
rales. Durante la sernescencia y antes de 1a ahsicidn de la hoja hay

un retiro substancial de nutrientes de la hoja, lo gque & su  vesz
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causa una declinacidn de la capacidad fotosintktica (Chabot y Hicks
19682+« Addicott vy Lyon (1973) consideran que la absicibn resulta
primeramente de 1la falta de recursos en el interior de la.planta,
lo dque determina que exista competencia entre sus brganos. Cuando
ocurre absicidn de hojas daffadas o seniles se mantiene wuna cierta
.homeostasis dentro de la planta (Addicott 1978) y un cambio general
de las correlaciones internas del drbeol gue pueden inducir, en
dltima instancia, el reinicio del crecimiente de la planta. Esto
significa que en una planta con comportamiento foliar peribdico;
la senesencia de las hojas puede llegar a constituir un reloj
biolbgico de la periodicidad (Horchert 1980).

de hojas
El momento preciso de la produccibn/es en algunas especies un

determirante importante de la longevidad foliar. Esto ha sido

ohservado ern Trifolium repens (Turkington 1%33), Ambrosia ¢trifida

(Pazzaz 1934a) v algunos drholes tropicales (Beoih y Ramakrishnan
19683%. Esto puede deherse a la cantidad de recursos asignados a las
hojas en cada dpoca.

Addicott y Lyon ¢1973) enlistaron una serie de factores ambientales
que influyen en la muerte de las hojas: mnivel lumfnico, temperatu-
ray, agua, viento y caracterlsticas del suelo como la concentracidn
de minerales y grado de alcalinid;&; Para las plantas tropicales,
Janzen (1375) menciond tres causasi 1) incremento en el sombreado
de la hoja, 2) datio por herbivoros, viento u objetos que ‘caen y 39
sequia. Chabot y Hicks (1@62) agqrupan las causas en cuatro gruposs
1y mortalidad causada por consumo de herblvoros o atague de patb-
genos 2) remucidn_mgﬁdnicﬁ;(ﬁ- eji. de unma rama gue cae), 3) stress
fisico (baja_tempgﬁé¥p;é,:déf1cit de agua) y 4) senescencia mediada
por huhmqnégftiﬁi%ﬁé;éda ﬁnr claves internas o amhientales (euter-

nass. Hent1é§ fﬁ§?95 §ugirid que la vida de una hoja tambidn puede
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estar correlacionada con la prapor;idn de colonizacion por epifi~
las, que en realidad es un casﬁ'e}pecial de competencia por lus=
entre copas de distintas especies. Odum et al. (1970) coinciden con
esta opinidn porque la carga de epifilas, que generalmente es mayor
en hojas viejas, interfiere con el intercambio de COZ. Sin embargo,
Bazzaz (193db) menciona el hecho de gque muchas de las epifilas son
fijadoras de nitrbgeno, y por lo tanto podrlan favorecer el kalance
~de este elemento en 1la planta y asi alargar su longevidad.
A/ pesar de Jgue en varios trahajos se han propuesto ventajas vy
desventajas de los hhbitos caducifolio y perennifolio en distintos
ambientes (Chabot y Hicks 198d, Mank 1966, Givmish 1784), no se ha
especulado muche con lo gue sucede con el comportamiento foliar de
una planta cuyo ambiente cambia repentinamer te. Se sabe que las
egpecies pioneras tienen tasas altas de produccidn de hojas y tasas
fotosintdticas elevadas, mientras que lats del sotokosgue realizan
la fotosintesis a tasas bajas y tienen poco recambhio foliar
{(Martinez~Ramos 19€%, Grime 1977, Bazzaz v Pickett 1930). Bazza:zs
(1984b) formuld la pregunta de qub sucede cuanda hay un cambio en
el ambiente, de modo que una planta que crecla en condiciones de
sombvra empieza a recibir mds luz. La situacidn vy las posibles
respuestas se ilustran en la Figura S« No se sabe s5i ocurre una
aclimatacidbn vy las hojas se conservan o si las hojas de sombra se
desechan y reemplazan por hojas de sol. El1 autor plantea que quizk
la respuesta depende de la parte de la curva en la wgque se
encuentre al hoja, es decir, su esperanza futura de adquisicibn de
carbono, as? como de la cantidad de dafio que va ha sufrido o de la

cantidad de epifilas que la cubren.
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b, Las plantas como poblaciores de unidades de construccibn

a) iMbdulos o methmeras?

La concepcibtn de las plantas comoe un conjunto de partes que se
repiten y se acumulan dando lugar a un individuo completo fue
elaborada inicialmente por los morfdlogos vegetales, gquienes' se
sncargaron de definir los conceptos importantes alrededor de este
enfoque (White 1980).

Este punto de vista, quizd por haberse desprendido del trabaijo
morfolbgico, fue ignorado en un principio por los echlogos de
plantas. Apenas en la segunda mitad de este siglo, John Harper
(1968) incorpord esta idea a la teorla de la ecolog?la de pohla-
ciones de plantas. Este autor propuso gue la unidad de construc-—
cibn mdés sencilla —que el denomind mbdulo- esth constituido por un
entrenudo, una hoja y el meristemo axilar asociado.

Esta definicidn de mddulo no es aceptada universalmente porque los
morfblogos ya habian usado el tbrmino poco tiempo antes, pero con
otro sentidon. Origivalmente Prévost (1967, v. tambikn 1973) definid
el mbdulo de 1la siquiente manera (ella usbh el vocable franceks
"article")! "unidad morfogenktica del vhstago, de crecimiento
determinado, constante en su expresibn, derivade de otvo mbdulo por
un mecanismo simpoedial, siendo el simpodio resultante linear, rami-—
ficado en unm plano o ramificado en tres dimensiones". WUna conse-—
cuencia de esta definicibn es qué alqunas plantas estdn formadas
por un solo mbdulo, como las palmas que ne se ramificuen. Un mbdulo
asy definido estd confnrmadn por una serie de unidades de construc-—
cibn mbs sencilla, laﬁgguales corresponden exactawente con los
mbdulos definidos‘pnr Ha%ﬁgr; 'Esée autor propusc en 1981 una defi-

nicibn todavia mks ampiia;'-"él mbdulo es una unidad repetida, de
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J_estructura‘multicelular, normalmente organizada en un 515tema raﬁ:—
ficado“ {Harper 19815 .

Los ecblogos de plantas han usado el tbrmino con este significado.
8in embargo, White (198d) considera que este uso lleva a una confu-—
sidn'porque ne respeta la definicidn morfoldygica, gque es mucho mds °
brecisa- Este autor propone el use del término "metdmera” (tdrmino
que tamhidn vya habhta usado anter;ormente) para designar a los
constituyentes de un mbdulo- Una metimera esth formada por los
siguientes elementos (entre partntesis los que no siempre esthn
presentes)! nudo - hoja{s) ~ meristemo(s) axilar(es) - {(ralces) -
entrenudo. Mds adelante, en una posicidn conciliadora, Watkinson vy

White (1985) sugieren el uso de los tdvminos mddulo ( = metdmera o

mddulo sensu Harper 1921) y mddulo de vdstago —-shoot module— ¢

mddulo ao "article" sensu Prdvost 1377, 1973). En el presente

trabajo se ha usado el tdvmino metdmera con el sentido estricto gue
/

le da White (1934) y mddulo con un sentido mas amplio, inclusive

para hablar de partes de las methmeras, como son las hojas.

b) Consecuencias de la estructura metamkrica de las plantas-
Las plantas no son los dnices organismos de construccidn me-
tamdrica, va que algunos animales coloniales tambiédn la presentan.

. /
Sin emhargo, s? san los mas comunes y a part1r de su estudto se han

hecho muchas de las genera11aac10nes'sobre esta caracter!stlca-.

La implicacidn mds lmportapﬁgﬂé%;' n el'estudlo poblac1onal  de
las plantas surge un nuevo;ai' ey o

de metdmeras o de mddules
individues genéticns‘VA§} at
diferenciarlos, whitéjggéfd lict el nombre de metaﬁoblac1unes.a:
los conjuntos de pértégfﬁfsgbupidQQQQgisyns~patrung5 demoar&f:cos
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pueden ser distintos a ambos niveles, p. ej. en condiciones de alta
densidad 1la mortalidad puede ocurrir a nivel phblacinnal'o a nivel
metapoblacional (Harper y White 1974). |

Para describir el crecimiento de poblaciones de mbdulos se puede
usar la ecuacidn general de crecimiento pohblacional, usando el
simbolo n para denotar el tama¥o de la metapoblacibn, vy excluyendo

los terminos E (emigracibn) e I (inmigracibn) (Harper 1977):

= + B - b
T,t"'i T}t ' [

y ¢l cambio neto puede expresarse cn@o:
'ﬁn =B -D

Dependiendo del signo que tenga el wvalor de'mq, la poblacidn estard
creciendo o decreciendo.

Las metapoblaciones tienen prhcticamente las mismas propiedades que
las poblaciones de genets. Muestran una estructura de edades que
puede ser muy compleja s? hay mucha sobreposicidn de generacioness
se pueden calcular esperanzas de vida y tasas de mortalidad espe-
cificas de la edad. La importancia de examinar la distribucibn
espacial y temporal del follaje, ps ej., se debe a la variacibn que
preduce la edad en las tasas fotosivitdticas de las hojas (Kinmersaown
et al. 1974, v. tamhidn apartado anterior) o d4el valor fisioldgico
de los mddulos en géneral (Harper 19815).

Acompatiando a1 crecimiento metambkrico, y siendo ademhs consecuencia
de #&ste, existen varias caracterlsticas que distinguen a los orga-
nismos modulares de los unitarios;  la rareza de la senescencia a
nivel individual, tasas_reﬁfadﬁqfivas curiosasy habilidad de wun

genet para funcionar.enff @éﬁﬁ?éiéeparados y 1o '+ efectos que

tiene la estructura de ramificacidn en la captura de los recursos

(Harper 19386).
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8¢ ha reconocido ampliamente gque las plantas son entidades muy
pldsticas en su forma de crecimiento y desarrollo (White 1920).
Esto se debe a que la manera de reaccibn de las plantas a una
condicidn ambiental limitante es a travds de la wvariacidn del
nimero de sus partes y no a travds del movimiento (Harper 1977). Es
comprensihle que se haya considerado a la estructura metamdrica

como la causa de la inmensa diversidad de formas y tamaffos en el

reino vegetal. Ya ha sido demostrado para varias especies de plan-

tas que la‘forma de los individuos se deriva de la demografia de
sus partes (Arriaga Cabrera 1382, Maillette 1%32a, Parter 1%33L,
Jones 1785%. En las plantas, aspectos de la forma pueden definir la
adecuacidn de un gernet tal como sucede con el comportamiento en el
caso de los animales {(Harper 1981, Jones 1?85,)} esto es,

el patrdn de crecimiento en los orgamismns que estdn fijos
al sustrato es el medio para oktener sus recursos.
Harper (193&) ha sugerido que las plantas capturar sus recurses en
una z2ona pequetfa alrededor de sus dryganos fotosintdticos o radicu-
lares gque d1 denomind "zonas de agotamiento de recursos". En cierto
momento se puede evitar la ocupacibn repetida de una zona de aqofa—
miento de recursos .por medio de la suspensibn del crecimiento o de
la muerte de algunas partes de la planta. La muerte, gue puede ser
a nivel de alguras partes de la methmera (por ejemplo la hoia) y no
farzosamente de la methmera completa, generalmente ocurre despubs
de un proceso de senescencia. Vale la pena velver a mencionar que
la senescencia se m%seﬁ&a a nivel de las metdmeras o mddulos mds
gque a nivel del individuo genético“(Harper 1984, Watkinson y White
1935).
La estructura metambrica tambibn tiene consecuencias durante 1a

accitn de la herbivorta. Generalmente los herbivoros consumen sblg
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wna porcibn del genet y-dejan un residuo quz.en la mavorta de luﬁ
casos puede cnnfinuar su crecimiento. Por este.ﬁotivo, la depreda-
cidn sobre organismos metdmerices puede evaluarse mejor si  se
observa el efecto en la sobrevivencia de las partes mhs que del
;ndividuo completo (Harper 1991, Dirzo 193d&,b, White 192d4). La
unidad de construccibn representa la imagen de blsqueda vy la
unidad alimenticia importante para los consumidores de plantas.

ina de las aplicaciones mds importantes de la demografia de mddulas
ha sido :q estudio del crecimiento de las plartas. Este enfogque se
inicié con el trakajo de Bazzaz y Harper (1977, del que se hahlarh
con detalle mds adelante. Aparentemente hab?a dos ventajas asocia-—
das a este enfoque. En primer lugar, se abrda la posikilidad de
describir cuantitativamente el crecimiento sin tener que recitrriv a
cosechas destructivas (Baczzaz y Harper 1977, Barper 1977, Garbutt vy
Bazzaz 1973, Fford 1932>. En segundo lugar, el andlisis demogrdfico
podfa interpretarse mds f&;ilmente que el andlisis cladsico del
crecimiento. Hunt (197B}icfiticd severamente esta dltima afirma-
cidn, alegando que ambos.ieﬁquues no  sowm comparables porgue

representan d1ferentes n1VE1es de estudio. Por lo tanto, lejons de

ser ehcluyentes, ‘deb'ﬂ{tomplementarse- Por medio de trabhajos como

el de Hunt. ' Ba -_z 1?30), donde se usaron ambos enfoques, podrlian

ehplorarse jia_ ,entaaéS}ﬁe esta complementacidn tedrica y metodo-

1dgica.

c) Unxdadesf e estud;o para la demoqrafla de metapoblaciones.
Para hacer um estudlo demografxco es necesarip decidir guéd cosas se
van a contar- 'Uhrecd}ogq_de_pnblacxoﬂes de plantas debe decidir si

contard genets o alguna unidad mhs pequetia. In este Ultimo caso la

eleccibn tampoco es fhcil. Podemos considerar a una planta como un

27



conjunto de meristemos, de hojas, de methmeras, de ramas o de
estructuras reproductivas. No siempre es posible o Itil hacer un
seguimiento de todas estas partes a travds del tiempo.

White (1730) sugiere que la unidad elegida debe ser prdcticamente
contable, ademds de que uno debe esperar razonablemente gue algunos
. factores ambientales sencillos, como los niveles enerqbticos y de
nutﬁientes, haga/%ariar su comportamiento. La eleccidn estard tam-
biédn en funcidn de la especie estudiada, porque la relevancia del
cambio numérico de distintas partes puede variar entre ellas
(Harper 1981). Por supuesto, 1la naturaleza y ohietivo del estudio
pueden ser los criterios mds importantes. Para estudiar vratfces hay
gque cavar u observaf la dindmica de los mdduloes subterrdneaos. Si el
interds radica en los aspectos reproductivos de la planta, las
unidades modulares pueden;éérflas,flgres. ias inflorescencias o los
frutos. Para conocer lé dihééité.de acumulacidn de la hiomasa puede-
ser necesario contar las Eéma§ &e cierto ordern. BSi se .traték de
acercarse al problema de la captacibn de'luz'éﬁi ﬁr#diés.' aungue
sea oe manera indirecta, indudablemente'laihéja éé ia uﬁidad m&s
adecuada para el andlisis demogrdfico. |

d Estudios de demograffa de mddulos en plantas?

A pesar de gue hé pasado mgcho tiempo desde que-se ohservd gque el
aesprendimiento dg algunas partes de 15§ p1anta5 es un fendmeno
cotidiano, hace apengs'die: aﬁqs é?§reéi§ el primer andlisis demo-

grdfico extenso pata'deécrihif”Eifcﬁ§¢i@iento de las plantas. El

estudio fue realizado'ﬁof Bé:4mu ?Héfﬁéff(iﬁ77), quienes seleccio-

naron como especie de estudio a nusitatissimum. Para ellos gra

L ‘ ' en .
muy importante conocer. la estructura‘de. edades de las hojas/ la wlan— -
ta, pues como ya se déﬁdéﬁ}bfaﬁfaég la edad de una hoja detétmihg‘

grandemente su contrikbucibn  relativa al crecimiento de la 'planta.
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Su estudio se enfoch aulardeterminaﬁibn de i# faspuesta demografica
al stress ocasiornado por 1aféltaiqﬁﬁfiﬂﬁ_, la falta de luz y 1la
disponibilidad de nutriente;-.En;su trabajo. ta tasa de nacimientos
de hojas fue menor conforme decretib'lé intensidad de luz, conforme
aumenth la densidad, o al sucedef ambas cosas al mismog tiempo. EI
periodo de produccibn de hojas fué m&s largo en las plantas someti-
das a condi;iones de umbria. Las densidades altas tuvieron como
consecuencia, ademds, que la muerte ocurriera mhs tempranamente. La
disminucibn de la intensidad de luz, por el centrario, ocasionb gque
las hojas vivieran durante mbks tiempo.

Er realidad, ya antes del trabajo de Bazzaz y Harper (1977) se

habfa publicado una tabla de vida de las hojas de Tilia japonica,

{Miyaji v Tagawa 1973). Este es una especie caiucifolia que presen-
ta hojas en la copa desde abril hasta octubre- Los autores encon-
traron gue la vida media de las.hojas depentfa del momento del
nacimiento. Ademds, determlnaron que la defoliacidn es un proceso

esencialmente f1sxoldg1co,j-mas}que un efectr de los insectos her—

h2voros o de la acc1dn del viento iPnsxblememte poyv estar escrito

en japonks este trabajo o 5e d1and1o mas ampliamente, vya gue

descnnbcieﬁdo-f J= ic { ) '::"”: qﬁiwglus;deﬁailes de la

ensidad  de  Ammophila

nvarios seres

on como uni~



dentro y entre aﬁos-- Er sus resultadns hubo una gran vafiacibn de
la tasa de reemplagn e hnaas en. dlferentes kpocas del. a0 y de
'igual forma difirid la esmuanzé "de vida de las hOJas prudutidas
durante 1las diférentéé "estaciﬁnes, ya que las hojas de verano
tuvieron, al naceyr, un valor de'ﬁx mucto menor que las hojas de:
primavera, ototio e inviefno- Interpretaron este hecho como que.la
planta puede sostener un nlmero lihitadn de hojas, Yy que bajo
condicicnes ambiéntales favorables se fuerza la mortalidad foliar.
Turkington (1983) analizd la demograffa de hojas y flores de

Trifolium repens como una medida del crecimiento vegetal en condi-

ciagnes de interferencia con la misma especie y con varias drami-

neast Agirostis tenumis, Dactylis glomeyata, Lelium pevewne y Bhleum

pratense. En sus euﬁerimentos, las tasas de cambio foliar variaron
entre los diferentes tratamientos. . La longevidad foliar fue mavor.

en ausencia de cahpetencia_(tratamiento contrael). Al igual qme_eﬁ

el estudin'defHgiﬁﬁé?f&{ﬁéf@éﬁa(i???), 1a lnnqev1dad de 1asﬁ.hoja; f“
dependid ~ fuertemente |

tamhidn

.séfdgteéid

trd  que oqu
rimeras semanas del
"oindicando una

0, .muchas semanas despubs, la

comnfuna reduccidn densodependien-—

..'I

alxzadu por Hartnett v Banzaz (1?' Y

resultar derla alterac1b de las tasas de natalidad y mortalidad de-

hojas, de camb1o enssus,act1v1dades de asimilacibn o de una cumbi— :
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nacidn dé amhos broceéas- Compararon 1a'respgesta densodependiente
& varios ﬁiveles: hoja, ramet (vhstago) y genet (producto de una
semilla) en‘Solidégo canadensisg. 'La tasa intrinseca de crecimiento
de la poblacidn de hojas decrecib de manera inversamente pfoporcin—
nal a la densidad. Las altas denisidades provocaron re&uc:iones
significativas en el ndmero de hojas producidas.por ramet, as? como
una muerte foliar mds temprana. En un estiudie semejante, Baz:za:z
(1984 menciona que cuando Ambrosia trifida crece a bajas dewnsi-
dades, casi no hay mqerte de individuos pero s1 altas *tasas de
nacimiento y muerte foliar. Lo contrario sucede si la densidgd es
alta.

Lovett Doust Ci?al}‘estgdjh'el desgmpeﬂo'de las plantas en el campo
an un experimento de#tfan;pigﬁfé~replante para averiguar si exis~—
‘;niée- Iacgéﬁ§§fde_agnuﬁculus repens en  un

tfan diferencias :pob

pastizal ahierto y_e' érﬁﬁlé@o--El andlisis demogrdfico de .

“estdn especializadas a su

s.claro en el ~caso - de las

525PUE§t§}dé_Ph1;N drummandii
Para‘'ello ééiahéiizbf

miento por. medio d




de las estructuras (las hojas son mhs gﬁandes vy los internodes ‘som
_ mhs largos). Este éstudiu demuestra que la superviviencia de las
hojas tienen dos componentes: el genktico y el ambiental.

La dinbmica estructural de BHetula pendula fue estudiada por

Maillette (1932a), para lo cual siguid el destino de un gran nimero
- de yemas (casi 13 000) repartidas en tres drboles. En esta especie,
las posibilidades de desarrollo de una yema siguen unm curso muy
complicado, ya que los muchos destinos posibles van desde la muerte
hasta la produccidn de estructuras reproductivas. £s posihble distin-
-guir dos tipos de vhstagost cortos y largos. Los vhstagoes cortos
produjeron hojas tempranamente y en nlmeros bajos (X o 3)3 los
vdstagos largos produjeron siempre mds de 4 hojas (en casos raros
hasta 6&0), tanto temprana como tardfamente. La muerte de hojas
ocurrid a 1lo largo de todo el afioc, pero fue posible encontrar
diferencias en los patroves de mortalidad. Por ejemplo, las hojas
tempranas de vhstagos largos cayeron mhs rapido que las 'hojég;
tardlas. Adembs, las hojas de la parte 2alta fueron las queHm§§
tardaron en caer, y las del vhstago lider, las bltimas. Los resul-
tados de este estudiorfuetdn introducidos a un modelo m&tniéiéirlﬁef 
transiciones'en.lé-quméfﬁgqqﬁé?métfiz_de Leslie_(Maillé#té_;?ﬁzbﬁyf

Estos modelos que: tamar.e enta Ié;:ontribucibn‘de';aﬂa;ca¥édqri§fﬂ.u

de follaje al ;réh;m;gnt la hiomasa foliary,

aPlicaéidﬁeﬁ-_ﬁ¥;i€; 1?;ﬁrbay;ci£n::¥ﬁﬁgéﬁéi co
1985) . | AL
Las cnnsecuen&iasﬁﬁ féfﬁa
de las plantaé:féh i ﬂ?El;a

. E;tuia

dise¥d un senﬁf
pendula, de m&d: It t% ﬁféM?nte"la

interferencia de plantas vecinas, 'y parte creciera hacia una zona




abierta, sin plantas Y ﬁoﬁ lo Eanfo éin”infébferéncia- A . partir
del primer aﬁp de estudio encontrbd un‘crecimigﬁto a;imbtricu entre
amhas porciones de la copa. La ésimetr!a no sblo se presentd de
lado a lado sino tambidn en sentido vertical, ya que el efecfo de
la interferencia se manifestaba claramente en las ramas mhs som-~
breadas (mayores de dos afos), Al cabo de um tiempo, usando sus
propias palabras "el dosel de un grupo de Arboles, el cual al
principio del experimentpo se vefa como tres drkboles distintos en
cuanto a su distribhucidn de yemas, empezd a tener cada vez mds 1la
aﬁariencia de un solo drbol, con las yemas cor.centradas en la
periferia”. La importancia de este trabaje radica en que demostrb
gque las yemas responden. a su amhiente local; lo gue se traduce en
cambios en la dindmica y forma tambikn en una escala local.

Todos leos trahajos mencionados en esta seccidn fuevon hechos con
plantas de zonas templadas. Sin emharsgo, tambidn existen alquros
sobre plantas de zonas tropicales y que se eencionan a contiﬁgaf 

cibrs

e) Estudios de demografla de mbdulos en plantas tropicaie5, “§
Petialosa (1983) describid la dindmica de vhstagos de U“a_espéfieldé'f
‘liana, Ipompea phillomega qupHmé&ib;dajMn,‘analigiSHfdgmggtgficé:‘-

acompatiado de un analisis¥pdréheﬁ§e morfolbgico.

~up patvrhn complejo de :récimiento donde:es:

iluminacibn, Hyafﬁéafe: elva 7pwh1§tp§?delf&o$éigi-la

vida media foliar se:.eleva hasta 23.8 dilas:. Los vhstaqos enrrosca-



‘doves que ‘estdn creczendo hac1a arrlba 50T, 105 que tlenen las. huaas

mhs longevas (vida medla de 3’ d!aS}-:ﬁstas respuestas esthn deter-
minadas por 1la 1nten51dad de la 1u~ eq.gl¢amblente_dpnde crecen
los vdstagos. Parece.que.esta.espe;ig'Fétiené uné hoja sdlo cuando
dsta compensa s costo vy ademés e#pérta fbtosintatos- La dindmica

de crecimiento de Marsdenia laxiflora% presenta algunas semejanzas

(Peffalosa 1935). En esta especie tambhidn bhay vdstagos que sdlo
tieven hojas rudimentarias (vida media 3.5 dlas), mientras que los
vdstagos frondosos tiener hojas gque en promedio viven 21 dfas. Sin
emhargo, en esta especie no fue posibhle demostrar gue la iniciacidn
del crecimiento vertical deilus vdstagos estd determinada por el
nivel lum™ico. | .

Tinoco Gjangqrgn‘~y'lﬂaiﬁﬁgé‘Yénes (1953» estudiaron la. dinkmica

fnliar de

voblacioneside’ Pamer hispidum {(una creciendo en

tra crec1endu en condiciones de’ alpa'ﬂ

ﬂ“@Estos _autores AencqﬁtféiOr

cambln Ja 1) fuernn

de ahsicidn superd a la:de-produccidn ;de mpdolque el,Eémbib?ndfoL*“"
fue negativd.
Shukla vy Eamakr1shnan ;pmpéﬁéfﬁﬁ71a7dinhmica-fo1iaf.de-,dos

especieos 5ucesiohales tempranas.

-(Duébanqa sonneratoides 'y

Anthncephalus cadamha), de dn§45UCe§innales tardlas

- . . 7t S o e

* Aparentemente este-;  Bs’ errbnen- M. laxiflora wno esth
presente en lLos- Tu»tlas--Prohlamente la especie en cuestidp sea
Fornsteromia v1r1dﬂ5ceﬁs (G ”Ibarra Manr1qne COm- PEerss ),

"j#



¢(Dillenia pentagyna y Ar_tocarpus gﬁéﬁlaégﬁleﬁ?E}gNE_de la 1India.

Los individuos que estudiaron se encontrakan en sitios abiertos,

aungue tambidn se incluyeron indiv;duﬁg'dei Aﬁthocemngius y de
Ar_tocarpus hajo el dosel. Las espeéieé. sucesiohaieé tempyranas
nunca perdieron la totalidad de sus-hnjas, mientras dque las -suce—
sionales tardfas oguedahan defoliadas de marzo a abril en sitios
ahiertos (bajo el dosel de la selva, algurnos &rboles de Ar tocarpus
ret;viernn algunas hojas viejas). Respecto a la produccidn feliar,

Duahanga vy Anthocephalus tuvieron umna mayor constancia a lo largo

del ato, mientras que las tardias tuvieron un pice de produccibn en
abril vy Jjumio. Las hojas de las especies sucesionales tempranas

tuvieron wuna vida mds corta. Wn resultado interesante para las. .

cuatro especies fueron las diferencias en la-longevidad

con la estacidn seca.

‘claros de

travds del tiempo;'iﬁéﬁd

hojas, H. appendiculatus -

optusifolia al atadué'quflus he

aror

in

follvoros actmarnn'mké;intpﬂSEhe'ﬁé'ﬁrbvb

la lawngevidad dE'laé”Hoféé

diferencias entre individub!kmascullno

sotobosque Chamaedorea tégejilbté S

plantas femenivmas dedican muchos recur
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pueder invertir tantnaen defensas contra folivorus-, A pesar de gue

no se encont1arun dlfe~" i 1gn1f1cat1vas entre las tasas de

renovacibn ful:ar de ambos 593055 n: en la produccibn de hojas en

un atio, 1a gananc1a neta de huaas fue ligeramente mavor en los
maéhﬁs, 5ugirien¢n quefe1ﬂd§ﬂo por herbivores es mayor sohre plan-
tas de sexo femenﬁnbk: E .

Esta revisibn muestfé que‘el.enfnque demogrkfico para analizar la

dindmica interna de las plantas ha permitido resolver preguntas de

distinta naturaleza sobre las relacicnes endre las plantas y el

amhiente.
. OBIETIVOS. E HIPOTESIS
dé'éigﬁieﬁtes:
1) Determiﬁaf”" ‘ ) : 'T  'ﬁa'tres especies perenni-

folias:de'ié* ﬁéﬁitn; que son diferentes

segdn-'

siguientess .

la sombva), Pseudolmed1a omvuhvllar1a

luzd, vy Myrioqgrma-lonaimes Lxebmig

Janzen C(1975) sugiribd investigat‘ '_ iguientes hipbtesis sob :* 5

longevidad de las hojas en arboleé trupzc(les-
1) las hojas de la parte 1nfer1nr de las cupas perenn1fol1a5 .viVen

mds largamente Jue las hojas hajas de la misea copa.
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2)las hojas de hrboles adultos de 5eivas ﬁerennifblias son reembla—
zadas mhs vrapidamente que las hnjas.de juveﬁileslde las miszmas
especies.

H lés hujas datiadas por herhivoros son reemplazadas még rbpida-
mente que las hojas no daﬁadés-

4y 1la longevidad de las hojas es proporcional al grado de proetec-
cidn qulmica y ffsica.

5 1la longevidad de las hojas depende de la edad del Arbaol, su
estado reproductivo, nutricional ,etc.

Eﬁ este trakbajo  se ha retomado 1la hipbé%s No. 1 propuesta por
Janzen, y ademds se han formulado las siguientest

i) Dentro de una especie, las hojas Jduran mhs Eiempo en los indivi-
duos que crecen en sitios mdAs limitantes (en este caso se considerd
como principal factoy limitante la luz, suponiendo gue los niveles
luminices aumentan gradualmenmte de la siguiente manera: selva
madura £ claro ¢ sitio abkierto).

2) Dentro de un mismo amhiente, la longevidad de las holas es mavor
en la especie tolerante a la sombyra, intermedia ern la demandante de

luz vy mds corta en la especie piovera.
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MATERIALES Y METODO

A. E) sitio de estudios la selva de Loq'Tpgtla¢Q kﬂ§

La investigacidn que aqul se reporta se llevb al- cabo”enﬂia?Estacibn

de Riologla Tropical Lus Tuxtlasy,qu§?" a:d'stinada a pro-

teger vy conocer m&s profundament
sureste-

-Estac:bn‘fy'

damente

30k

Golfo de-mexital,,f'
mevidianos 95 oOd‘g
(Figuta &)a

En

cdlido hﬁmedo, segdn e1 sistema de. Koeppen Soto*Espaﬁza?1?765;'La5

descripciones c11mat1cas_de la Estaczbn uxfias_gefhan bhasado

en los reg:stvos de la estac:bn meterenlbqlca de”Coyame (aproxima-

damente a 30 km del sitio de estudio), ya que;hasta hace pocos atios
no se realizaban reg1strus clxmatxcas Eﬁ la Estacidn- La informa-
cidn pbtenida en este dltimo s;tio 'ha conf1rmado mds que
rectificado lé proveniente de CQVameg

La temperatura media eé de 24.3qc- La témperatura promedioc mensual

alcanza su valor mds alto en mayo y el menor en enevo ¥ la oscila-
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Hontepfo Golfo de México

Estacién de
Biologfa

\
Los Tuxtla;JL‘

Volcén @
San Martfn Tuxtla

Figura 6. Mapa de 1a regitn de Los Tuxtlas y localizacién de la Es-

taci6n de Biologla Tropical 'Los Tuxtlas' de la UNAM (tomado de
Lot-Helgueras 1976).
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cibn tbrmica_ es relat:vamente pequeﬁa (q 70C). . La precipitacibn

pluvial anual es una-de-las mas eleVadas deljpais

;E@fﬁﬁﬁﬁediﬁ

de
CoyameA;”t

calcﬁ{df

_Fddéada por  las

tierras bajééﬁﬁg;la‘ : s : 5‘_1' {1 Se trata

de un macizo..,

volcanico ma griaf~-pawenta1 esta
constituido auﬁééjﬁica@ y ‘basdlticas,
aunque.ocasionalméﬁte:atluran SédiMEﬁtGS'maPiﬁbé del Terciario. El

material volc&ﬁicb?h&s Ul1qoceno, aungue existen

tambitn rocas del Plin—Ple15 oceno{RYos Macheth 1952, citado en

Ibarra Manriquez-i’sq)Q El ‘derrame:de lava m&s_jreciénté‘ ocurrib
hace apenas 200 afios - (AIVar del Cast1llo 1q77)--
La topograflia es ac:;dentada yoen. algunas porc1ones las pendientes

son fuy inclinadas;- La*altura:m&xima de 1a regibn, en la cima del

volckn San Hart!n Tuntla, ‘és de 173q m-s-n-m., pern la altxtud de
la estacibn fluctua -entre 140 v 530 m. ELl presente estudio se

realizd en la parte mhs baja, apron--entre 150 y 200 m. La zona es
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Coyame (340 m) T = 24 .6°C;P = 4639 mm . 800
(28 afios) .
- 700
Los Tuxtlas (150 m)
P = 4725 mm 600
(10 afios) = - - - L500 ~
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Figura 7. Diégrama climitico de la estacién meteorolégica de
Coyame (Veracruz). La llnea punteada representa la precipita-

cidn registrada en Los Tuxtlas. (tomado de Bongers et al.,,

inédito).
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cruzada por NUNEros0Ds arroyos, algunos que no son permanentes, pero
no existen_corrjentesfdégaQQa_de}considerahléﬁimppﬁtanciai

nitrdgeno,

menciona’

ﬁgrfé de"

“V§§é£hifmas_ e»u#e&QQt:

ele denomina tropical’rain. forest

(Richards 1952, ' clasificada

£3) o como

como selVa'alté_bérénﬁifQi;

(Pernington vy

como é;¥ﬁaius m&s particu-
lares de la vegetacibn de la Eéfacigﬁ;siéuh :cercan!as inmediatas
(Flores 1971, Alvarez del Castillo'1977,rPiﬁero et al. 1977, Cara-
kias Lillo 1972 y Bongers et al. '1néditd)- Algunos autores han
analizado aspectos dindmicos de 1a vegetation, camo los procesos de
sucesidrn secundaria (Rico Bernal 1972) o la regeneracidn natural
(Martfnez-Ramos 1980, 1935).

En Los Tuxtlas 1la selva ai:g€?%ﬂEi€u;;g‘de JIO-35 m  (de ahl su

nombre de "alta") y presenta hqdé??eraﬁfé todo el afio. Sin embar-

L2




go, el adaetivo perennxfolla oculta la existencla de uua d1némica

foliar muy 1ntensa donde d1ferentesicompo‘tamlentos" olxares tienenfﬁ

La taducifoleidad es-ur

cahiQay 
e#istéﬁf%
queﬁéﬁ*ﬁﬂhfh

varias

grafla son”lbs fé&%nrés ﬁesponsalleside esta variacxbng (Martlnei"

Famos 1984, Bunqers et*al 1néd1to)ﬁ
No es f&c:l caracteri;ar flnrlsticamente a esta comun:dad debido a
su  gran riqueza. A cnntinuac:bn se' menc1qnanl-a1guna5 especies
comunes qgue ai:anzan diferentes altﬁras-‘ﬁLéétespecies mhs altas

cuyas copas constituyen el dosel superior de la selva son Nectandra

ambigens, Ficus insipida, Poulsenia armata, Lowchocarpus

guatemalensis, Cordia megalantha, Ptervocarpus rohiii, Omphalea

cleifera, entre otras. Especies comunes ide tallas medianas sont

Pseudolmedia oxyphyllaria, Stemmadenia donnell-smithii, Guarea

glabra, Pouteria durlandii y Dendropanax arboreus. Eajo el dosel

cerrado crecen &rboles y palmas de tallas pequefias, de los cuales

Astrocaryum mexicanum indudaklemente tierne el papel dominante,

aunque tambkibn son abundantes otras especies como Sapranthus

micvocarpus, Faramea occidentalis, Psychotria chiapensis, P

simiarum, P. fapxlucens, Chamaedorea tepejilote, e%tc. Los claros

presentan un contingente florlstico algo distinte, siendo las espe-
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cies mds comules Cecrop1a obtusifol:a,_-Heliocaﬁggé]dbnéll—sm{thii;_

M!riocarga lonqipes,’"-

'ciﬁn,' in_luy n' odas las formaﬁ de v da,

(de las cuales ‘mas de 20O son &rboles), dlstrlhuldas ern. ¥ famllxaslf}

(Ibarra Manr!quea 1965) .

B. Especies consideradas en este estudio-

Las tres especies seleccionadas para la realiz;cfaﬁJae”egéeﬁéétddiﬁA
son  muy ahkundantes ey 1a selva de Los Turtlas-fﬁLgr nomenclaturaf
utilizada para designarlas se hasa &n el trabaan.dé.lbarra Manr1— 

quez (198%). Sin embargo, erxsten dndas(schle la cohwecta determi~‘

nacibn de Sapranthus microcarpuss iE éha empresado que

pudiera tratarse de otra especié;i?eyiﬁflusive de otro géreros
Ejemplares de referencia fuevon depositados en FCME (Herkario de la

Facultad de Ciencias) con los siguientes nUmeros: Pseudolmedia

oxyphyllaria, J. Meave #~-, —-; Sapranthus microcarpus, J. Meave #

~—y ==y ——§ Myriocarpa longipes, J. Meave # -—y —-~, -~ A continua-
cidn se reproducen, con ligeras modificaciones, las desgripciones
hechas por Ibarra Manriquez (1985) hasadas en culectaa realizadas
en terrencos de la estacidn. Con objeto de ahrev1ar, a lu largo del
trabajo se hark referencia a estas espec;gs u§apdo solamente el

rombre del género (Tabla 1),

Sapranthus microcarpus (Donn-Sm )P E Fr-; Svensk Wetensk. Acad.
Hardl. 34(S)ti12. 1900. : .

NOMBRE LOCAL: “"Colorado".. - R
FORMA: Arkol de 3-7(-10)m . de  alto.y 6-1& cm de d.asp. Sin

contrafuertes. Tronco cilindrico,: recto. Corteza lisa, parda o)

J.qh_; ,



Tabla V' . Resumen de informacibn sobre las especies incluidas en

este estudio.

S s . i - .-u---.u-_—.-—-—--‘

ESPECIE Mzr;ocarga
% ong1pes

———— g - ot

FAMILIA'

.._..-.......———.._

DISTRIEUCION
QEOGRAF 1CA

‘continua ia lo
largo del ahto
pero con pe-
‘viodos ma's
~intensos

FPUCTIFICACIGN “igual que
(2y | ; “arriba

PRODUCCION . DE | “fgual que
HJAS (1,L,3>> ‘arribal

(m} (1 ,3)

-.———_—I-c—.—

(1) Ihawra (iveﬁ}

(2> Carab:as ¥ Guevara (1985
(3) Okservaciones persouales
(4) Martinez-Ramos (198%5)
(5) Torquebiau (1981)
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cuando hUmeda de coler negruzco, . lenticelas pardo: anaranjadas o
grisheceas, solitarias o en- h11era5 lunqxtudxnales de hasta:. .15 ‘em. de
largo. Copa redondeada,: densa PAVEE con las ramas_en: oMUy
cercanas entre. si. y can:

HOJAG :
ancho,
centes.
u obovada,
te, hase’
acuminado,

_dasamente puhescen
tres’ elementns cada
75 mmy de anchn, amarillos,
ndo*unfcuerpn glohosos
i11=-1ed mm de laraog

tey pbtalos 6,
una de ellas,',u
ovadoss estambres

rtos . sobre el disco
floral« Ffrutos. demlargo y 1.5-2 mm de
ancho, cil!ndrlcos, , )y ‘pardo  verdoso a
nwegruzco, menudo’ pubescente d-g-semillas.y o F ‘Semillas de
7-% mm de largo, 7-9 mm.d LS mn, de grueso, discoides,
pardas, con la sunerf1c1 . numerosas VETIAS Y una
cicatriz lateral. Endospermo rumivado : -

FRUTO: Infrufeéfénﬁr

Gaz.: (Crawforsville)

Pseudolmedia oxyphyllaria - Ddﬁn}Sm
0129d. 1875, R

NOMBRE LOCAL: “Tomatille".

FORMA: Arbol de 20-25(-30)" de alturavy 10 60 = deateps
Contrafuertes insinuados, de 10—40 cm de altura: yi30 &0 cm de alto,
d-& por tronco. Tronco c¢ilindrico, excepC1onalmente con depres1ones
o acanalado. Corteza lisa, parda o pardo gr:shcea, con lenticelas
de forma variahble, de 2-5 mm de largo, - pardu ubscuras,-d15puestas
err bandas horizontales de hasta & om de_,ancho,f engrosam:entns
semicirculares, a manera de anillos a tudo-au,lahgo;_Exudado pavdo
claro, escaso, en gotas y cambiando a pardo obscuro. Copa relativa-
mente abierta, redondeada, con las ramas cercanas entre st y mlds o
menos horizontales. o

HOJAS: Simples, alternas. Peclolo de S-10 mm de largo y 0.8-1.2 mm
de ancho, supracanalado o rollizo, glabrescente y con exudado pardo
pdlido al desprenderlo del tallo. Lamina de S.5-10(-15) cm de largo
Yy (1.5-)3~& ¢m de ancho, eliptica ovada o elfptico lanceolada, base
obtusa o cuneada, dpice cuspidado, margen entere, haz okscuro,
envés mhs phlido y con ambas superficies glabras excepto en 1la
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costa por el lado del envbs, yenac:bn plnada, de 1“-18 venas secun— -
darias, mhs’ prnm1nentes por.: ‘el envls,. raramente con\agallas ‘chnicas

en la lémina de" zﬁT‘mm de’ ;argo-;Yema“term:nal de &~ 15 mm_de. largo, .

con el bpzce agudo{ ishceas 'y cukiertas por

sedosos-"”

verde'gr

lpelos 91mp1e51j

FLOR: Espac:e dlDlC
de largo, aplanadas‘
capdizas, rodeadas P
largo, 14~ 2°
pubescentes,

"orbzcularas,ﬁ__
sul:taﬁ1o, de -

por
lobulary -
'uni!ocular,

est11

Myriocarpa lowgipes Llebm-, ;Uideﬁﬁk%%SélEﬁ-J'Skr.
21306. 1851, e et ) .
NOMBRE LOCAL: “Palo de fzdeo" 'w

FORMA! Arkol o arhusto de 2—4( B)'m
contrafuertes.

lern-
_ .q_elanchas, pardo ohscuras
y con ligero olor a mentol- Cupa'ablerta e”xrregular-

HOJAS: Simples, en espiral- Pec!aln d mm de largo v 1-2 mm de
ancho, rollizo, ligeramente. acanalado por el ha=z, escasamente
pubescente y con exudado thansparente al desprenderlo del tallo,
con fuerte olor a mentol. Entrenudos: sul:ados- Lamina de (7-)>1Z2-
25(=35) om de largo y 4. 5~11(—20) cm de arncho, elfptica u ovado
eltptica, Mkase aguda y con el. aP1ce agudo a cortamente acuminado,
mar-gen dentado, haz obscuro,, ‘opaco, glakro, envéds mds pdlido,
escasamenite pubescente, con: clstbjitos que se okservan come puntos
transllcidos, vernacibn pinnada, .con 7-9 venas secundarias, promi-
nentes por el envks. ‘Yema“ terminal de (15-)16-35 mm de largo,
cbrica, verde amar:llenta y menudo pubescente.

FLOR: Plantas monolcaS-.Esplqas estamlnadas Yy pistiladas localiza—
das sobre diferentes ramas. Inflorescencias estaminadas de 15-30 cm
de largo. Peddnculo de 1-2 c¢m de large, rollizeo, parde; flores
estaminadas con 4 stpalos de 0.7-1 mm de largo y 0.5-0.9 mm de
ancho, blancos, ovados, unidos en su basej estambres 4, de 1.2-1.5
mm de largo, opuestos a los sdpalos; pistilo reducido. Espigas
pistiladas secundas, perianto verdose, unido al pistilo, verdosos

b7

el e -,)i?ﬁwl ax anter ! escent -:‘h amght9;-4 "'



careciendo de eéfambres; ﬁiétilo de 1. 3 1 .mm de largo, . ovario
blanquecino,. escasamente pubescente jy‘;qnaelﬁgst}gma_ del  mismo
color, plumoso._r oo S e T

FRUTO!® Infrutescen

de largo vy 0-9*0-?'mm d_
una semilla por fruto
que poseen los ‘fruto
presente.

en la
SagranthUQ

sotobosque

En esta

cuenciad.

“obfacionalg

hectlréé la estructura/%e Sapranthus se caractepiﬁaﬁpof tener una

ctiicas y un decremen-

to hacia las mayoresi aunque 1" :”f cxdn!ﬁd*éé”paulatina povque

algunas clases d;amétr:cas 1nter edias.tamb1én tienen altas fre—

cuencias.

Pseudolmedia es la eswec1e de talla medlana mhs Jmportante en la

.selva. En la hect&rea se. encontraron 4d? individuos de mks de 0-5 ]
de altura (134 con d;agp;‘ }= 1 cm). Esta especie es ‘importante
tanto por su cobertura como par s distribucidn-r En 165 éitios
donde la selva ha sido talada suelen permanecéf aigﬁhosIArbules de
esta especie, que quizd son respetados pOP §ﬁ$ fru£§5 comestibles
que son muy apreciados. Cuando crecen €n ésf%é-icﬁﬁaiﬁinnes. los
1ndiv1duus gevieralmente adquieren un aspecto enfermizo ¢ al menos,
no tan frondoso come los de la selva. La estructura pohlacional de

Pseudolmedia en la hectdrea tiene forma de J invertida, con huena
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representacibn  de clases dxambtr1cas menores y una disminucibn

gradual hac1a las mayores -

Mxr;ncar; es un arbustu o &rbollpequeho Féxtrémédamente abundante

en |1t105 hu l_e's (Purata 19665 o las

orillas 'abundante. En 1la

misma m

nvestigh usando

con  1la

inkdito).

la
fenolog!a Los
Tuxtlaﬁ,--ﬁntre;-'- Pseudolmedia

presahta 'hdjas idQeﬁéQtéﬁ;ﬂ;‘thindu_‘argom(ééeas + inicio de las
lluvias) vy seniles dﬁrante " todo éi'éﬁn-' Los individuos de esta
especie florecen durante la dpoca de secas y producen frutos poco
tiempo despuds. Sapranthus presenta hojas juveniles en un periodo
corto (secas) y hojas seniles durante todo el afo. ©Su floracibn es
irregular y aparentemnente tamhidn lo es 1a fructificacidn, aungue
sdlo se observaron frutos en septiembre y octubre. En Myriocarpa se
registraron huaas juveniles y seniles durante todo el affo. Aunque
flurege y fructzflca en peviodos muy largos,».la floracidn mds
intensé:TQCUﬁre*durante las secas ¥y la‘phiﬁerd-mitad de las lluvias
Y el p:co de fruct:fzca::bn se presenta al fanal de las lluvias vy

principio de lns ‘nortes. Alvarez y Guevara (1984} cuantificaron la

calda de hojarasca en Los Tusxtlas vy encpntrarhn un- pico en la catda
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de Pseudolmedxa durante la época de secas.‘.*

Torqueb1au (1981} 5dete mxibfel mndelo5arqu1tectbn1co dé alqunas

tanfb"alﬁﬁquln

desde el suelo y adq;iéhén
Aungue Sapranthuys no fue incluida ~;é§tudio mencionado, es
posible que el crec1m1ento de esta'égﬁecxe tambibkn se ajuste al
modela de FRoux. Esta suﬁosicidn se kasa en gue tiene las mismas
caractertsticas de crecimiento que Pseudolmedia, ademds que el
modelo de Roux es el mls combin entre todas las Annonaceae vy entre
los pequehos Arboles del sotobosque de selvas hlimedas (Torquebiau

1931).

Los meristemos situados en las ramas ortotrbpicas de Pseudolmedia y

Sapranthus inician su crecimiento cada afio, dando lugar a un rdmero
determinado de hojas, que generalmente no pasa de cuatro. E1 afo
siguiente el crecimiento de la rama puede continuar por el mismo
mevistemo, o0 por el desarrollo de yemas axilares. Las elongaciones
anuales de los meristemos son unidades de crecimiento modular vy en
este trabajo se usb el tkrmino "brote" para denoﬁiharlas. No exis—
ten brotes semejantes en Myriocarpa, ya que cadé ﬁeristemo que se

activa puede dar lugar a una rama ortotrbpica con un nbmero inde-
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Figura 8, Modelos arquitecténicos de las especies estudiadas. A} Modelo de Cham-
pagnat en Myriocarpa longipes. B} Modelo de Roux en Cymbopetalum baillonil
(Annonaceae), especie de crecimiento semejante al de Sapranthus microcarpus. C)
Modelo de Roux en Pseudolmedia oxyphyllaria (tomado de Torquebiau 1981) .
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Tabla 2._Caracfer(stlcés de los Indiy]dups:egtpdjédos.

.
Clave (l)‘ 35562;%4(15"intﬁféfif;i;'ffﬁ blémefro. - -'(Zondic.:lt.'»‘n'.alml.:i't.an!:all.=
' L emm— s m) e T  (em) S
'-Tgaﬁ}éhéﬁﬁg microcarpus
s1 55 6.3 selva madura
52 s4.39 8.5 1.0 selva madura
$3 9931 3.4 5.7 borde de claro
sL _ 88.17 8.0 1A borde de claro
Pseudolmedia oxyphyllaria
P1 | 52,10 13.5 13.8 selva madura
P2 61.20 14.5 16.5 selva madura
P3 no (3) 4 sitio abierto
Myriocarpa. longipes
M - no 3.0 -- selva madura
M2 . no 4.5 - - selva madura
M3 no 5.5 - - claro
Mh no (4.0) 2.5 (4) - - claro
M5 no (3.0) 5.5 - - - @itio abierto
Notas: _
(1) i:2t§§fa clave son designados los individuos a lo largo del trabajo {ver

(2) Namero de individuod en la hectsrea censada por Bongers et al. (inédito).
(3) Las plantas sin ndmero estaban localizadas fuera de la hectérea.

(4) Cuando se dan dos datos de altura, la primera indica la altura al iniciar
el estudio, y la segunda, la altura al terminarlo,
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terminado de hojas, producidas;tohtinuamente a lo largo de afio.

C« Metodologla

1. Seleccidn de los individuos

La prueba de las hipbtééiswﬁlép eadas-%éduéﬁlajde _1a ohservacibn

del destino de las hojasienicondicione nntraﬁiéﬁtégfﬁafaﬁtada una

individuos cre-

distintos

Pse'ddlﬁédiaﬁ,f

sitios maduros (deﬁ§%1nadns dekéﬁdra en adelante P1 y P2) 'y -unp
fuera de 1la selv%, Gérygn sitip;égforestado, situado entre los
edificios de 1la Estacfﬁﬁﬁ{éf?i 169?%'(?3}- De Sapranthus se esco-
gieron 4 individuos, db;¥§é éfng;ﬂéib_dusel cerrado (51 y S2) vy
dos en el borde de un tig;ﬁfqug;tgniét;ﬁ'aﬁo de haberse producido
(82 y S3). No se encnntrﬁ'ﬁiﬁgﬁﬁfiﬁdividuo de Sapranthus creciendo
en el centro de un claro o en Sitios abiertos. Posiblemente la
exposicibn directa a la luz resulte perjudicial {iquizk letal?)
para esta especie- P;ra Myriocarpa se seleccionaron S individuos,
dos bkajo dosel cerrado (ML y M2), dos en un claro viejo (M3 y Md)
fa Juzgar por las especies presentes y sus dimensiones, se pudo
eatimar que al inicio del estudio tenta aproximadamente 25 afios de

edad, aunque habla algunas evidencias de que en algurna Epoca mhs
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reciente 58 hab!a ab:ertn utro claro dentro del claro, E- Alvare*—

Euylla, com. pers ]-

sitio abiérto, a la orllla del

hasta .Mnnﬁép?o ' Tabl ontien: _caracter V_. de °5j\“

2. SelecCIbn 7
Una d1f1cu1tad que Quele present demoaraflcn 'de_

poblac1une5 de hojas de una ﬁlanta de cnéntas Y
cudles hojas deben marcarse Y segu1rs tieﬁpo-ﬁ Dehxdo  ‘

al elevado ndmero de hodas que norma ”-copa de un :

arbgl, aurique ksta sea pequeﬂa,:g; 1nve tiga ehe confbrmarse en
la mayorla de los caso&, con déégfjb &
de la copas En estudios de 1a &fﬂ: igpfpia;tulés o indi-
viduos muy Jbvenes se ha pnd:do‘hace :‘égaimiehtn individual de
tada wuna de las hojas - (paeai ~thﬁesl farfﬁn 1985, Shukla v
Ramakrishnan 19284), si bxen hay‘eaemplos de que lp mismo se ha
hecho ew Arkoles completos (Llewelyn 1967, /22333111ete 122a).

La alternativa mds frecuente consiste en la seleccibn de ciertas
ramas donde se sigue la dindmica foliar. Se han propuesto mktodos
para la seleccibn aleatoria de las ramas de cualgquier orden (p.ed-
Valentine vy Hilton 1977). Aungue existen algunos estudios que han
utilizado este criterio (Maconochie y Lange, citado en Maillette
1982a, Arriaga 19092), 1a seleccibn aleatoria puede dificultar el
sequimiento a travks del tiempo (Maillette 1982a), especialmente
ctuande las ramas resultantes "ganadoras" durante el muestro son
inaccesibles. En este estudio fue necesario hacer wuna seleccidn
subjetiva de las ramas ypor estudiar, por la dificultad de maviipula-

citn (sobre todo durante el marcaje) de las ramas, especialmente en
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Tabla 3, Caradterlstlcas_dg;IaS rama§_§stquédas.

Ancho
{
S1
2
$3
sh
P1
P2
P3 ,
M1 ramas 1 1.7 : :lfﬁjﬁo.f; ey ‘-
ramas 2 2.3 -~ 0,80 -
ramas 3 1.9 ©:0,70 - -
M2 ramas 1 3.0~3.8 ‘ ;0.30‘ -
ramas 2 3.0-3.8 0,80 -
M3 ramas 1 4,2 0,90
ramas 2 3.4 _ 0.40 -
MY ramas 1 (2.5)-0.9 0.90 - -
ramas 2 (2.5)-90.9 0.90 - -
M5 ramas 1 (2.5)-1.6 1.20 - -
ramas 2 (2.5}-1.7 1.40 - -

Notas: Si se presentan dos datos de altura, significa que la rama no estaba
completamente horizontal y los niémeros corresponden con la altura més
baja y con la mayor; si uno de los datos esté entre paréntesis, entons-.r
ces la rama cambié de altura, el primero indica la altura inicial y el
segundo, la altura final.
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las  mhs altas.;'Eh-PSeUdblmé&ia el marcaje de ramas se hizo de la

manerat,_téﬁﬁpsheq; 

siguxente Pl y P2-se-escogieron dos ramas de

esidecir,.

segundo . ‘considerando  al

dos rémasnﬁéﬁb"éﬁ"

alcanzar partes més elevadas d
copa estaba asoleada al ménnsﬂddﬁant

en S1, una de segundo orden en 52

de segundo orden en S4. En esta435pecie?sdlo'se.marcaron yamas en

las  partes centrales de las copas, Tya_due dstas mo son tan altas

como las de Pseudolmedia, vy por lo tanto 1las hojas de una copa wo

estdw sometidas a niveles lum!nxcos tan contrastantes-

El marcaje de las ramas en Mgrlucarna represeutd urn problema mayoy

que en las dos especies anter1oresid Vafsufd1st1nta arguitectu—

ra. Como ya se menciond, en esf;”éé off}_distingue un tronco
principal de las ramas, sino qﬁe.fﬁﬂps o0& éiés-son equivalentes.
El'criterio adoptado fue el marcajafaegqquoggéﬁigs Zonas externas
de la copa, como unidad de referendié;péﬁ$ describir las dinkmica

foliar.

3+ Marcaje de las hojase
Gerneralmente para seguir la dinhmica foliar de manera precisa es

necesario reconocer individualmente a las hojas durante el periodo
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de estudio. 'Delqtro;modd-se ;orré.eliriésgo de 1ihi§af'1a ob§grva—

cibn a;{aayariaéibﬂeestécidﬂéiﬁdéi'ngméfﬁ'ﬁgghdjééﬁ(Féﬁéb§ fége£i—

intentd marcar los pec!ol

las patas de las aves,r"

Sapranthus. Pruebas prelgminaresrproduaer e, élﬁathrtalidad en las
hojas recikn marcadas de estas dos espec1es-.kﬁénnécésarin elaborar
diagramas de las ramas que‘perm1t1eran ub:car 8 las hojas sin con-
fusidn. Los anillos de pldstico s1 se usaron para distlnguir las
ramillas de drdenes superiores dentro de las ramas de referencia.
Ademds, se ush un chbdigo de colores en los dibujns‘péré_difarenciar
las hojas de distinta edad (Figura Q). En cadé fecha dé registro
se hacla un diagrama de la vama pavra poder efectuar el registro si-
guiente. E1 mismo procedimiento fue usado por Jones (1985) para
describir la dindmica foliar de individuos . juveniles de Betula
perndula.

d. Periodicidad de las ohservaciones.

Como en otros estudios (p. ej. BEoodh y Ramakrishnan 1383), se
intenth: que 1la periodicidad de las okservaciones fuera mensual,
pero esto no fue siempre posibles En otros trabajos las observa-
ciones se hicierow a intervalos mds largos (ps ej. Maillette 1982a,
hize ohsevrvaciones cada dos meses) pevo tambidn mds cortos, (zema-
nales, Shukla v Ramakrishnan 1984) o incluso a intervalos ivregu~—

lares (Miyaji y Tagawa 1973). Estas divergencias se deben a dis-
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tintas causas, gduewygn!deéde_é;_figﬁpdfque_Se emplea para hacer el

ragistro,_f ukbican . los

hrbuléskrgéﬁugfq

ridmero de. diaéﬁQﬁ}a desviacidn

suspendierorn an séﬁﬁiembréng

Algurnas ramas o Arboles no fueron

mesé§; proEab1emeﬂte

completo. La rama alta de P1 ﬁdf;B¥é
como consecuencia del daho prudu?i&ﬁ buﬁ”é1'éﬁﬁéhlécimfentn de una
colonia de hormigas (especie no determinada) en esa parte de -1la
copa. El individuo No. 1 de Myriacarpa (M1) que estaha creciendo en
condicionég de somkra densa muribd tambikn a los 10 meses de ini-
ciado - el estudio.

En’ S1 el marcaje de las hojas de la rama 2 se realizb en la fecha
del segundo regisﬁro- Para el analisis de los Qatus se hizo la
suposicidn de gque el ndmevo de hojas en la fecha anterior era el
mismo y que la proporcibn entre las diferentes edades de las hojas
no se hahfa altevado.

En la tpoca de secas de 1985 (marzo-abril) se produjeron las nuevas

cohortes de hojas en los individuos de Sapranthus vy Pseudolmedia.

Las hojas nuevas se agregaron a los diagramas pero ademds, con el
objeto de tener un ndmero mayor de hojas de la cohorte, se marcaron
hojas fuera de las ramas marcadas hasta completar al merneos una
muestra de 100 hojas (de T0 en P2 porgue el ndmero no era suficien-
te para igualar la cantidad de los otros drkoles). El marcaje extra
no se hizo si la cantidad de hojas de las ramas marcadas era alta

(mbhs de 100). Las curvas de sohrevivencia esthn construidas con la
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Tabla . Fechas en las que se hicieren las. observaciones de Ias ramas marcadas. El namero superlor de cada renglén Indica
exacta {el dfa del mes), el ndmero Inferloryel total acumulado}“Alifinal~de’cada renglén se Indlca el promedlo de dlas entre observa-

cfones con su desviaclén esténdar Y coeflclente de varlaclén.'

la fecha

ABR MAY JUN AGO SEP OCT DIC SEP ] PROM, D, E. cC.v,(%)
~| 6 10 %6 6 5 1 13 b

“l o 34 71 122 152 178 251 8811 38.30 11,97 31.25
o7 10 16 6 6 1. 4 |

“l o 33 70 121 152 177 | 880 | 38.26 11,82 30.90
A6 10 16 6 62 74 s |
@0 3 7t 122 153 ‘822 B850 882 38,35 11,28 29.41
2|7 1016 6 6 -8 6 5 :
“l 0 33 70 121 152 822 853 883 [ 38.39 11.36 29.59
-5 1 16 6 57 7 4 b

ol 0 36 72 123 153 823 851 881 38.30 11,88 31,02
o7 1 o8 6 5 16wl

o 3% 70 121 1517 821 ‘851 880 | 38.26 11,96 31.26
W7 10 16 6 5. 7

10 35 70 121 151 821 39.10 11,78 30,13
Tl o 33 71 123 153 1 11,83 15,79 37.74
o6 9 18 7 e 8 8 4 '
=0 33 71 123 153 - 822 .B53 880 38,26 12,03 31,44
w8 9 16 7 7. 8 8 &4 .
=[ 0o 31 69 121 152 7 813 850 877 38.13 11.92 31.26
'+l 8 9 186 71 7 8 6 &

|0 31 69 121 152 821 850 B79 ! 38.22 11,39 29.80
w8 10 16 6 6

|l o0 32 69 120 151 40,73 12,9 31.82
ANO




informacibn de las hojas de. las ramas y  las hojas extras en caso

de haberlas.

S« Anhlisis del CPECimienfdzdﬂﬁ

ese afio en Pseudolmedia'y QapféﬁtHﬁb

de las ramas marcadas. Se.colect

horas a 90 +50C y pesadas en halanza
milksimas de gramo). Posteridﬁheﬁtéfsé
un analizador de Areas (Li-Cor, e w'f " ;"“ m o

peso foliar especifico se determinb como el cocienfe;del'pesu.;étbf

de la hoja entre su &rea foliars

S5+ Andlisis demograficos.
a) Chlculo de la longevidad indi&iqqalude cadafhpia-”'

e

En el presente estudio se hizo ialsqusifibn de'que.laAmUErtE de la
toja se habla producido a la mitéd_delrperiodo compvendido ewntre la
kltima wvez que se registrb viva a la hoja y la siquiente observa-
¢cibn. No fue posible determinar la edad de las hojas que murieron
durante el perido de estudio, pero que ya estaban presentes al
inicio, i de las gue se marcaron al nacer pero no murieron despuds
de 2 affos y medio, ¢tuando se suspendieron las observaciones. La
vida media de las hojas de una cohorte se calculdb como el promedio
aritmético de las longevidades individuales, siempre y cuando hu-
bieran muerto todas las hojas. Sobre este punto, algunos autores
han calculdado la vida media como el tiempo que transcurre hasta
que la cohorte marcada se reduce al S0% (P.ej. Petialosa 1983, 19895,

Ndfiez Farfdn 1985). Sin embargo, Rabinovich (1920) demostvd que la
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suposicidn' de esta'coincidencia'es erwdnea- Esto se dehe: a que la

variacxdn entre losﬁpatr

med;afcangid
caracteriz: G

de beeoey>;

b)Y cmculo'de &
Usando el tota ' por rama (en SapranthUS y Pseudglmedla) o

porcidn de 1a copa (‘ ;Mzrlocarpa) como referencxa, se calculd el

porcentaje cnrrespond:ente a cada cohorte para cada fecha de obser-

[
vi

vacidn. En el caso de Myriocarpa se cnn51derd como cohorte a todas

las hojas produc:das entre dos reglstros;subsacuentes- Las propor-
ciones se graficaron a través del t:empo com el objeto de mostrar
de manera d;nhmlca la estructura de edades,' a diferencia de otros

estudios donde se han calculado 5ulamente estructuras de edades

para fechas especff1cas-f -:;;':
c) Andlisis estad!st1cns;‘

Con el ohbjeto de determihar.el efecto de algunos factores que
afectan la longevidad foliar, se realizaron pruebas ecstadfsticas
pavra comparar la duracidn de las hojas en diferentes condicioviess
Los datos de longevidad no tienen una distribucibn normal, y por lo
tanto se utilizaron pruebas no paramdtricas. Para las comparaciones
de dos conjuntos de datos se utilizd la comparacidn de medias HMann-
Whitney; para 1la comparacidn de mds de dos conjuntos de datos se
aplicd un andlisis de varianza pov rangos de Kruskall-Wallis, amhbas
pruekas segln el procedimiento descrito por Zar (197d4). Las compa-
raciones realizadas fueron las siguientes:?

1 Entre la rama alta y la rama baja de Pseuwdolmedia, individuos

P1 vy P2.
2) Entre las ramas bajas de Pspudolmedia, individuos Pi, P2 v P3.
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3) Entre la rama 1 y.rama 2 de 8a ﬁanthus, individuos 51, S§3 y Sd.

4)-Entfé-1os'individubsﬁﬁii'SZ,'SS y Sd de Sapranthus

5) Entre ié”fﬁhdrté‘ﬁéfiﬁééfyhiQQS*en Pseudolmedia P3.

6) Las cﬁﬁbtfes dé jﬁni6idéf1§é4;éﬂfm-ricar a, individwos Mz, M3,
Md y MS. 4 .

7y Entre 169 indi&idaq; de:sélQé}madhra de todas las especies (S1,
82, P1, P2, M2). . -

En las pruebas donde se involucraron Sapranthus y Pseudolmedia, se

usaron los datos de 1la cohérte de 1984, la gque pudo observarse por
mds tiempo vy llegd a desaparecer por completo en muchas de las
ramass La informacibn de las hojés que no alcanzaron a caer en ese
tiempo tambidbn se utilizb, considerando que e lotigevidad habla
sido igual al total de dlas que permanecib viva la hoja. Esta
suposicibn tiene el efecto de disminuir un poco la potencia de las
pruebas, vya que la lungévidad completa pudo haber producido dife-

rencias mads grandes.
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3) Entre la rama 1 y rama 2 de Sapranthus, individuos 81, §3 vy Sd.

d) Entre los individuos 81, 82, 83 y S4 de Sapranthus

S) Entre la cohorte de 1984 y 1925 en Psendolmedia P3.

S
b

6)_Lé§;ﬁ6HnE€esgﬁé71qn;§ de 1924 en mzricérga,"ind{ViHuﬁé-ﬁZ,’HE.
7)'Eﬁ£ﬁéf19 ;iﬁqﬁQiduos;dé selva madura de todas las especies (81,
82, P1, PZ, M2):

En lés pruebas.dunde se involucraron Sapranthus vy Pseudolmedia, se

usaron los datos de la cohorte de 1984, 1la que pudo okservarse por
mds tiempo vy llegd a desaparecer por completo en muchas de las
ramas. La infermacibn de las hojas que no alcanzaron a caer en ese
tiempo tambikn se utilizb, considerando que zéu'longevidad hakla
sido igual al total de dlas que permanecid viva 1la hoja. Esta
suposicibn tiene el efecto de disminuir un poco 1la potencia de las
pruebas, vya dque la longevidad completa pudo haber producido dife-

rencias mds grandess
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RESULTADOS

La prgsentacidn de los resultados se ha organizado en tres partes.
En primer lugar se hace la descripcidn de los patrones demogrbfi-
cos, incluyehdo las tablas de vida de algunas cohortes de hojas.
Para‘ esta parte se han reunido los resultados de cada especie,
aunqu; los andlisis son semejantes para las tées- A continuwacibn,
en la segunda parte se presentan las descripciones del crecimiento
de las hojas, las cuales se hicieron solamente para Sapranthus v
Pseudolmedia. finalmente, en la Eeréera parte se reportan los
resultados de las pruebas estadisticas que se usaron para explarar
algunos factores que influyen en la longevidad de las hojas.

PRIMERA PARTE. DEMOGRAFIA DE LAS HOJAS.

A. Bapranthus microcarpus

i+ Resumen de la dinadmica foliar.

Los reslmenes de la dindmica foliar permiten apreciar los rasgos
mhs generales de los cambios numbkricos de las poblaciones de hojas
la travks del tiempo. E1 resumen correspondiente a los cuatro
individuos de Sapranthus se presentan en la Tabla S« Para los
chlculos =e mezclaron los datos de las dos ramas de S1, S3 y Sd.
Dos ciclos foliares fueron considerados, delimitados por las BEpocas
de secas de cada unot! 1324-35 y 193536,

Uno de los pardmetros maés importantes del resumen es la tasa de
incremento, vya que indica si la poklacibn se.mantiene numbricamente
estable o si estd creciendo o decreciendo. E€n la mayorfa de 1los
casos esta tasa tuvo valores ligeramente mayores gque 1. E£En el

primer atfic en S1 y en ambos afos en 83 la tasa indica un decremento
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Y tiVOS a'}

81 s2  S3 g4

No. de hojas en abril de 1984 (to) 172 119 204 196
Ko. de hojas en merzo de 1985 (tl) 152 126  142% 260
Cambio neto foliar ~20 47 62 64
Tesa de incremento . 0.88 1.06 0.70 :1733 el

Wo. de hojas nacidas
No. de hojes caidas , R
Ko. e hojas sobrevivienbes de to a ti5:w
% de natelidad ‘
% de mortalidad

¢ de sobrevivencie

lio. de hoaaa en marao, H -
Yo, de hojas- en abrll de 1986 (tg)
Cambio neto follar - T

Tasa de 1ncremento \ ‘
Ko, de hoaas na01das 1--»
¥eo. de ho;as ca{das A3
¥o. de hojas sobreV1V1entes de tl a tz f!:i
% de natalidad . SRAREY:
% de mortalidsd . | e

4 de sobrevivencis .  jj:,-*,£+*

* la produccién'déiﬁojaéfdéliQSS’sé retrasd-hasta ahri}Tj:§
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poblacional. Ademds, en el primer_ciclu la ta5a.tuvo un v#lor muy.
superior- al (1.33) en Sd, dgque es uno de los indiv{duas creciendo
en horde de claro. En la Takla 5 puede notarselque una mﬁrbalidéd
elevada no necesariamente esth asociada a un decremento poblacio-
nal, si al mismo tiempo ocurre una natalidad alta. Esto se observa
¢laramente en el individuo Sd4. En el primev afo, la sobrevivencia
fue alta en los individuos de selva madura y mds bhaja en los otros
dos: Para el segundo aﬁo, en Sd se encoentrd una sobrevivencia

semejante a 51 y 52.

2. Numero de hojas por brote.

La Figura 10 muestra la distribucidn de frecuencias del nlmero de
hojas por brote en las ramas marcadas de Sapranthus. Para el chl-'
culo de las frecuencias se mezclaron los datos de las dos ramas de
cada individuo (excepto en 82 donde solamente se march una rama),
Ademds, en Si y S2 se incluyeron los datos de los hirotes adicionales
situados fuera de las ramas marcadas que se utilizaron para tener
una cohovte inicial de 1935 mds grande. A pesar de la gran varia-
cidn entre los individuos y entvre affos, se observan algunas tenden—
cias generales. Es notable que 1la clase modal de dos hojas
prevalece en 1la mayeorla de los casos de los &rboles de la selva
madura. Solamente en 198& se produjeron mhs hrotes con una hoja
que con dos en Si, pervo la diferencia entre amhas categortias fue
muy pequefia. En 198d y 1335 se produjo casi la misma distribu-
cidn de hojas por brote, mientras que en 1936 se ;bservb en S22 una
ausencia casi absoluta de brotes con 3 y d hojas.

En los individuwos que estdn junto al claro no se presenta esta
constan;ia- En 83 la clase modal en 1984 fue de 3 hojas, en 1965 de

una y dos hojas y de unia hoja en 1936. £n S4 se dio una tendencia
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parecida. En 1984 las pFOporciones de brotes con dos, tres y cuatro
hoj#s fueron prdcticamente las mismas y ademds algunos hbrotes
produjeron cinco hojas, fendmeno que se repitib en 1985. En el
segundo atio predomind ligeramente la categorla de dos hojas, y para
el tercer alio la dominancia de esta categorla fuse muy clara. Es
notable que en 1986, la distribucibn de frecuencias en S4 fue casi

igual a la de S1 y S2 en 1924 y 1985.

3. Variacidn temporal del nlmero de hojas por rama.

Las Figuras 11 a 15 muestran el cambic numbrico de las pohlaciones
de hojas en las ramas marcadas de los cuatro individuos de
Sapranthus. En las grAficas se muestra la linea correspondiente a
cada rama por separado {(excepto en SZ) y el total de ambas. En
primer lugar destaca la regularidad de las fluctuaciones en todos
los individuos. Los picos mis altos corresponden en todos los casos
al periodp de sequla, que coincide con el momento de produccibn de
hojas en todos los &rboles de esta especies Esto significa que 1la
dpoca de secas es cuando estas ramas tienen mas hojas, y que el
nlimero decrece progresivamente conforme avanzan las Epocas de
lluvias y de nortes. En los individuos de seiva madura S1 vy 82 se
observa que el ‘ndmero de hojas al inicio del ciclo foliar es mnota-
blemente constante a través de los aties <(a pesar del pequetio
decremento en Si durante 1985). Esto no ocurre en los Ahrboles del
borde del claro S3 y Sd« En 53 el ndmero de hojas al inic{o del
ciclo 1935 fue eguivalente a las dos terceras partes del ndmero en -
198d. La tendencia de disminucidn se mantuvo en 1956, aungue con
menar intensidad. Sin embargo, en 5S4 ocurrid lo coﬁtrario entre
1984 y 1935, vya que en abril del sequndo atto el nédmero de hojas

aumentd aprox. un 40 % respecto al primer afo. Despuds, al llegar
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. el periodo de produccidn de 19356, el nidmero de hojas en la rama fue

casl exactamente igual al gue habfa un afio antes.

Tt e

de Estructura de edades a travds del tiempo.

Las estructuras de edades a travds del tiempo de las pobhlaciones de
hojas de Sapranthus se muestran en las Figuras {5 a 18. Para 51,
S2, 63 y 84 se muestra la estructura en cada rama por separado- En
primer lugar se observa que en las Pa&as de los cuatro 4drboles
existe un sobrelapamiento de generaciones, aungue dste puede ser a
distintos nivelest de dos generaciones solamente (p. ej. a los &Q0
dlas en la rama 2 de S53), de tres (a los 700 dias en S2%. 0 inclu-
sive de cuatro clases de edad (a los 800 dlas en las ramas 1 y 2 de
S1). En S1 la estructura de edades a tvravds del tiempo es practi-
camente iddntica en las dos ramas, pero en S3 y 5S4 difieren un poco
porque en la rama 1 de ambos &rboles la cohorte anterior a 1984
persistid hasta el final del estudio, mientras que en las ramas 2
esto no fue ast. En S1 (Figura 15) la cohorte anterior a3 1984
constituye mas del SU% del total de hojas en las dos ramas, durante
la primera parte del periodo de estudio. Comparande la proporcibn
porcentual de este grupo de hojas con la de las cohortes 1954 vy
1985, se puede suponer que en dicho grupo esthAn contenidas al mernos
dos clases de edad, es decir, gque debhe haber hojas producidas ewn
1983 y 1982. Al términc del estudio todavia permaneclian vivas
algunas hojas de este grupo- ©Si todas ellas se hubieran producido
en 1333, esto sigrnifica gue al menos algunas hojas llegan a wvivir '
tres atios y medio.

El1 patrdn temporal de las estructura de edades es semejante en Si
y S2. 8Sin embargo, en S2 la propor&ibn de la cohorte anterior a

1984 es menor que el S0 % desde el principio y decrece posteriar-

73



= . rigas. Est

_ inicidn un ies dasy

i

Tiermpo (dias):

mactura de edades a través del tie
microcarpus S1 (s2lva madura), (2) = rewa 1, (b) =
Tirez Tunteads en (b) indica qug el resistro en as

ués que én la ramn 1,

T4

HTO €l

¥t e S e T



R e st e e e T e e o it ok o e e e v e £ SIER e A rymem e o T s e

_en.

o

iexny

&

B.del

ravs

‘edudes A
radura)

e
alvy

3

52

LYDus

o

MIeTrod

ﬁo\o NP ﬁo.c

i _J




con

3

I‘lg.]_"{. tstouctura de d,im:s a tre vdg del ‘L1empo en Sa;granthus'
microcarpus S3 {(vords de clzro (a) rews 1, () = rems 2.

,— ’ i 76




1.¢o

!Iiirte,.
- 494

cohorte anteror

FiZ.18« Estructura de edades a travds del tiewno en Zazpranthis
0Cari

s 4 (borde de claro), (2) = rama 1, (b) = rama 2,




mente. - Es razonable pensar que an este grupn'pbeddmingn, 51 es que
no son las dnicas, las hojas producidas én;i?aﬁ.

En las dos ramas de S3 predominan laé hojas‘de.lﬁ cohorte de 193d
durante la mayor parte del afo. No fue sino hasta la produccidn de
hojas en 1936 cuando la cohorte 1984 se hizo menas importante en la
vama 2.

Aungue la estructura de edades siempre es semejante en 53 y 54, en
las ramas de este Altimo individuo la cohorte de 1985 tiene wuna
gran predominancia, en lugar de la cohorte 17384, Por otra parte, la
pequefa proporcidn de hojas de antes de 1924 sugiere gue s2  trata
de una sola cohorte, la de 1983, que se produjo poco tiempo despﬁbs
de que se abrievra el claro junto al cual crece el A&vbel. A pesar
de la sobreposicidn de generaciones, durante la mayor parte del
periodo de estudio predomind en estas ramas una sola clase de edad.
Esta tendencia no se mantuvo en 1936, aparentemente porque disminu—
ydlla mortalidad de hojas de 1985, de modo gque la nueva coharte de

1986 no llegd a desplazar a las anteriores.

5. Tablas de vida y esperanza de vida.

Las tablas de vida solamente se hicieron para las cohortes de hojas
que desaparecieron totalmeﬁte o que fueronAseguidas por mhs tiempo.
En el caso de éapranthus se hicievon para la cohorte de 133d4d. E1
objeto de hacer las taklas de vida era encontrar 1los momentos
crfticos de mortalidad durante la vida de las hojas, descrihir las
turvas de sobrevivencia y conocer la esperanza de vida de las hojés
en las diferentes clases de edad. Es necesario aclarar cdmo se hizo
el cdlculo del pardmetro Tx, gque indica el vilmero de dfas-hojas por
vivir en el futuro, dependiendo de la clase de edad ®« Ev primer

lugar, se obtuvievon 1los valores de Lx calculados como se hace
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Tabla 7 . Tabla de vida de las hojas de la cohortu 1984 en 3a-

pranthus mlcrocavpuJHQZ'(selva midura.
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Tubla 9. “1u14 de v;da du l"" ho¢4s‘de 1u:cohortc 1084 v “n-

pranthus microcarpus 54 (Bo;de de claro)
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usualmentel

Lt = n + nntl

2

A contirnuacidn, estos valores fueron ébﬁrégyﬁéﬁﬂimQLﬁiﬁlicandolos

por el nidmero de dfas transcurridos entre las fechas de observa-
cidne

Lx* = Lxn (dlas)

Esta correccibn fue necesaria porque los periodos entre observa-

ciones no eran iguales (v. Tabla d4), vy se hizo para el chlculo de
las tablas de vida de las hojas de todas las especies.

Para el caso de Sapranthus no fue posihle calcular los valores de
T vy ex (la espéranza de vida especifica de la edad) para ninguno
de 1los cuatro individuos, debido a que ninguna cohorte 1llegbh a
desaparecer por completo- Eﬁ 81 y 82, 1los individuos de selva
madura, sobrevivieron el Sd4 y 35 % de las hojas- Eﬁ S3 y 54 (korde
_de claro), estos valores fueron de 14 y 12% respectivamente (Taklas
& a 9.

Las tablas de vida permitieron detectar las variaciones temporales
de la mortalidad. En 51 y 82 prdcticamente wo hubo mortalidad de
hojas durante la dpoca de nortes, vy dsta se incrementd ligeramente
en la dpoca de sequia (es decir, el periodo de produccidn de nuevas
hojas), vy en el inicio de las lluvias. En 83 y Sd4 la mortalidad se

presentd de manera mhs continua a lo largo del afio (Taklas & y %).

&« Curvas de sobrevivencia.

Las curvas ce sobrevivencia de todas las cohortes de hojas en las

ramas marcadas de Sapranthus se muestran en lag Figuras 19 a 22. Ew
ellas aparecen por separado las curvas de cada rama en Si, 53 y Sd.
Se puede ohservar gue en estos casog las curvas de las cohortes de

cada rvrama toinciden bastante hien. En las graficas se incluyeron
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tambidn las curvas de disminucidn poblaciowmal correspondiente a las
hojas que ya estaban presentes al iniciarsé el estudioy dstas no
deben confundirse con curvas de subrévivancia porgue, como ya 5@
dijo antes, pueden mezclar informacibn de miés de una cohorte. En 51
{ 82 la mortalidad en las hojas de haja edad es casi despreciabie.
No es sino hasta despuds de los &00 dfas de vida cuando la mortali-
dad aumenta, como se apfecia en la rama 1 de S1 vy de 52. A juzgar
por la forma de la curva de las hojas de edad desconocida, es
posibhle que las curvas de sobrevivencia sean del tipo I de Deevey
(1947, donde la mortalidad se toncentra en las hojas mhs wviejas.
En SS y Sd la sobreviencia es muy alta en los primeros tres o
cuatro meses (pero ver cohorte 1925, rama 1, S3), y despubs decrece
de manera notable, como si la curva cambiara de ser de tipo I a ser
de tipo 1II, con una pendiente mhs o menos constante. Como las hojas
mueren continuamente a traveks del tiempo, no ocurre una maortalidad
masiva al alcanzar las hojas cierta edad. Solamente un estudio mas
largo permitirta conoccer completamente las curvas de sobreviviencia
'de cohortes de hojas en esta especie, independientemente de 1la
condicidn ambiental; solamente en la rama 2 de Sd4 cayeron todas las

hojas marcadas en abril de 1984.

7« Longevidad foliar promedia.

En Sapranthus fue imposible en casi todos los casos calcular la
langevidad foliar promedics E1l lbnico valor obtenido fue de 310.%
dtas (D.E. = 1&%.1), correspondiente a la rama Z de Sd. Como alter-
nativa se decidib calcular el va%or de tS0 (tiempo que tarda Mo en
llegay al 50 %). En SZ el valor de t&0 es de aproximadamente 795
dtas, es decir, mds de dos attos. En S3F v Sd4, los valores de tS0 son

sensiblemente mhs bajos: dS0 y 370 dlas respectivamente (1.2 y 1
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atio). El valor de tS0 tampoco se pudo calcular para las hojas de
S1, va que despubs de £30 dias de observaciones .todavia vivia mhs

del S50% de las hojas.

B. Pseudolmedia oxyphyllaria

1. Resumen de la dinkhmica foliar.

La dinblmica foliar en las ramas marcadas de Pseudolmedia se ha
resumido en la Tabla 10. En la mayor?a de los casos, tomando en
cuenta 1los dos ticlos anuales considerados, la tasa de incremento
presentd valores inferiores a 1. La excepcibn es la rama haja de P1
an el ciclo 1984-35. Esto significa que &1 nlumero de hojas decrece
affo con afo, pero el decremento noe es muy gvande porgue la mayoria
de los valores de la tasa de incrementeo fluctda entre O.852 vy 0.9&.
La muerte de la rama alta a principios de 1935 causd una tasa de
incremento cown valor de cero. El dnico otro valor muy bajo fue el
de la rama baja de P2 en el segundo arffo- En esta rama ya no se
estaban produciendo suficientes hojas como para sustituir, aungue
fuera parcialmente, 1las hojas que estaban muriendo. Se podia espe-
rar la desaparicidn total de la poblacidn de hojas en esta rama en
poco tiempo despuds. Ademds de estas particularidades, se ohserva
que la dinamica foliar global en P3 difiere grandemente &e los
otros individuos. La sobrevivencia de afio a alo es de cero o casi
de cero, 110 que indica gue las hojas de esta rama prdcticamente se

reemplazan cada ciclo anmuals

2 Ntmero de hojas por brote.
Las frecuencias relativas del nlmero de hojas por krote en
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Tabla 10 - reaumcn de la dindmica poblacional de las hoaas de Fseu-
dolmedia oxyphyllaria (Pl, rame alta y baja; PE, rama alta y baja,

B3) en des efios consecutivos.

 '9°_  :f

en este rame la Unica h01a de 1986 se produao EN Marzo

PI-A TI-B [F2-A T2-B | P3
Ko. de hojas en abril de 1984 (i,) 130 106 [ 136 77 { 209
Ko. de hojes zn uarzo ce 1685 (t1)  125° 108% 127 63 | 189
onehio neto Toliar : -5 +2] -9 14 -20
.Tasa ¢e inerenento : . %6 1,02 .93 821 .90
Lo, d& nhejus uacidas ' o o4y 3T N 20 { 163
Ko. de hojas cafdas - 48 35 80 3 209
Ko. ¢ée Lojue celrevivientes de &Q a 11 82 f Tl; 56 43 0
% Ge notolided S - 33 34,5 152.2 26 |90.4
4 Ge rortalided . -'Ef:fj_jé;g;__ 33 ©6.8 4.2 | 100
ﬁ de sobrevivencia _fg;;f ff;?G},1 ' _67' 41,2 55.8 0

Ti-A F2-F |F2-A P2-B | T3

Ko, de hojus en umarzo de 1985 (t1) 125 108 | 127 63 | 189
Ro. de hojee en abril de 19 c:(ﬁé) .0 100 106 177 176
¢smbio neto foliar . N §3 -8 | -21 -46 1 -12
Troa e incremento e 0 .93 .83 271 .93
Ko, de hojas nzcidas - AT 0 39 41 1| 163
lio, de hojas caides e S 125 47 62 47 176
¥o, de hojes aohxev1v1cntes de tl a tg ; 0 61 65 16 13
¢ Ge netslidsd '_;;f ©0 36.11032.3  1.6(86,2
# de wortzlidud . 100 43,5 [ 46,8 74.6 {€3.1
¢ de sobrevivencia L   ﬁ;gf;;ﬂH .0 56,5 51,2 25.4| 6.9
& en esta rems la I oauc016n de hoaas de 1G85 se retrasd hastz abril
b
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Fseudolomedia se muestra en la'Figﬁra 2#gﬂﬁ%iﬁﬁétté_de la rama alta
de Pl en 1986 impidib conocer la distribdcié%fd;1¥ﬁetﬁencias er1 ese
atio. En la rama baja de P2 sblo se produsb ﬁna huja‘én 1986 de modo
que tampoco se calculb la distribucibn. Para el chlculo de las
frecuencias de 1935 se usarown los datos. de los brotes adicionales
situados fuera de las ramas marcadas« En la rama alta de P1 las
frecuencias de cada clase son practicamente iquales en 198d y 1985.
En cambio, en la rama baja del mismo &rbol se observa una tendencia
hacia el aumento del nbmero de hojas por brote, llegando inclusive
a producirse cuatro hojas en algunos casos. En la rama alta de P2
sqcede algo semejante a la rama alta de P1: siempre predomina la
categorlia de dos hojas por brote v la distvribucibn no cambia muého
a traveks del tiempo, excepto por el hecho de gque no hubo brotes con
cuatro hojas en 1986. Para la rama baja de P2 se tienen pocos datos
para 1934 vy sdlo uno para 1936, por lo gque la descripcidn del
comportamiento de esta rama ne tiene mucho sentido.

En P3 se encontrd que la proporcibn mhs alta en 1784 correspondib a
la clase con tres hojas. Aunque la distribucibn fue casi igual en
1985, va se percibid un aumento de la proporcidn de hrotes con doas
hojas. En 1936 ya era muy clara la dominancia de esta clase, sin
embargo, fue notable la produccibn de alguncs krotes con cinco e
incluso con seis hojass Si se igrnoran por un momento estos casos,
la distrihucidn de frecuencias es casi igual a la de la rama alta
de Pl en 1984 y 1985. Sin embargo, a pesar del cambio en las
frecuencias relativas, es curioso gue el promedio de hojas wpor

brote se mantiene extremadamente constante durante los tres atos.

3. Variacidn teﬁporal del ndmero de hojas-.

El cambio del nlmero total de hoias a travks del tiempo en las
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ramas marcadas de Pseudolmedia se muestra en las figuras 2d a 26.
En las grhficas de PL y P2 se distinguen las curvas de la rama
alta y de la rama baja Eon diferentes simbolos. A pesar de la
muerte de la rama alta en Pl, puede observarse gue el nidmero de
hojas en el momento de la produccidn se mantiene casi constante a
traves de los afics. Esto se refleja en el hechﬁ de que las tasas de
incremento poblacional se mantienen en valores muy cercanos a 1
{033 - 1L.02), sin tomar en cuenta la tasa de incremento con valor
de ¢ en la rama muerta en 1985. E1 individuo P2 se diferencia de P
en este sentido, vya gue el nilmero total de hojas en el momento de
la produccidn de cada cohorte decrece a travds del tiempo. El
- decremento es mds notable en la rama baja 9ue en la alta. De hecho,
en la primera solamente se produjo una hoja en 1936, vy esto ze nota
en la curva correspondiente como una ausencia del pico caracterfs—
tico que existe en los otros casos, en el momento de la produccidn.
En P3, el individuo que crece en sitio abievto; se encontird una
diferencia grande_en el patvdn de cambio numdrico del primer afio
respecto al segundo. Durante 1984 se observd una dismirucidn
permanente en el ndmero de hojas, pero en 1935 el ndmero se mantuvo
notablemente constante, vy na fue sino hasta la produccidn de la
cohorte de 1936 cuande ocurrid una movr-talidad alta de hojas ewn esa

ramas

d. Estructura de edades a travks del tiempo-
El cambio temporal de la estructura de edades de las poblaciones de

hojas estudiadas en Pseudolmedia se ilustya en las figquuras 27 a 29.

Para Pl y PZ se muestran por separado la rama baja y la vama alta.
En estos dos Arboles las ramas contienen hojas de mhs de‘uha ¢§tg—

garla de edad, pero nunca se sobreponen mhs de tres cohortes dis-
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tintas. En P3,. excepto por una pequetia proporcidn de hojas de mayor
edad durante el ciclo de 1934, no ocurre sobrelapamientos cada atio
se cambian todas las hojas, de moedo gue en la copa solamente exis-—
ten hojas de una misma edad, vy E&stas no viven mas de un atio.

El patrbdn temporal de la estructura de edades es semeiante en las
dos ramas bajas y en las dos ramas altas de Pt vy PZ. En lés ramas
bajas el grupo de hojas "anterior a 1?8&" representd mds del 5S¢ %
del total durante el primer afWo de estudio. Al igual gque en las
ramas de Sapranthus creciende en la selva, es razonable suponer que
ese dgrupp contiene hojas de al menos dos clases de edad distintas,
las producidas en 1933 y en 1382. Al cabo de dos afios, en la rama
b;ja de P2 la cohorte 1985 empezd a predominar totalmente. Esto se
debid a que en esta rama 410 nacid una hoja en marzao de 1934, de
modo que prdcticamente no hubo cohorte de ese atio.

En las ramas altas de Pl yv P2, las hojas de antes de 1984 proba-
blemente sblo ﬁertenecen a una clase de edad, vya que la proporcibn
que les corresponde es semejante al de las otras cohortes. La
evolucidn de la estructura de edades‘en la rama alta de P1 no pudo
ocbservarse despubs de &00 dlas debido a la calda de la rama. En la
rama alta de P2 es notable que al nacer lg cohorte 1786 no alcanzh
la proporcidn s;mejante a las que tuvieron la de 1935 y 1384 en el

momento de la produccidn.

S« Tablas de vida y esperanza de vida.

En Pseudolmedia, al igual que en Sapyanthus, las tablas de vida se

hicievon para la cohorte de 1984. Sin embarge, como las cohortes de
P3 estdn presentes por periodos de un afio, fue posible hacer la
tabla de vida de la cohorte 1935 para este individuo (Tablas 11 a
16> Con excepcibn de la rama baja de P1, en el resto de los casos
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Tabla 11. Tabla de vide de lag hojas de la cohorte

media oxyphyllaria Pl (selva”madgfd);:rdmﬁ‘alfd.

Li?_;'

1984'en'TSeud01¥,e- _”

x periocdo dfas ny 1y dx'f_qx :Lx RS SUNENL S
1 05/04/84 36 70 1.000 0 O T0 2550 37250 - 532.1: 17.7 .-
09/05 T
2 10/05 36 70 1.000 1  .0L4 69.5 2502 34700 = 495.7 16.5
15,/06 - 5
3 16/06 51 69 .986 5  .072 66.5 3391 32198 466.6 15.6
05/08 .
4 06/08 30 64 .924 4,063 62 1860 28807 450.1 15.0
04/09
5 05/09 26 60 .857 O  ,000 60 1560 26947 449.1 15.0
. 30/09 |
6 01/10 73 60 .857 O  ,000 60 4380 25386 423.1 14.1
15%2 3 3
7 13/12/84 44 60 .857 O  ,000 60 2640 21006 350,1 11.6
25;%1§85
8 26/0L 57 60 .857 O  .000 60 3420 18366 306.1 10.2
23/03
g 24/03 36 60 .857 1 .017 59.5 2142 14946 249.1 8.3
28/04
10 29,04 40 59 843 1 017 58.5 2340 12804 217.0 T.2
07/06
11 08/06 39 58 .829 1 .01T 58.5 2881 10464 180.4 6.0
16/07
12 17/07 35 57 .814 2 .035 56 1960 7583 133.0 4.4
19/08
13 20/08 55 55  .786 1 .018 54,5 2097 5623 102.2 3.4
11/10
14 12/10 25 54 771 7 130 50.5 1262 2626  48.6 1.6
08/11
15 09/11 32 47 .671 29  .61T 32.5 1040 1364 29.0 1.0
10/12
16 11,/12/85 36 18 .25718 1.000 9 324 324 18 0.6
15/01/86
17 16/01 - 0 .000 - - - - - - -

101



Table 12,

Tabla de vida de 1as hojau,de 1a cohoztc 1984 ‘en Pseu-._
dolmedis ogxpggllarin Pl (selvu madura),” ramm baaa.' e

x periodo dlaS nx;afi‘
T537 o

1 05/04-09/05 36 38 1,

2 10/05-15/06 36 - 38::1.000

3 16/06-05/08 51 . 37

4 06/08-04/09 30 37"

5 05/09-30/09 26 37 -

=12 T

6 0%6%2-i§é%2 73 37.?

T 13/12-25/0L 44 36

8 26/0L-23/03 57 36 0 _

9  24/03-28/04 36 36 109028 35.5 1278
10 29/04-07/06 40 35 S0TL000 35 1400
11  08/06-16/07 39 25 ~.921° 2 ,057 34 1326
12 17/07-19/08 35 33 . 0 000 33 1155
13 20/08-11/20 55 33 . 1 .,030 32.5 17387.5
14 12/10-08/11 25 32 2 .063 - 31 715
15 09/11-10 12 3230 3. .100 28,5 912

1985-1986 | -

16 11/12-15/01 36 27 .710 1  .037 26.5 954
17 16/01-11/02 27 26 .684 0  .000 26 702
18 12/02-14/03 31 26 .684 O  ,000 26 806
19 15/03-21/04 33 26 .684 1 . ,038 25.5 969
20 22/04-15/05 24 25 ,658 1  ,040 24,5 583
21 16/05-06/07 52 24 .631 5  ,208 21.5 1118
22 07/07-03/08 28 19 ,500 2  ,105 18 504
23 04/08-03/09 30 17  .447 1 .059 16.5 495
24 04/09 - 16 .421 ° ? ? ?
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Tablat3y, Tabla de v1da de 1as;hoqu dé-la uoho te 1084 en’ T el’o1u
media ow"\‘lwllz’\ 1 a AR

x perlodo d¥33iﬂx; silx

1 07’04/94‘r34'§,”;w~*h
10,/05 o RO, :

2 11,705 36 69 ,986 5 . ,072-7.66,5 4588 28796  417.3 13.9
15/06: Lo SR o

3 %(/83 51 64 914 O . ,000 64 3264 24208 375.3 12.6

5/ 0C

4 06/08 30 64 914 1 .016 63.5 1805 20944 327.3 10.9
04/09 : .

5 05/09 26 63 900 O .000 63 1638 19039 302.2 10,1
30/08

6 01/10 73 63 ,900 O .000 63 4599 17401 276.2 Q.2
1l2/12 - '

13/12/84 44 63 ,900 0  ,0C0 63 2772 12802 203.2 6.8
25;%1585

11 9 Tt 140

-3

8 26,01 57 63 ,900 O ,000  58.5 3334.5 10030 159.2 5.3
23/03 :

9 24/03 35 54 TI7L 9 167 43.5 1522.5 6695 124 4,1
27/04

10 28,04 40 33 L4771 21 .636 30.5 1220 5173 156.8 5.2
06,/06

11 07/06 40 28  .400 5 179 27.5 1100 3953 141.2 4,7
16/07

1217/07 35 27 .38 1 .037 24,5 857 2853 105.7 3.5
20,/08

13 21,/08 55 22,314 5  ,227 19.5 1072 1936 $0.5 3.0
14/10

14 15/10 25 17 .243 5  .294 14.5 362 924 54,4 1.8
0811 |

15 09/11 32 12 171 6  ,500 9 288 562 46,8 1,6
10/12

16 11/12/85 36 6 .08 2  .333 5 180 274 45,7 1.5
15/01/86

17 16/01 26 4 .057 3  .150 3 78 94 ©023.5 0.8
10/02

18 11/02 32 1,014 1 1,000 0.5 16 16 16 0.5
14/03 |

15 15,03 - 0 0 S — - - - - -

3- en A(ss -

b= en meses ce 30 cias
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Tabla 14, Tabla de vida de las hojas de la cohorte 1954 on Taeudol-
media oxyphyllaria P2 (selva madura), rema baja, @ 7 F o om0

x periodo dfas ny 1y dy ax Ly L'

1 07/04/84 34 18 1,000 2 111 17 578
10//05

2 11/05 36 16 .889 O  .000 16 576

-15/06
3 16/06 51 16 .889 O .000 16 816
- 05/08
4 06/08 3J0 16 .889 © .000 16 480
04/09
5 05/09 26 16 ,889 O .000 16 416
30/09
6 01/10 73 16 .889 O .000 16 1168
12/12
7 13/12/84 44 16 .889 O .000 16 704
255%1;85
- 8 26/01 57 16 .889 O .000 16 912
23/03 :
g 24/03 35 16 .88¢ © .000 16 560 3036 189.,8 6.3
27/04 :
10 28/04 -~ 40 16 .889 O .000 16 640 2476  154.8 5.2
06,06
11 o7/06 40 16 .889 1 053 15,5 720 1836 114.8 3.8
16/07
12 %gég 35 15  .833 2 133 14 490 1216 811 2.7
13 21/08 55 13 .722 9 .692 8.5 468 726 55.% 1.9
14/10 _
14 15/10 25 4 .222 O .000 4 100 258 64.5 2,2
0f/11 ' |
15 09/11 j2 4 222 3 750 2.5 go 158 39.¢ 1.3
10/12
16 11/12/85 36 1 .05 O  ,000 1 36 78 2.6
15501%85
17 16,/01 26 1 .05 O .000 1 26 42 42 1.4
10/02 _ . .
18 11/02 32 1 .,056 1 1,000 0.5 16 16 16 0.5
14/03
19 15/03 - 0 0 - - - - - - -
A en duas

B: en yneses da 30 JLias
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Tabla 15 . Tabla de vida de las hojas de la cohorte 1984 en Fieu-
dolmedia oxyphyllarie P3 {(abierto).

x periodo dias ny 1y dy qg Ly L' Ty e:{a exb

1 07/04/84 35 182 1,000 1 .005 181.5 6353 45992 252 8.4

‘ 09/05

2 10/05 35 181 ,995 37 .204 162.% 5688 19639 219 - 7.3
15/06 . | R

3 16/06 51 144 .79 O  .000 144 7344 33951 235.8 7.9
05/08 _

4 06/08 30 144 791 O .000 144 4320 26607 184. 6.2
04/09 _ : |

5 05/09 26 144 .79 O .000 144 3744 22287 154. 5.2
30/09 .

6 01/10 74 144 T2 9 .063 139.5 10323 18543 123, 4.3
13/12

T 14/12/84 44 135 .742 30 .222 120 5280 g220 €0 2,0
26/01/85

8 27/01 56 105 .577 105 1.000 52.5 2940 2940 28 0.9
23/03

9 24/03 - ¢ 0 - - - - - - -

ar en duias

be € meses de DO las

105



Tabla 16.

Table de vida de 1as hojas de la cohor‘be 1985 en T‘seu-
dolmedin oxyphyllaric F3 (abierto) g ‘

x periodo dias ny 1y dy qx_-. Iy  le-' Ty exa- ey®
1 34/03/85 36 189 1.000 3 .005 188.5 6786 67027.5 354.6 11.8
28/04
2 29/04 41 188 .,995 0  .000 188 . T708 G60241.5 320.4 10,7
08/05 |
"3 09/06 39 188 .995 0  .000 188 7332 52533.5 279.4 9.3
17707
4 18/07 35 188 ,995 0  .000 188 6580 45201.5 240.4 8.0
21/08 _
5 22/08 51 188 .995 3  .,016 186.5 9511.5 3%621.5 205.4 6.8
11/10 _
6 12/10 29 185 .979 0  .000 185 5365 29110  157.4 5,2
09/11
7 10/11 31 185 .979 1,005 184.5 5719.5 23745  128.4 4.3
1012 .-
8 11/12/85 36 184 ,973 1  .005 183.5 6606 19025.5 98 .
15?%1%86 5.5 1.3
9 16/01 28 183 .969 40 .219 163 4564 11419.5 62.4 2,1
12/02 | L
10 13/02 30 143 .57 63 .441 111.5 3345  €855.5 47.9 1.6 -
. 14/03 | - . o
11 15/03 36 80 .423 67  .838 93 3348  2510.5 43.9 1.5
19704 : o T
12 20/04 25 13 .069 13 1.000 6.5 162.5 162.5 12.5 0.4
14/05
13 15/05 - o o - - - - - - -

a* &n clias

bz en mmesgs dde 20 clias
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se-pudo calcular Tx.y ex,.;sfe;UIfima parédmetro en dlas y en meses.
La esperanza de vida al nacer varibd gﬁandemente entre ramas e
individupes. En la rama baja de Pl no se pudo calcular debido a gue
llegd a desaparecer por completo la cohorte; mds del d2% de 1las
hojas marcadas en abril de 1%3d4 segulan vivas dos affos y medio
despuds. La esperanza de vida al naceyr de la; hojas de las otras
tres ramas de Pl y P2 (selva madura) son semejantest 17.7 meses .en
la rama alta de P1, 16.1 en la rama haia de P2 y 1d4.8 en la rama
alta de PZ. A pesar de que la esperanza de vida fue diferente en
cada uno de les dos atfos en P3, dsta tiene valores bajos en compa—

racidn con los otros individuos! B.d meses en 1984 y 11.8 en 1735,
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E1l patrbn temporal de mqrﬁéiidéd?faﬁbf‘f‘Hifi%fﬁﬁéﬁtfe‘iés_ra@as.”e 

individuos. En 1la naaltaide. il

ndividuo,ila‘mortalidad’ fue

pf&%anentemente haja, auﬁ&ﬁé?i;}gd a
lluviosas. En camkhio, en la ;éﬁé;__ﬁéfdé;hi,lids véioréérmaé'éitbs””
de la tasa de mortalidad ﬁuinciﬁi;ron1£on o antecedieron al hqméh¥n7
de produccidn de nuevas hnjas.(Tabla 13?7 en el mismo individuo,

pero en la rama bajay de nuevo la mortalidad ocurrid bhsicamente en

periodos de mayor pluviesidad. (Tahla 14).

hubo mortalidad ‘apreciabls

epagar,éf;iﬂﬁféﬁ:laéuéﬁbcéﬁ3 ‘-'

En el caso de las cohortes de 1934 y 1985 de P3, es claro que la’

mortalidad mds alta ocurrid_al final del periodo de wvida foliar.'
Splamente en 1984 ccurrib una muerte de mbs del 20% de las hojas,
pero esto se dekib a que cayb un 5egmentn'de la rama marcada, mien-
tras que todas las hojas de las porciones restantes quedaron vivas

en ese entonces.

é. Curvas de sohrevivencia.

Los patrones de mortalidad antes descritos se reflejan claramente
en las curvas de sobrevivencia. En el individuo Pl difieren grande-
mente las cuvrvas de la rama alta de la rama bhaja. La calda de la
rama alta es claramente responsable de la muerte masiva de las
hojas de antes de 198d, de 1334 y parte de las de 1985 <(hay que
recordar que algunas de las hojas del marcaje adicional no estakan
en la rama). En la rama baja, 1la curva es claramente de tipo 11
pero con poca pendiente, lo gue indica una mortalidad haja.

En P2 las curvas son mhs hbien de tipo I y muy parecidas entre ambas
ramas, de no ser porque la disminucibn en la sohrevivencia se hace

aparente desde edades intermedias en la rama alta. Aunque la longe-
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vidad es mucho mds corta, las ;ghéés;déﬁgésééviyénéia'en'P3'tamb§én
son de tipo I. Sin embargo..;ééidﬁéé;vétﬁgewnb';iempfe se -muerén
todas las hojas de una cuhnrtéféllfinélizér un ciclo anual, como se
ve en la curvas de las hojas deilmarcaje.Sdicional en 1935, indica-.f
das en la Figﬁra J2¢a) con una linea continua. Quizh esto explique

la presencia de hojas de 1983 durante 1934.

7+ Longevidad foliar promedio.

En la Tabla 17 se muestran los valores de longevidad promedio de
las hojas de la cohorte 1984 en Pl y P2 y de las cohortes 1734 vy
1985 en P3. La longevidad promedio fluctda entre 254.16 y S22.48
dtas. Sin embargo, dehe mencionarse que la longevidad foliar prome-
dio no pudo calcularse para las hojas de la rama baja de Pl, porque
la cohorte 1984 no desaparecid por completo. Como alternativa, se
presenta el valor de t30: 823 dfas. En P33, 1la lonéevidad promedio
fue menor y la desviacidn estdndar mavor en 193d que en 1935, 1lo
cual de nuevo puede'explicarse como una tonsecuencia de la calda de
una porcidn de la rama. Sin tomar en cuenta los datos de las hojas
que estaban en esa parte, la longevidad promedio es de 293.& dias

(D-E- = 52-3)

€. Myriocarpa lonqgipes

1. Resumen de la dinamica foliar.

A diferencia de las dos especies anteriores, en Myriocarpa se
proddcen hojas en cualgquier momento del affio. Por esa razdn. fue
diffcil decidir sobre qud periodos debfa hacerse el resumen de la
dindmica foliar. Finalmente, y con el objeto de presentar datos

7
homogeneos para las tres especies, se decidid hacer los reshmeries
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- Tabla 17, Longevidad foliar promedio en Pseudolmedia oxyphyllaria,

cohorte 1984 en P1, P2 y P3, y cohorte 1985 en P3, Los datos son

promedios en dlas con su desviaci6n est&ndar. -

Individuo Rama Longevidad
P1 alta 522 + 175.8
_ baja desconocida (*)
P2 alta 413.2 + 158.6
baja 483.1 + 172.7
P3 cohorte 1984 254.2 + 158.6
cohorte 1985 345.9 + 43.1

(*) en esta rama no murieron todas las hojas marcadas en
abril de 1984,

m



en funcidn de los dos ciclos'anuaiés dgyiﬁitadds ﬁpr las dpocas de
secas, al igual gque en las especiés-éﬁtéfiores. La desventaja de
esta decisibn es que algunos rasgos.de la dinbmica foliar en inter-
valos mhs cortos quedan ocultos (Takla 18).

La dinhmica foliar varid grandemente entre afios ¥y entre individuos.
En M1 y M3, los grupos de ramas estudiadeos llegaron a quedarse
totalmente sin hojas. Esto sucedid en el primer ciclo anual en M1,
vy en el segqundo en M3. El1 Jdnico caso en el gque la tasa de creci~
miento tuvo un valor por encima de 1 fue el de M2 durante el primer
atfo, aunque se observaron tambidn valores altos en M3 durante los
dos ciclos.

La magnitud de la dinhmica foliar se aprecia mejor a travks del
nbumero de hojas nacidas y muertas en cada individuo. Es evidente
que M3 y M5 tuvieron mucho mhs actividad foliar gque M1, MZ y Md en
el primer atio; en el segundo ya sblo destaca M3 en este sentido.

A& juzgar por los porcentajes de sobrevivencia, parece que un altio es
un lapso demasiado extensc para la vida de las hojas de esta espe—
cie, a excepcibn del individuo M2, donde se obhserva un porcentaje
de sobrevivencia superior al 20% en el primer atio. Esta observacibn

se confirma mds adelante con los otros andlisis.

2. Variacidn temporal del ndmero de hojas.

Debido a que la arquitectura de Myriocarpa es distinta a la Qe las
otras dos especies (v. Metedolog!a), la variacibn de hojas se
describib usando como referéncia zonasAde la copa compuestas por
uno o varios ejes, dependiendo del grado de ramificacibn. En las
grdficas puede apreciarse la tendencia general de disminucidn del
tamafio poblaci&nal mencioné@a anteriormente. QOtra generalizacidn

que puede hacerse es que en 1984 huko un incremento en el nilmevo de

14



Tablal8 .

longipes (M1,

M2, M3, M4 y MS) en dos anos consecutfvos.j ; ‘

Resumen de la dlnémlca poblacional de las ho;as de: Myriocarg

Si M5
No. de hojas en abril de 1984 (tq) 50
No, de hojas en abrii de 1985 (t;)  ;L} T-?o_
Cambio neto follar '7{;:‘¥f30_
Tasa de incremento o@géf"uo.h
No, de hojas nacidas : -TiiS
No. de hojas cafdas 148
No, de hojas sobrevivientes de tg a ty .0
% de natalldad AN 236 -
% de mortalidad IUQ,A 100
% de sobrevivencia 0 0
M s

No. de hojas en abril de 1985 (ty) 47005 20
No. de hojas en abril de 1986 (t,) BRLES e o 0
Cambio neto foliar e Hﬂ%F#bt;: ":é" —i1_ ~20
Tasa de incremento -- #1:¥;;0F2.f. 0.87 ﬁ.27 0.
No, de hojas nacidas - .8 70 1 12
No. de hojas caldas = . g 76 12 32
No. de hojas sobrevivientes de ty a t3 -, 7 2 3 0
% de natalidad - 16 148.9 6.7 60
% de mortalidad 5 - 86 95.7 80 100
% de sobrevivencia 'j'" o - i 4.2 20 0
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hojas al 1inicio dé lé époéa'de lluvias, despnds de  una fuerfe
disminucidn durante la dpoca de secass. Este pico estuva ausente en‘
1985 y en 1986, en caso de que las “ramas" hayan sohrevivido hasta
entoncess Por lo tanto, existe up comportamiento muy distinto entre
esta'especie vy las otras dos, ya que en aquellas es precf;amente la
época de secas cuando el ndmero de hojas alcanmza su madximo. En M1
(Figura 333 el mayor ndmero de hojas se registrd al inicio del
estudio y nunca tuvo un aumento considerable. Al cabo de un aiio de
observaciones la rama murid. Na se volvieron a yproducivr hojas
nuevas en esta rama y despubks de algunos meses el individuio com-
pleto murib. En M2 el comportamiento de las dos ramas estudiadas
fue semejante. La rama 1 conservb algunas hojas al final del estu-
dio, pero la rama 2 perdid todas sus hojas y murib aproximadamente
a los 750 dlas. Se puede predecir con cierta confianza que la rama
1 tendrla el mismo destino en el %uturo prboximo (Figura 3d).

En M3 {(creciendo en el claro), 1la variacidn temporal difiere nota-
blemente de 1los anterioress Durante el primer affo y medio de
estudio se pbservaron fluctuaciones muy gvandes, con dos picos Jgue
coinciden respectivamente con el inicio de las lluvias y la llegada
de los nortes. Las oscilaciones fueron tan grandes que incluso hubo
un momento en gque la “"rama" dos perdid todas sus hojas, vy aungque
algunos ejes de drdenes menores murieron, la rama mostrd mds tarde
una recuperacidn al producir hojas nuevamente y casi alcanzar los
nJmeros iniciales. En la segunda mitad del periodo de estudio el
mimero de hojas se estabilizd en las tres ramas. La liInea nque
representa el total de ellas tuvo una oscilacidn de amplitud pegue-
fia, come si hubiera wun mecanismo de regulacidn interna muy
eficiente (Figura 35).

La rama marcada en Md, el otro individuo del claro, presentdk el
121 '
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s ,_\

—) aumento de hojas al inﬁcié%sé-iési{ijﬁiij_é;.1§éd; ;5E9uid° por la
disminucibn gradual ha§€a pgr&éFf£o&é§]1és:hﬁjﬁsrdespubs de  &00
dias de registro (Figura 35);LE1 hi;hd‘comﬁortémigntn 5@ observd en
lag ramas de HMS, el individuo de la orilla del camino, aundgue en
dste la rama murid despuds de &00 dlas (Figura 3&).« En este caso la
muerte dé la rama no parecid afectar al indiv}duo; dste conbtinud
creci;ndo y produciendo hojas hasta gue tuvo que ser derribado por.
la construccidn de un camino, cuando ya se habkla terminado este

estudio.

3. Estructura de edades a travis del tiempo.

Las figuras 38 a 41 muestran el cambio de la estructura de edades a
travds del tiempo en los grupos de ramas de Myrioccarpa. No se
presenta la grdfica correspondiente al individuo M1 porgue el
numero total de hojas, a excepcibn del primer registro, fue muy
pequetio (n < 25, v.» Figura 33). Las flechas en las figuras indican
el momento en el que la poblacibn disminuyb a menos de 20 hojas por
grupo de ramas.

Como resultade de la produccibn constante de hojas en esta especie
existe wuna sobrerposicibn de numerosas categorlas de edad. Sin
embargo, esta sobreposicibn no es equivalente a 1la que ocurre en

algunas ramas de Pseudolmedia y Sapranmthus, donde la sobreposicibn

de generaciones implica la existencia simulthrnea de hojas acumula-
das por varios afos.

Ew algunos meses se producen mhs hojas gue en otros. Por esta
razbn, la importancia relativa de las cohortes de diferentes boocas
varia en el tiempo y entre diferenites individuos. Se puede observar
que las cohortes pr0pnrciona1ménmte mayores son las gue ge produje-

ron en junio y julio de 139234 en todos los individuos, y en julio de
122
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198% en M3, que es el inicio.ﬁé';a kpoca de lluvias.

En M2 (selva madura) la pﬁdduﬁcibn_de hojas fue mernos frecuente que
en el resto de los individuos. Por esto, 1la cantidad de cohortes
que se sohreponen es menor. ﬂdedaé. cada cohorte.permanecid poy mds
tiempo que la‘mayor!a de las cohortes en los otros individuos. Come
se menciond en el apartado anterior (variacidn temporal del rilimero
poblacional), el individuo M3 fue el Unico donde la poblacibn llegd
a estabilizarse. Quizh por ese motivo el patrbn temporal de 1la
estructura de edades del pvimer afic de estudio se repitib en el
sgqundo aftio v en la parte del tercer atio incluida (Figura 39). En
este mismo individuo se ubsérva que la estructura de edades puede
variar de rama a rama Yy que cuando se producen hojas en cierta
rama en un mes no siempre se producen hojas en las otras ramas. En
la Figura 39(b) es evidente gque la frecuencia de aparicidn de
cohortes en el grupo de ramas 2 es menor gque en las otras dos ramas
(Figura 59, a y c¢)» Aun asl, cada una de ellas refleja el comporta-

miento general del total (Figura 39,d).

d. Tablas de vida y esperanza de vida.

Las tahlas de vida se hicieron para las cohortes Mas numerosas (al
menos con 20 hojas), gue son las siguientes: cohorte junio 1734 en
M2, cohortes junio y diciembre 193d en M3, cohorte junio de 1984 en
Md y cohortes de junio y diciembre de 1924 ew MS (Tahlas 17 a 2d).
En realidad, la cohorte de junio 19384 no llegﬁ a desaparecer por
completo. Para poder calcular las esperanzas #de vida se hizo la
suposicidn de gue las dos hoias que permanecian vivas al interrum-
pirse el estudio murieron dentro de los 30 dias posteriores. Por:
ese motivo, las espevancas de vida pueden estar ligeramente suhes-

timadas en este individuo-
128 :
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9 Lodu viQd Ce Lo i junale i mhur-ln'd-.-'-' Junlo - 100y
IT,‘LL'.‘.OU‘..L:J:&_1031;;1‘.‘-6;';1 e (selva mudura) ' -

lx dp ;__ Ty : | Ly ex (i.):_-..

% Pe.nodo dms*--z' :

1 a15 06,/34 rﬂ
' 08 BN
Ou-"
| r/w e
01 10 S DR
4 r"’ 16 -
1212
13/12/, 4’*
ol ’01/ B
) "6 ’03; Ik
7| 27/03 .
OC/O4,
& {27,/04
| 06/06
91 07/06
{17/0T
10! 18,/07.
121 ’08‘
11! 22,08

]
R -

L2

L ]

[a3}

l

fm.« 10) | -y (e) | -1 -} - | - - - -
h) en dias T '
(+) en waeses de 20 cias : 129




Tabla 20 ., Tabla de vida de las hojas de la cohorte de ;junio de 1984
en Liyriocarpa lon,ipes 13 (claro) ' Vo

x reriodo dfes ny 1lx dy ‘ax - Ix. ;Lx?fff;ﬁ;fﬁ,

1 16/06/84 52 60 1,000 19”-;;3175i50f5]f32626
06,/08 R agey o

207/08 31 41 .683 9 1.200 '36.5 113 5 4765 5116.2 3.9

06,03 R
307/09 25 32 .533 8 .250 33 825 3634 113.6 3.8
3 9109 20

4 02/10 72 24 .400 9 .375 19.5 1404 2809 1217 3.9
12/12

5 13/12/84 45 15 .250 4,267 13 585 1405 23.7 3.1
26/01/85

6 27/01 59 11 ,183 2 ,182 10 590 820 74.5 2.5
26/03

7 27/03 31 9 .15 6 .667 4 124 230 25,6 0.9
26,/04

8 27/04 4y 3 ,050 2 .66T7 2 86 106 35.5 1.2
OU/OG [ .

9 09,/06 40 1 .017 1 1,000 0.5 20 20 20 0.7
18/07

10 19/07 0 0o - - - - - - -

3) en Mas

b) en mises cle 3p das
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Tabla 21, Tabls de vida de las hojas de.la cohorte de diciemhre de -
19864 en Iyriocurpa-longipes 3. ro) e e

x periodo dfas nx

1 13/12/84 45 .27.°1%
26%1’/85 | Do

2 27/01 59 27
26/03

3 27/03 3L 15 .556 4 .267
26704

4 27/04 43 11 407 4  .364 O
0806 o

509/06 40 T .250 1 143
18/07

619/07 34 6 .22 2 .333 .5 . .170 . 652 108.7 3.6
21708 T D R

722/08 52 4 .48 O  .000 4 208 482  120.5 4.0
12710 . | -

813/10 29 4 .148 1  .250 3.5 1015 274 68,5 2.3
10711 -

9111 31 3 .11 2 .666 2 62 172.5 57.5 1.5
12/1% < ! 5

10 13/12/85
16501;86

1117/ 24 1 037 O .000 1 24 755 T5.5. 2.5
1210/02 34 1 .03 © .00 1. 34 5L5 5150 1.7
15/03 | C el i R

13 16/03 35 1 .037 1 1,000 0.5  17.5 - 17.5°-17.5 ©
20,/04 - ]
14 21,04 - 0 0 - - - - - - -

1,00012

(9]
p % |
(=

037 0 .00 1 35  110.5110.5 3.7

L8 |
oD
c\

) en Afas
b) en muses di 30 HMas
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X penodo‘;

Tabla 22 . Tabla de vida de las hOde du la cohortu de jun;o dn :
1984 en LJrlocarpa e e

dla‘.’l nx'.ﬁf_;u--f : :

lonfipez L4 (claxo)

[ s

..

10

11l

12

13

14

15

16

16/06/64:1-52.

06/08'

13 12 84
26/01/85

27/01
23/03

24,/03
26404

21/04
06,/06

07,/06
18/07

19/07
21?08

22/08
12/'10

13/10
10/11

11/11
12/’1.2 '

13/12/85%‘

|
i

17701788+ |

18/0L1
0g/02

19/02 '
14/03'

15/03

Y en ddas '
2) en muses oo 30 auq,
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Tabla 23. Labla de vida de. 139 hOJuS de la cohorte -de Junio de 1a04
en Lylioeqrpa lonbipes MS (abierto)

x periodo dlus o

i;fiiLff .;_L*ii":rxfzalﬁﬁeiﬁﬂ ey

'1'16/06/84’ 51T <645 ;3289”5-10(7614a" i

O"/OS SR }
2 06/08 - .31 5 1 017 *:57.5 -1782 5
'05/09‘”7-f“_ 3 'q, _ ~ R
3 06/09. 25 0] 58 - 52,5 -1312 5
30509 R SO
4 01/10 487 6TV 23, 36.5 2628
13/12 B s S S P
5 14/12/84 44 25 568 6  .240 22 968  1663.5 66.5 2.2 -
26/01/85 BRI SR
6 27/0%L 59 19 .322 16 .842 11 649 695.5 36,6 1,2
26,/03 .

7 27/03 31 3 .,097 3 1.000 1.5 46,5 46.5 15.5 0.5
26,/04 . | :

8 27/04 - 0 0 - - - - - - -

Tabla 24. Tabla de vida 2e las Lojes de la cohorte de diciembre de
1984 en Wyriocarpa longipes W5 (abierto).

x periodo dfas ng 1, dy ay Iy Lg' Ty ey’ exh

1 14/12/84 44 18 1,000 1,056 17.5 770 2000.5 111.1 3.7
26,/01/85

2 27/01 59 17 .944 B 471 13 767 1030.5 72.4 2.4
26/03

327705 319 .500 3 .333 7.5 232.5 463.5 515 1.7
26/04 o

427/04 41 6 .333 3 .500 4.5 184.5 321 32.5 1.3

06,006 R ]
5 07/06 31 3 167 3 1.000 1.5 46.5 46,5 15.% 0.5
07/07 . .
6 08/07 - 0 0 - - - - - e -

a) en dias
b) en rruses cda 30 dias

133



La variacibn de la esperanza de vida al néaéf'de las hejas de los
distintos individues es sorprendente. :Ellyaipf de éste partmetro
fluctda entre 1d4.7 meses en M2 v 3.7 meées En.HS- En M3, la espe-
ranza de vida al npacer de la cohorte de junio fue menor gque la de
1a cohorte de diciembre. Lo contrario ocurrid en MS.

La mortalidad tuvo wun comportamiento curioso en los distintos
individuos. En M2 fue aumentando graduaimente a 1o largo del aho,
pera repentinamente disminuyd y tuvo un valor de cero hasta que
llegyd la siguiente dpoca de segqufa (Tabla 19). En M3, gque crece ew
un claro, hubo una mortalidad considerable y al menos al principio,
constante (Tablas 20 y 21). En Md, se observb ura tasa de mortali-
dad elevada al inicio, pero una vez gue quedaron muiy pocas hojas,
kstas fueron muriendo poco a poco hasta que desaparecid la cohorte.
Las dos cohorte arnalizadas en M5 estuvierorn presentes durante poco
tiempo. En general, la mortalidad fue alta pero con grandes

fluctuaciones (Tablas 23 y 2d).

S« Curvas de sobrevivencia.

La mayorla de las curvas de sobrevivencia de las cohortes de hojas
en Myriocavrpa deben ser tomadas on cautela pofque esthn hechas para
cohortes inicialmente pequetas. Aun asl, ﬁe aprecian algunas dife-
rencias y semejanzas entre ellas gque vale la pena mencionar.

En la Figura d2 se muestran las curvas de las hojas de M2. La -
mayoria parecen ser intermedias entre el tipo I y el tipo 11, pues
aunque la mortalidad inicial es apreciable, 1la muerte tiende a
ocurriy masivamente hacia el final del periodo de vida foliar.

Ern el resto de los individuos casi no se presentan curvas de este
tipo, sino que %ienden a ser mds bien de tipo Il, es decir, rectas,

y con una pendiente muy pronunciada.
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Tig. 45, Curvas de sobrevivencia de cobortes sucesivas de hojas de
wyriocarpa longipes M5 (sitio abierto), Los circulos sbiertos co-
rresponden & la curva de diswminucidn poblacionsl de las hojas de

eded descénocida, Junbo 2 cade curva se indica el mes en que nacid
la cohiorte correspondiente,
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En estas grhficas existe un'comporfamientorgeneral que vale la pena
describir con mhs detalle. Es posible trazar rectas que unan las
curvas de las cohortes mbs numerosas por la parte superior. Esto es
especialmente claro en la Figura 45 con las curvas de ML, vy quizh
la excepcidn mds notakle ocurre en M3, al avarecer la cohorte de
julio de 198&. Pareciera que el nbmero de hojas que se producen en
cada periodo estuviera en funcibn de una capacidad de carga gque va
disminuyendo de manera constante a travks del tiempo. Si esa capa-
cidad estd saturada por una cohorte numerosa, la produccidn de
'hnjas de las siguientes cohortes es baja. Al habeyr una disminucidn
por debajo de este nivel, se producen nuevamenge cohovtes grandes.
Si este fuera el caso, el comportamiento diferente de las grhficas
de M3 (Figura 43) serfa congruente con la estabilidad numédrica que
se alcarnzd en las ramas de este individuo al final del periode de

estudio.

S. Longevidad foliar promedio.

Gracias a que 1las hojas dg esta especie viven poco tiempo, se
pudieron okrtener numerosos datos de longevidad exacta. Reconociendo
que pueden existir variaciones de la longevidad promedio dependien-—
do del momento de nacimiento, se presentan las longevidades prome-—
dio con sus desviaciornes estdndar por cohorte y por individuo.

Como 1los grupos de ramas estaban un poco mls separados en M2 y  en
M3 que en resto de los individuos, la informacidn currespondiente
se presenta por separados En los casos donde solamente suiygid una
hoja en cierto perioedo, se presenta el dato de longevidad pero sin
asociarle un valor de dispersibne Una consecuencia de estos proce-
'dimjenfogg;iﬁ;-que los promedios se calcularon con pocos datoes la
mayorla de las veces. Sin embargo, el cdlculo de prnmédios jerne—
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Tabla 25 . Vide medid.(promedio dritméﬁico) de:ias hojos méfcddas-
de Myriocarpa longipes:}l. Los valores estdn en-dfas, . -

Cohorte N  Fromedio Deaviacidn eatdndar

abril 1984 3 116.17 70,47
Junio T 73.14 . 23,20
agosto 4 116.63 58.67

Tabla 26. Vida media (promedio aritmético) de las hojas marcadas
de Myriocarpa lonzipes M2, Los valores estdn en dfas.

Cohorte N Promedio Desviacidn estdndar
Ramas 1
abr 1984 1 447.50
Jun (1) 7 590.20 184.04
dic (2) 6  375.41 167.30
mar 1985 6 desconocida
ago 3 160,70 76.34
oct 4  169.30 38.54
dic 1l 18
Ramas 2
abr 1984 1 16.50
jun 16 374.84 179.29
ag0 5 422,80 187.40
ene T 340,50 143.38
abr 1 20.50 '

(1) Doz hoj=s no murieron; el cdlculo se-hizc suponiéndo nue
habian muerto a los 809 dias, correspondiente al dltirmo
registro. R .

(2) Una hoja no muridé, para el cdlculo 3¢;supu30;que_murid.
a los 629 dias, correspondiente alla‘fecha del  dltimo
re;istro. . R

1o I



Tabla 27. Vida media (promedio aritmético) de las hojes marcm-

. das de Nyriocarpa lonzipes (M3). Los valores estdn en dfas,

Cohorte

~abr 1984
Jun
ago
sep-
oct
die

ene 1985

1986

N
3

21
4
2

()
o mn

N O =1\ OO0 HFWNWWIWW, -3 )

Ramas 1 Ramas 2 Ramas 3
Trom. _D.E. N _Prom. TN.H. M. Prow. D.F
72,33 50,20 [+ 125.38 11 2 0 O]
168.38 109.12 { 8 140.38 96.88 {31 85.24 81.95
200,75 34,34 O 8 171.33 85,59
194 22,5 |2 12.5 0O 0
187.5 41 0 1 36
191,35 134,93 {1 156.5 16 130 T7.53
178.55 119,23 | 2 70.5 7 85.07 16.7T1
75.57 28.98 |1 52,5 9 136.06 109.30
126.2 90,92 |0 1 370
109.17 46.79 (O _ 6 148.75 T4.34
199.83 116.54 | 5 desconocida 6 181.42 123,61
63 28,89 | 2 desconocida 3 136.17 ¢2.79
122,75 78.25 | O 1 201
desconocida 3 desconocida 2 191.5 19.5
111 0 3 167 18.38
 15.5 3 106 0 2 201 14.5
1 82 1 95
0 1 87
desconocids 2 52 o] 2 3%.5 19,5
desconocide 1 26 4 desconocida
desconocida T desconocida 7 desconocida
0 2 desconocidz
desconocida 3 desconocida 0

14



Tabla 28, Vida media (promedio arltmético)de 1as hojas mareadas
de Myriocarps longipes ¥4, Los valores estin en d;as.

Cohorte N Promedio Desviacidn estdndar
abr 1984 2 331.2% 236.25

jun 22 183.09 150.78

280 6  182.83 130.09

dic 1 235 _

ene 1985 5 418.90 53.64

par 2 421.75 52.25

jun 1 374

Tabla29. Vida media (promedio aritmético) de las hojas marcada:
de. Myriocarpa lonzipes M5. Los valores estdn en dfas.

Cohorte N Fromedio Desviacién estdndar
abr 1984 5 129.60 70.2
may 1l 238

jun 71 150.37 82.76
ago 5 166,70 70.62
sep 3 149 64,88
oct 3 143.33 39.43
dic 18 111.14 49.43
ene 1985 5 85.30 52,60
mar . 10 82.05 - 39,09
abr 2 57.50 37
jun 8 107.94 56.98
jul 2 128,50 14.5
ago 2 48 21

2



rales para los individugs tubiera p;oducidn informacidn muy hurda.
Tomando en cuenta estas consideraciones, se okserva que la vida'
media €3 mayor en MZ, wuno de les individuos creciendo en sélianﬁ
madura. Sin tomar en cuenta los datos de las hojas que se prqﬂﬁjef'
ron aislados, 1a mayorta de los promedios son superiores.allaé320d
dlas, con la excepcibn dé los de agosto y octubre de 1335 en
el grupo de ramas 1 (Tabla 26).

Sin embargo, este valor de 200 d!ag parece ser la cota superior de
los promedics de los otros individuwosy ninguno lo rebkasa en M3,
sblo una cohorte de cinco hojas de Md vy rninguna en MS. De cualquier
manera, las desviaciones estlindar asociadas a cada promedio son un
claro reflejo de la variabilidad tan grande de la longevidad de las
hojas en estas ramas. A partir de estos datos o es claroc gque lé
longevidad foliar en esta especie varle dependiendo del momento de

produccidn de hojas (Tablas 27 a Z3).

SEGUNDA PARTE: CRECIMIENTO DE LAS HOJAS.

El objetivo que se perseguf?a en particular al hacer la descripcidn
del crecimiento foliar era tener up criterio_objetivo para determi-
nar el momento en que las hojas pueden dejar de considerarse juve-
niles en cada rama. Aungue originalmente se pretendfa hacer {la

descripcfon del crecimiento de las hojas de las tres especies. esto’

no tenla mucho sentido para Myriocarpa si:las colectas se‘freali;a—jriw

ban mensualmerte, vya gue muchas de las hojas no dutabanKVi955 nhi‘f‘*-

siquiera este periodo. Hukiera sido necesario aumentar la Frecuen-

cia de las colectas, por ejémpidgﬂfééda-semana, pero esto o  fue
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posible.

A« Sapranthus microcarpus

Las Figuras dé& a 49 muestran las curvas de crécimienfo‘dé'las'hojag
de Sapranthus en tdrminos del drea foliar (cm2), peso.seco (g) vy
peso especifico <{g/cm2). Todas las gr&ficas estln construidas a
partir de dos tipos de datoss Los simbolos abiertos representan los
datos de las hojas que fueron marcadas especificamente para esta
parte de la investigacidn, es decir, 1las 120 hojas gue fueron
marcadas fuera de las ramas de estudio, de las tuales sze colectaron
al azar 20 hojas en cada fecha de ebservacidn- Esto significa que
los datos se ohtuvievon a partir de un muestreo destructivo, donde
cada punto representa diferentes hojas. Los simbolos cerrados
corresponden con las hojas que estaban en las ramas marcadas. Estas
pertenecen a diferentes categorlas de edad, dependiendo de la rama
en cuestibn. Si eran hojas de la cohorte de 193&, 1la posicibn en el
eje horizontal es la misma que la de las hojas marcadas. En cambio,
cuando eran hojas de cohortes mds viejas, se ubicaron en una parte
de la escala de tiempo que se distingue del résto de la grdfica por
medio de limeas ‘interrumpidas. . Bstos puntos represen-
tan hojas que tiemen urno, dos o hasta tres atios mis que las hodjas
de los sfmbolos akiertoss En la parte baja de la grdfica, donde se
encuentira la curva de crecimiento en tdrminos de peso espectfico,
no se han distinguido los dos tipos de datos con s?mbolos diferewn—.
tess Esto no era necesario porque la escala, siendo igual a la de.
la parte supevior, no permitla esta confusitn. El ajuste de -lés
curvas se hizo a ' ojo»

Respecto al crecimiento en Area foliar, en las cuatro qrhficas se
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observa que las curvas_Sdn dé_f6Fﬁ§:éfﬂhoi&éi}“:dbﬁgg'fue fosible

conocer el lZmite de crecimientos 4di?iﬁ§é§;éste se

encuentra alrededor de 105 4§ 1 ﬁaso{dgﬁsd donde

‘aparentemente la estabiiiééEQQﬁ 5 alf?ﬁad;F da los 25
o2, - oo

Las formas de las curvas de creciﬁi&nfbféﬁ;bééb*ééco son practica-
mente iqguales, ya que toda§ se estabiliiaron entre los 15 v 20
centbtsimas de gramo en promedio por hoja. A pesar de que estas dos
variables mostraron el mismo comportamiento de estakilizacibdn,
hay que notar que el periodo de crecimiento intenso no tuvo la. migma
duracibn en todos los casos: en Sd la estabilizacibn se hizo apa-
rente hasta el final de la grhfica.

El pico invertido inicial en las grhficas de crecimiento en peso
seco indica que en determinado periodo juvenil de las hojas, el
crecimiente en drea foliar es mds rdpido gque en peso seco. Pasado
este periodo inicial, se alcanza un valor tan estable y poco varia-
ble a traveks del tiempo, que no fue posibkle graficar los errores
estdndar.

Casi en todos los casos, 1los valores promedio de las hojas de las
ramas marcadas (sP’mbolos cerrados) son mds bajos gue los dltimos
puntos de la curva de crecimientoy, es decir, de hojas con menor
edad gque las primeras-

Si definiktramos de manera arbitraria la juventud de una hoja como
Vel perido en el que continlla creciendo antes de llegar a su tamatio
o peso definitivo, a partir de estas grhfictas puede decirse que la
Juventud de las hojas de Sapranthus dura entre tires y cinco meses,

independientemente de que llequen a vivir por uno, dos o tres aifios.
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B. Pseudolmedia oxyphyllaria

“ N :
Las curvas de crecimiento de las hojas de Pseudolmedia se muestvran

en las Figuras S50 a Sd. Al igual que en Sapranthus, en laé grdfi—
cas se han.incluido los datos de las cohortes mds viejas de las
ramés- marcadas. Estos se reconocen por los ‘sfmhbolos mnegros gque
estdn a la derecha. En 1a mayorla de los casas sdlo estd represen—
tada l1a cohorte 1935, con exMcepcidn de la rama baja de Pl, donde
existgn hojas de tres generaciones distintas.

La grhkfica de P2 se hizo de manera un poco distinta- Los datos de
las hojas mhs viejas (cohorte 1935) no fueron obtenidos al mismo
tiempo gque se colectaron las hojas de septiemb}e de 1986, cuando se
finalfzd el estudio, sino gue fueron hojas colectadas en marzo de
ese afio, cuando ya habilin brotado las hojas de la nueva cohlorte.
Estas son, por asl decirlo, 1las Ultimas sobkrevivientes de 1la
cohorte 1985 vy su tamato es el que tenlan exactamente antes de
moyrir. Por esa razbn la escala de tiempo estd totalmente intervum-
.pida y no unida ﬁnr medio de linea punteada, como en los otros
€Casos.

El crecimiento en peso seco y drea foliar sigue un patrbn sigmoi-
dal, con dos periodes cortos de crecimiento, wuno lento y el otro
vdpido, seguidos por la meseta Jgque representa el - valor maduimo
promedio vde las dos variables. La excepcidn a este comportamiento
general ocurre en P3, va que en este individuwo el periodo de creci-
miento rhpido se prolonga por mhs tiempo y la etapa de estahiliza-
cidn no se percibe tan claramente. Ademas, Ekstas son las hojas que
alcanzaron un menoyv tamato en septiembre de 1986, vya que el prome-

dio apenas 1llegd a los 30 cmZ, mientras que en todos 1los otros
casos rebash los 40 cm2. Estos resultados son curiosos, porque las
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Tabla 30, Comparacién entre la longevidad de hojas de las ramas altas y ramas

bajas en Pseudolmedia oxyphyllaria (prueba de Mann-Whitney de dos colas, con

= 0.05),
Rama alta (n) Rama baja {n) 1 u? z p
P 1
30 30 693.5 606.5 3.61 0.0004
P2
8 18 206 218 1.41 ns

. Tabla 31. Comparacién entre hojas de las cohortes 1984 y 1985 en Pseudolmedia

oxyphyllaria P3 (prueba de Mann-Whitney de dos colas, cono< = 0,05},

Cohorte 1984 Cohorte 1985 u u' z p
(n) (n)
30 30 785 s - 5.9 21077
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Tabla 32. Comparacién entre la longevidad de las hojas sanas vs. hojas depredadas

y/o enfermas en Sapranthus microcarpus {prueba de;‘?gx = 0,05)

Sapranthus 51

Murieron -
st No _
Sanas | 21(20.6) 2 (24.4)| 45 X2 = 0.06
Depredadas 6 (6.4) B (7.6)] 14 ns
27 3259
Sapranthus 52
Murieron
St No
Sanas 26 (24.7) 14(15.3) 4o ;XZ - 0.53
Depredadas 11{12.3) 9( 7.7) 20 ns
37 23 60
Sapranthus $3
Murieron
51 No
Sanas | 57(53.4) 5(8.6)] 62 A" =3.35
Depredadas 55(58 .6) 13( 9.4) 68 . ns
) 112 18 i30
Sapranthus Si4
Murieron
St No
Sanas | 82(8h .4) wie)| % =331
Depredadas. 20(17.58) o(.2..1}y 20 ns
120 14 116

o/
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Tabla 33, Comparacién entre la longevidad de _tas hojas sanas vs. depredadas/enfermas

en Pseudolmedia oxyphyllaria (prueba de Mann-Whitney de dos colas con o = 0.05),

Individuo Rama n no U U".;-' .‘UO'..GS:(.Z)..MIHZ 3 P
P alta 19 19 155.5 - “205.5 36907 ns
baja 8 W 415 .70, 86 - ns
P2 alta 8 20 31.5 119 .05>p >.01 ¥
baja 5 13 29.5 35.5 53 ns

* en esta rama, la vida media de las hojas depredadas/enfermas fue 504,06, vy ia vida
media de las hojas sanas fue 446.2 dlas.

Tabla 34, Comparacién entre la longevidad de la rama 1 y la rama 2 en Sapranthus
microcarpus S1, 53 y S& (prueba de Mann=Whitney de dos colas, con & = 0,05}.

rama 1 rama 2 U u! 2 P

(n) (n)
S 1

17 17 192 97 1.65 ns
S$3

30 30 452.5 . 447.5 BA43 X 107 s
S

30 30 298 602 2 .24 .,0252

Tabla 35. Comparacién de la longevidad de las hojas de la parte proximal y distal de
la rama 1 en Sapranthus S4 {prueba de Mann-Whitney de dos colas con o = 0,05)

Proximal (n) Distal (n) ] v z p

30 30 81 819 5,45 <10-5
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Tabla 36. Efecto del ambiente en la longevidad de las hojas. Comparacién entre la
longevidad de las hojas en selva, claro y sitio abierto en las tres especies estu-
diadas (prueba de Kruskal-Wallis =andlisis de varianza por rangos~ y comparacion

maltiple por rangos). Los datos subrayados juntos no difieren significativamente.

Pseudolmedia oxyphyllaria

: >
Individuo Ambiente n
Pl selva 18 H = 34,24
P2 selva 18
P3 abierto 18 p & 0.001 7
Pl === ,
P2 ¥l wam W = (p £0,001) Pl P2 P3
P3 i dnh wmw
P1 P2 P3
Sapranthus microcarpus
Individuo Ambiente n
$1 selva 30
S2 selva 30 4 = 28,51
53 borde claro 30 .
Si=1 borde claro 30 p £ 0,001
S1 wa=
$2 ns ===
§3 Wit delck maa *ek = (p £ 0,0001) S1_S2 S3 Sh-1
Sh dakd ddrlt pg ma=
S1 52 53 Sh=1
Sapranthus microcarpus (cont.)
individuo Ambiente n
S1 selva 30
52 selva 30 H = 54,39
S3 borde claro 30
S4=2 borde claro 30 p £ 0,001
Sl =u=
S2 ns ~-- ' -
§3 db Gt ama Wi = (p £0.001) S1 52 S3 S4-2

Sl e dnt g em-
S1 S22 S§3 Sha2
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Tabla 36. Continuacién,

Myriocarpa longipes

individuo Ambiente n

M2 selva 22

M3 claro 22 H = 42 84

MY - claro 22

M5 abierto 22 p £ 0.001
M2 =e- |
M3 i ama o
M4 i ng me= Wt = (p £0,001) M2 M3 ML MS
M5 %% ns n§ =-- .

M2 M3 M4 M5

- Tabla 37. Comparacidn entre la longevidad de las hojés de las tres especies,
considerando solamente a los individuos de selva madura y la cohorte de ju-

nio 1984 para Myriocarpa longipes (prueba de Kruskal-Wallls - an&lisis de

varianza por rangos~ y comparacién miltiple por rangos,

Especie n
soranthus microcarpus 22 H = 23.41
Pseudolmedia oxyphyllaria 22
Myriocarpa longipes 22 p < 0,001
SAP === Wit = (p £ 0,001)
PSE ns ==
MYR ¥t 0l aam

SAP PSE MYR SAP_ PSE MYR

163



Para’ reali:aﬁ: lésj‘ individuos de
Sapranthus

'pruebé_'déf‘ﬁ

datos

1d§fu_a

dades similare

Al hacer las descri

que la estfﬁdtura‘de

selva madur 5 :
de las tres espec1ea'
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pesar de qne se po-li‘a espercu- -.[ue las tres esppc:es f'ueran -11fmer-—

L"l'l 1a
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DISCUSION.

El estudio de la longeV|dad de las hOJaS con: un_enfoque demogréflco permltid

mente’ importante para*las famas donde el numero poblaclona] fue muy constante

al inicio de cada eiclo foliar.

La establlidad numérica es uno de los resultados m&s notables para Sapranthus vy
algunos casos en Pseudolmedia. En cada afio existe un s6lo momento donde el nidme-
ro de hojas es miximo ;Qué significado se le puede dar a este valor? Si se re~
construye mentalmente el crecimiento de la rama desde que broté a partir del
tronco principal, podemos suponer que al pasar los afios, el nﬁmers de hojas en
la temporada de foliacién aumenté paulatinamente hasta acercarse a un valor més
o menos estable. La semejanza con el crecimiento logfistico salta a la vista, de
modo que se puede consliderar que dicho nimero méximo de hojas representa la ca-
pacidad de carga de la rama, Otros autores han consldezﬁd ag e la capacldad de
carga (K) es el total de hojas producidas por una plantaj Ford (1982) ha criti-
cado esta definicién, ya que equivaldrfa a "considerar la K en poblaciones de

individuos genéticos como el total de individuos producidos por un hébitat, que

no es lo usual', Existen otras evidencias de la existencia de un 1Tmite en el
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ndmero de hojas que una rama o una planta puede 50portar. Por ejemplo, Hulskes

Y Harper_,(1979);e contraron que cuando':na rama saturada de hojas llegaba a-

Y el numero_de OJaS al inicio del c!clo anual no se modifica afio con afio, a pesar

de las fluctuaciones numéricas dentro del afo,

Por otra parte, las ramas de Myriocarpa constituyen un ejemplo de disminucién de
la capacidad de carga, de modo que las nuevas cohortes van cubriendo un déficit
de hojas el cual cada vez es menor, conforme aumenta el nivel de sombreado en

las plantas.

Independientemente de los patrones de mortalidad, la produccién de hojas fue no-

tablemente sincrénica en Sapranthus y Pseudolpedia. Turkington (1983) obtuve un

resultado semejante y considerd que esto sugerfa la existencia de un componente
genético o de un factor ambiental clave. En las dos especies mencionadas, la
produccién de hojasi%n la corta estacién de sequfa. Esta es una época en la que
muchas especies arbbreas manifiestan gran actlvjdad vegetativa en la selva de
Los Tuxtlas (Carabias Lillo y Guevara 1985), y en la que ocurre la mayor calda

de hojarasca en el afio (37% del total anual; Alvarez y Guevara 1985).

Producir hojas en 1a &poca més caliente y de menor nubosidad puede ser ventajoso
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por varias razoncs. Las hDJaS nuevas’ dlsponen de muchos recursos para comp]etar

su expansudn (Longman 1978) inclusave-puede-representar un: mecan:smo de defen-

vencia en Myriocarpa apoyan esta aflrmacldn.\Ahora blen, segln este autor, no se-
rfa necesario recurrir a la_expl!cacidn del_fotoperlodo para explicar la sincronta

en Sapranthus y Pseudolmedia,'porduéila sequla puede influir fuertemente en el.equi-

librio Interno de la planta y as! causar la sincronfa. Aunque esta hipftesis sea
cierta, el equilibrio interno de las plantas se esti remitiendo a un ciclo climsti-

co externo.

En este estudio se encontré una gran variacién en el nimero de hojas por brote

en las ramas de Sapranthus y Pseudolmedia. A pesar de que parece haber clerta

correlacién entre esta variaci6n y el ambiente, las explicaciones son distintas
para ambas especies, En el caso de Sapranthus el niémero de hojas por bro;e parece
estar limitado genéticamente en cuatro, En los ambientes m&s limitantes este po-
tencial no se expresa totalmente y el promedio queda alrededor de dos hojas por
brote, En S4, uno de los Individuos junto al claro, aumenté la frecuencia de las

clases con mss hojas (tres y cuatro), pero al pasar los afios y empezar a cerrarse

168



el claro, la d:stribucndn de frecuenC|as empezé a semeJarse a la de las plantas

en la seIVa madura En Pseudolmedia, fue en las ramas creciendo en’ c0ndiclones

m&s longevas (Gill y Tomlinson'lé?Ti o']ostpatfones hueden ser m&s complejos

(Bazzaz 198La, Boojh y Ramakrféhﬁan'1983, Miyﬁjl y Tagawa 1973, Turkington 1983).
Esto tiene relevancla ecolégica porque posihlemente representa una estrategia

" oportunista en la que las plantas captan los recursos y los asignan a sus nue-
vas hojas en funcién de su disponibilidad temporal, Asf, si durante el creci-
miento de una hoja se le asignan pocos récursos, se le podr§ mantener durante
poco tiempo pero aun as! podr& hacer una contribucién fotosintética a la planta
que no tiene por qué ser despreciable. En el presente trabajo, Myriocarpa fue
la dnica especie con produccién continua de hojas, Aunque los datos sugieren
que las hojas producidas al iniciarse en la época de 1luvias y, en menor escala

las producidas durénté}los_nortes,son las més longevas, los nidmeros bajos de

muchas cohbrtes.ihpidierdn']a fealfzaclén de un an&lisis mis formal y concluyente.

En algunas iﬁVesfiéécldhes se ha encontrado que la longevidad, o més general, la
actividad de hojas y meristemos no s6lo depende de su edad ni del ambiente en el
que se encuentra, sino més bien de su posicién en la rama 0 en la planta (Bazzaz
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198ha,_Bazzaz y Harper 1977, Jones 1985, Porter 198“6) Aqul se detectaron dl-'

ferencias en la estructura de edades y

léﬁlongevldad e51a57h0Jas én las por- ;- "

Una-cosa que ha-quedado.clara cﬁn este estudio es que los factores que dispa-
:ran la producci6 e hojas no son forzosamente los mismos que inducen su caf-
da, Esta afIrmacién se basa en que ambos eventos no coinciden sliempre en el
'tlempo. La mortalidad de hojas debida a traumas fisicos quedé practicamente des-
cartada; los vientos m&s fuertes en Yas épocas de nortes coincidieron casi siem-
pre con los perlodos de menor mortalidad. Por otra parte, la muerte follar cau-
sada por el consumo de herbfvoros no es clara (se regresafé a este punto mas
adelante), de modo que parece que la principal causa de mortalidad se debe al
desarrollo de la senectud mediada por controles internos, que a su vez varfan

por controles externos., Las diferencias en los patrones de sobrevivencia, va-

lores de vida medla y estructuras de edades apoyan esta afirmacién,

Sin embargo, la muerte de las hojas no siempre depende de su estado interno sino
que puede estar asociada a la mortalidad y din&mica de otras estructuras. Esto

se refiere concretamente a la muerte de las ramas. Lo mismo habfa sido observado
por Lovett-Doust (1981), quien detectd que la muerte de las rosetas en Ranunculus
repens acarrea una importante proporcién de las muerte foliares. En Pseudolmedia

P3, la calda de una porcién de 1a rams en 1984 ocasioné una alta mortalidad tem-
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prana en la cohorte de ese ano,que no se repltio en’ 1985 y 1986 AS|m|smo,

la tendencia general de'desapariC|6n de las poblac;ones de’hogas en Mxrlocarg

nas gramfneas (Fournier-1984);

En este trabajo se obtuvieron{QIQQHdé;fé$q1tadggffﬁt;resanfes sobre el papel de
los herbivoros en la Iongevidéd?fﬁjf&?.'Laf569unda hipétesis considerada en este
trabajo implica que las hDjé§ qﬁétE?ﬁ*sfdo atacadas viven menos tiempo, Los re-
sultados de los andllisis ééfgdfétiéaé practicados para probar esta hipétesis no
apoyan su veracidad, Por-sdpuéstgg esta conclusién no puede generalizarse fuera
de las especies y coqdigionés.dé eﬁtudio, tomando en cuenta que la metodologfa

usada para analizar esta relacién fue muy burda.

Algunos de los resultados que no coinﬁiden con los de esta investigacién se han
obtenido a partir de experimentos de defoliacién con niveles que no son muy co-
munes en ia naturaleza (Rockwood 1973}, de estudios con p1éntqlas (Dirzo 1984a)
o de estudios con plantas con recambio foliar muy eléVado (Hartnett y Bazzaz

1984) . Estos dltimos autores demostraron que &fidos chupadores de floema se es-

tablecen Gnicamente en cierta regién de la plantas de Solidago canadensis donde

estén las hojas que tienen una mayor contribucibén energética potencial a la si-

guiente generaci6n (V, m&xima), y no donde estdn las hojas con mayor-tasa fotosin=
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tética actual Por lo tanto, plantean que ]os insectos son senslbles a la demo-

de der#]5?6;_no.afffFibﬁgignlficat|yamente;

Por otra parge, la muefte de 1a rama élta.en‘Pl se deblé muy posiblemente a la
invasién por hormigas Estas no eran hormigas defoliadoras, pero précticamente
cada rama que qued6é en contacto con el largo nido que las hormigas hicieron en el
tronco, cay6 después de un tiempo. LQué.tan comunes son eventos de este tipo en

la selva de Los Tuxtlas? Desafortunadamente no se sabe, En una comunidad de otro
tipo, Pritchard y James (1984a) encontraron que si blen las hojas atacadas por in-
sectos minadores mueren antes que las no atacadas, su densidad es tan baja que su
impacto en el follaje es trivial, inclusive la mortalidad de los minadores causada
por la calda de hojas fue tan pequefia que no llega a ser un factor regulador de

las poblaciones de estos insectos (Pritchard y James 1984b),

Uno de los anélisis que permitié observar mds claramente el efecto del ambiente
en la dindmica follar fue el de la estructura de edades, La influencia del am-
biente en la estructura de edades se observS en Pseudolmedia, en segundo lugar

en Myriocarpa y en menor grado en Sapranthus. Esto es curioso porque la estructu-

ra de edades més diferente a las otras fue la de eriocarg en cuyas ramas siem-
01 Je 7,@ Il S astveteFt iae ol _opheniod r/ . f«, Ja /n]//t”ﬂ”‘o
e/ c?/??/:udﬂfd ? G?Vﬂ 172 Qs il T r//;.::,c./ o/ frireo
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pre coexisten hojas ﬂe muchas Elasés_de'edadgs..

En gené.-ra],'-;pa:‘é‘c‘é'.'-_c._'_iue‘j a structura.poblaciona\ de=1as;h0Ja5 es una prop!edad

estar interactuando‘ Ia vida medla,follar y la frecuencia de produccién de hojas.

—————

La. importancia del estudio de la estructura de edades radica principalmente en

la variacién fisiolégica que hay en las hojas respecto a su edad (v. Introduccién).
En este momento no se sabe nada sobre la fisiologla de estas especies. Sin em-
bargo, 1o que no es claro y valdrfa la pena averiguar, es si las hojas de la misma
edad pero en diferentes ambientes son fisiol6gicamente equivalentes, Por lo menos
para Pseudolmedia, ya existen evideacias de diferencias morfolégicas (Ueneklaas

1985) ,

El anélis}s del crecimiento de las hojas merece algunos comentarios. El aumento

en peso seco y &rea foliar suelen seguir un patrén sigmoidal (Dale 1982, Denett

et al. 1978} y a veces se ajusta bien a un modelo logfstico (Arriaga Cabrera
1982) ., Sin embargo, la forma de la curva puede variar. Shukla y Ramakrishnan {1984)
encontraron que el periodo de expansidén foliar fue mayor para individuos bajo el

dosel que para sus conespecificos del sitio ablerto. Esta es una respuesta espe-
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rada,porque en el ambiente lumtnico Ia d|v15|6n celular es més réplda, asl como

momento:nd;Séfpuede frecer-unatexplicacion: at[sfactorlaia'esgb._V"

1985 oplné que el‘cambio més

|mpdﬁfénté“énflaiésF

tructdra_de")af oja n»Pseudolmedia es el aumento en peso foltar espechlco.

Esto es consecuencia._el aumento en grosor por extensién de las cé1ulas del mesﬁ-

filo en empa\izada (Da]e 1982) Esta tendencia ocurre también en las especies
estudiadas, pero Lpor qué a veces se mantiene constante? Esta pregunta es diff~
cil de fesponder, sobre todo porque este es el caso de Pseudolmedia P3, un &rbol

que crece donde los recursos lumfnicos son permanentemente altos.

Una Gltima observacidén respecto al crecimiento de las hojas es el siguiente, El
periodo juvenil de las hojas, definlido como el tiempo que tarda antes de llegar
a su tamafio méximo, no es muy corto y aun ast el ataque por herbivoros es bajo
(v. arriba). Quiz4§ sea necesario buscar otro concepto o medida de juventud de
las hojas, que probablemente dependerd de aspectos fisiolégicos o quimicos més

que morfolégicos,

FE—

LDe qué manera contribuye el conocfmienfo de-la din&mica foliar de las especles
para definir su ubicacién en grupos ecolégicos? En esta investlgaciﬁn se usé la
clasificaclén de Martinez-Ramos {1985), eligiendo una especie representativa (no
tTpica) de cada grupo propuesto por &1, Una serie de resultados sugieren grandes

semajanzas entre Pseudolmedia y Sapranthus. Por ejemplo, estdn los ritmos de pro-

duccién estacional de hojas, los rangos de longevidad promedio, las tasas de incre-
mento que son semejantes. El patrén de produccién foliar en Myriocarpa hace a esta
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especie muy dlferente, sobre todo porque no presenta un patrﬁn fenolégico anual. -

recordar que ho:sgféﬁ;ontrarqn'jndfvfduos creciendo:en;esta condicién (v, Metodo-

logla) .

Otro elemento importante es la predominancia de tasas de incremento menores a
1, aun en las ramas altas, de Pseudolmedia. En primer lugar, no debe descartarse
un error metodolégico como posible causa. Sin embargo, Maillette (1982a) 1llegs

al mismo resultado en &rboles de Betula pendula y sugirié una explicacién que

parece ser v4lida para Pseudolmedia. En estas especies, el crecimiento del 1f-
der (meristemo apical) permite que el &rbol gane altura y llegue a'mejores niveles
lumfnicos, Las ramas de la punta mantienen un alto ritmo de crecimiento durante
poco tiempo y luego entran a una fase negativa que se traduce en un incremento
constante del déficit de hajas. Indudablemente este es el comportamiento que se
esperarfa en una especie demandante de luz, En cambio, en Sapranthus el crecimien-
to vertical no es lo mds importante y en las condiciones oscuras en las que crece,

e! tirar una hoja puede ser una pérdida costosa (Janzen 1975),

De todas maneras, esto no evita que Sapranthus tenga una respuesta clara ante un
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cambio amblental; $egqn-ﬁ§ttIdészamoS, las'eépecies'fdlerantesfprésénfan hn'

crecimiento apical: a'que, éstos; aunque.

e  edades en Sk,

diciones de som-

tropicélés~suceslonales tempranasage“asemgjén,é lé;'dé Myriocarpa. E) patrén

‘'se-acopla perfectamente con to que Tinoco-Djanguren vy

Vézquez-Yanésr(1§8§j?éonbluyé}0h'hafé.P[per.hispldum, otra especie pionera de

Los Tuxtlas: esté éséééie sé puede establecer y desarrollar en claros hasta que
se clerra el dosel. Entonces permanece tolerando la sombra como planta estéril,
aunque puede recuperar 1a capacidad de reproducirse si ocurre nuevamente una per-
turbacién. Queda por determinar el tiempo que cualquiera de estas especies, o de
otras con el mismo comportamiento, pueden permanecer en esta situacién, De cual=
quier manera, esto tiene que ver con la relacién entre la forma arbustiva y la
capacidad para explotar distintas posiciones sucesionales que se ha detectado

en otras especies (Kempf y Plckett 1981).

No es conveniente tratar de decidir si cierta respuesta particular de una éspe-
cie ante un amblente es mejor que otra; todas deben ser entendidas como parte

integral de la blologfa de cada especie (Turkington 1983).

Quiz& el sigulente paso significativo en este tipo de investigciones serfa la
incorporacién de la demograffa foliar a los modelos poblacionales generales, para
entender mejor la relacién entre los mecanismos de captacién de luz y los de

produccién de progenie (Ford 1982), Las diferencias internas debersn ser tomadas
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en cuenta, ya que la descendencia de un genet es la suma de los cigotos deJados[

por todos los mddulos (Harper 1981); -Sin embargo, esto debe ser dlffcll de ha- .

trabajos de demograffa fo]iar realizados en campo se acercan més al realismo.

La falta de presicifn es evidente-y el nlvel de generalidad (que no es necesa-

riamente una meta a sequir) que se logré es bajo.
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