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RESUMEN 

En la sel va h úmeda de la región de Los Tu x t las (Ver.), Mé x ico, 

se realizó un estudio de la arquitectur a de arboles en estado 

juvenil, con el propósito de analizar la relación que ésta presenta 

con la intensidad luminosa a lo largo de todo el gradiente lumínico 

de la selva. 

Se eligieron l as especies Guamia sp., Pseudolmedia oxyphyllarla 

y Trophls mexi cana, que corresponden a las historias de Vida 

tolerante a la sombra, nómada y pionera tard1a, respectivamente, 

(~ Mar' tinez-Ramos, 1985). Se muestrearon individuos de al tUl'as 

entre 50 Y 250 cm, en sitios que iban desde dosel cerrado hasta 

claros de di fer' entes tamaños, pasandO por sitios de estructura 

intermedia con diversos grados de desarrollo. 

Para med ir la luz se utilizó un sistema fotoqulmico a base de 

antraceno, y paralelamente se estimaron las aberturas del dOEel 

forestal de manera subjeti va. 

Las variables estudiadas fueron: diámetro del árbol, cobertura 

foliar, numero de hojas, altura de la primera rama primaria del suelo 

hacia arriba, longitud d. las ramas primarias, 

ramas primarias a lo largo del tronco y el indice de bifurcación. 

Se encontró que la arquitectura d. estas especies probablemen t e 

responde a la intensidad luminosa de diferente manera: Guamia lo hace 

mediante variaciones en el d iáme tro, la cobertura foliar, longitud de 

l a rama y en el indice de bifurcación; Trophis mexicana mediante 

var iaCiones en la cobertura fo liar, el nUmero de hojas, la long i tud 

1I 



de las ramas y el lndice de bi fut'cación; y Pseudolmedia oxyphyllaria 

únicamente mediante vat'laciones en el índice de bifLwcación. 13uamia 

sp. y Trophis tIIexicana presentan Ltna tendencia hacia una at'quitectut'a 

en monocapa en sitios luminosos, fenómeno que hasta la fecha no ha 

sldo reportado en climas templados, donde se han llevado m~s estudios 

sobre arquitectura de árboles, mientras que Pseudolmedia oxyphyllaria 

parece mostrar:;;olamente plasticidad fenotípica en el 

bifurcación. 

índice de 

En general, la variable arquitectural que mostró mayor 

correlaciÓn con el ambiente luminico de la selva fué el índice de 

blfurcación, mientras que la distancia entre las ramas y la altura de 

la primera rama no mostrat'on ninguna I'elación con este factor 

amblental. 

La discusión de los resultados se realiza en relaciÓn a cinco 

aspectos: 1) la metodolog1a utilizada, 2) el an.lisis estadístico 

utilizado, 3) el ambiente luminico y la disposición espaclal de los 

indIviduos, 4) la presencia de plasticidad fenotípica en estas 

variables y 5) la interpretación de la relación de laE diferentes 

variables arqui tectLlrales con 

especies. 

la luz para cada especie y entre 

íií 
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CAPITULO UNO: 1 NTRODUCCI ON 

B I B L ! O '::~ '7 e;, 
~NTNO r'~ r; ,., 

1.1 PRESENTACION DEL TRABAJO 

Durante mas de 20 años 5e ha realizada investi9ación científica 

en la selva húmeda de la región de Los Tuxtlas, Veracruz, para 

conocer su funcionamiento y eventualmente poder conservar y manejar 

esta comunidad tropical; se han llevada a cabo estudias sobre el 

ambiente fisico, el ambiente biótico y la ecolaqia de las especie •• 

En relaciOn al clima, est6n las estudias de Sato (1969) y Villalpando 

<1972, ambos citados en Lot-Hal'ilueras, 1976), Y Sato-Esparza (1976). 

Sobre la geolog1a del ~rea se puede citar a Friedlaender y Sonder 

cuanta a inventarios de flora y fauna destacan los trabajas de 

Gonz~lez (1979) Y Coates-Estrada (1981, ambos en Estrada et al., 

1985), Y el de Ibarra y Sinaca (1987). Entre los : estudios de 

composición y estructura de la comunidad se encuentran las de 

earabias (1979) Y Bongers et AL. (1988) • Sobre sucesiOn y 

regeneraciOn de la vegetaciOn estAn los estudios de Gómez-Pompa y 

V6zquez-Yanes (1976, 19~), Y Martlnez-Ra.as (1985). earabias y 

Guevara (1985) Y Alvarez y Buevara (1985) publicaron estudios sobre 

fenolaqla. Final .. nte Piñero at AL. (1984), Alvarez-Buylla (1986), 

Alvarez-Buylla y Martlnez-Ramos (1992) y Oyama (1987), entre otros, 

han contribuido con estudios sobre din6mica pOblacional. 

Tambi.n se han realizado trabajos descriptivos de la estructura 

y forma de la vegetación, tanto a nivel de comunidad en trabajaS 
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fisonÓmicos (Popma et tl. 1988 ) , como a nivel indi v idual en un 

trabajo de a't'quitectut'a de los á t'boles (Torqueblau, 1981>. 

En estos tr a ba JOS se ha evidenclado la gran diversidad de 

especies, 

plantas, 

formas de vi d a , t amaRos y morfologlas que p r esentan las 

asi como l a ~mpl ia ' variedad de ambientes f l sicos y 

microcl imáticos pt' op i o s de la selva qLle parecen ser, en gt'an medid2 , 

los responsables de dich a diversidad bio16gica. 

Uno de los factot'es fisicos más determinantes en el ambiente es 

la luz, y a que es e l responsab le en gran medida, de las adaptaciones 

de la planta tanto 

reproductivo. La 

a nivel fisiológico como a ni vel morfol ógico y 

luz presenta una amplia variaciOn en el plano 

vertical y horizontal de la vRgetaci6n de la se lva, influyendo sobre 

la morfología y fisiología de las plantas (Chazdon y Fetcher, 1984; 

Fetcher et al ., 1987; Givnish, 1988; Iriarte, 1987; Loach, 1970; 

Smith, 1982; Tinaco y Vázquez-Yanes, 1983). 

La luz no es el único factor ambiental que afecta el desarrollo 

de las plantas; sin embargo, considerando su importancia y 

heterogeneidad dentro de la selva, en el presente trabajo se ha 

pretendido conocet' su efecto sobre la forma y la estructura de los 

árboles. El prop6sito general fue conocer la relac i6n que guat'da 

la disponibilidad de luz con las diversa. variables morfológicas an 

tres especies de árboles. 

La tésis está organizada de la siguiente manera. En el Capitul o 

Uno se presentan los antecedentes te6ricos sobre el estud i o de la 

f orma y estructura de los árboles. y de las adaptaciones de ést a s al 

ambiente luminico. En e l Capitulo Dos se describe la metodologta que 

se utiliz6 p ara evaluar la f orma y estructura de los árboles, y para 
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medi r la luz a través de un método directo y uno indirecto. Los 

resultados del trabajo se presentan en el Capitulo Tres. El 

Capitulas Cuatro contiene la discusiÓn y las conclusiones derivadas 

del estudio. 

1.2 ANTECEDENTES 

1.2.1 Estructura y ambiente lumínico en una salva alta p.rennifolia. 

Las selvas húmedas son las comuni dades terrestres más complejas 

en su estructura tanto en el espacio vertical como en el espacio 

hori zontal. 

Existe una diferencia de c riterl os en cuanto a la 

estratificaci6n de la selva en un plano vertical, ya que hay qu i enes 

opinan que no existen estratos sino más bi en q ue todo el dosel es un 

continuo (cf. Popma et al. , 1988) . Por el contrario, otros como 

Longman y Jlilnik (1974 ) r econocen cinco estratos en el dosel foresta l 

de los ~ =5 ques hGmedos en general: es trato superior (por arri ba de 

los 25 m), estt' ato med io (10 - 25 mI, estrato bajo (5 - 10 m), 

estt'ato arbustivo (1 - 5 m) y estt'ato herbáceo (O - 1 m). 

Un factor que determina la estructura va,' tical y horizonta l de 

la selva es la pertUt'bación natural debido a la calda de ramas y 

árboles, dando origen a la formación de huecos o claros en e l d ose l 

de l a sel va madura. Básicamen t e, la falta de cohesión y profundi dad 

del suelo e n algunos sitios, lo somero de las ra1ces de los árboles y 

la humedad alta pueden ocasionar que un á r bol caiga bajo la acción de 

l o s vientos (Brokaw, 1982bl. Bro~aw (1982a: 159) definió a un claro 
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como "un hueco vertical por el que el macroclima l lega a una altura 

no mayor de 2 m de l suelo, s i endo sus limites los bordes de l~s copas 

de los árboles que rodean a la abertura del dosel". En los claros se 

encuent r'an principa lmente especies heli6 f ltas de cort a vlda, 

mezclAdas con árboles J6venes de especies más longevas , y plantas 

adultas que sobrevivieron a la formación de l cla ro . 

Por lo que se refiere a la estructura horlzontal, Whit more 

( 1975) sugirió que se pueden encontt'ar' básicamente tt'es zonas 

e5truc t u r ales distintas de vegetación: fase de madurez, fase de claro 

y fAse de construcci6n. La fase de madurez esta constituida por los 

árboles emergentes y del dosel forestal, las lianas, epifitas y 

plántulAs en el suelo forestal. La fAse de claro está constituida 

por las especies pioneras colonizadoras y por un rápido crecimiento 

de los árboles juveniles, mi entt'as que la fase de construcc i 6n se 

caracteriza por un creciMiento acelerado de los árboles y un 

desarrollo con una mayor ganancia en la altura que en el diámetro del 

tronco, al mismo tiempo que las copas tienden a ser estt'echas y 

alargadas . En esta fase se encuentra l a mayor diversidad de espec i e s 

de la sel va y no se puede reconocer una estratificaci6n vertical b ien 

definida (Martlnez-Ramos, 1985). 

Respecto al ambiente lumínico, en un sitio de selva madura la 

luz solar decae exponencialmente a medida que atraviesa el dosel, 

llegando al suelo s6lo entre 0.11. y 1.91. de la t'adiación t ota l 

(Longman y Jen1k, 1974; Kira, 1978 ; Bazzaz y Pickett, 1980). Para e l 

caso especifico de la sel v a de los Tu xtlas, Ir iat' te (1987) midi6 en 

el suelo forestal valores de 0.91., 1.41. Y 2.31. de luz, respecto a un 

si t io ablerto, dentt'o de un inve t'n adero en un sit io de dose l cerrado , 
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e n epoca de lluvias, I'nortes ll y secas, respectlvamente. El 

inct'emento de luz en el sotobosque dLlt'an t e la época de secas se 

explica principalmente por la caida de hojas del dosel forestal en 

dicha época (Al v arez, 1985 en Iriarte, 1987) . AS l mismo , Pea rc y 

(1983, en Chazdon y Fetcher, 1984) dice que al sotobosque lleg a entre 

1.51. y 3.81. de lLIZ, y que los "sunflecks" (t'ayos de luz que p enet t'an 

la v ege t ación y llega n a l suelo foresta l) con tribuyen con un 4 01. d e 

esta luz , alcanz ando hasta un 80% en d las claros. Evans et a l. 

(1960) antet'iot'mente hablan estimado que los "sunflecks" contt'i buyen 

can más del 50r. de la t'adiación fotosintéticamente activa para las 

plantas del sotobosque. Chazdon y Fetcher (1984), pOt' su parte, 

detectaron en La Selva, Costa Rica, que los "sunflecks", los cuales 

generalmente tienen una duración menor que 5 min , representan el 55% 

de la luz del sotobosque en la época de lluvias y el 77% e n la de 

secas, siendo mayor la cantidad de luz difusa que llega en l a época 

de lluvias que en 

incidenc ia salar. 

Den s low ( 1980) 

la de secas, debido prlncipalmente al ángu lo d e 

afirma que, e n tér m_ n~s generales, en los claros 

la intensidad lumlnica y la duración de la luz es ma yo r que en el 

sotobosque. 

En general, los claros poseRn una variación microa.pacial de lo» 

recursos mucho mayor que la de los si tios cerrados- (DlirlSlow , . 1980; 

Chazdon y Fetcher, 1984). 



1.2.2 Arquitectura de árboles. 

1.2.2.a Aspectos generales. 

6 

La at' qui tectura de arboles es un concepto muy ampl io y h a sido 

estud iado ba J O diferentes puntos de vista desde l os intentos 

iniciales por analizar l~ or~anización de las partes d e los arboles. 

Aqu 1 se dará prl mero un panorama general de las formas en las que s e 

ha desarrollado el concepto por diferentes especiallstas , as1 c omo su 

def inición. 

En el Webster ' s Ninth New College Dictionary (1983), la palab r a 

arquitectura se define como la "formación o construcción deb i do al 

resu l tado de un acto consciente. Una forma o estructut'a coherente o 

unificada" (traducción del autor) . Esta definición se refiere a algo 

que tiene un diseño único y con plan u objetivo determinado. 

White ( 1979) realizó una revlsión bibliográfica muy amplia sobre 

el tl!ma, en donde se ap r ecia que la arqu itectura de los árboles (sin 

ser propiamen te denominada arquitectura) ha sido concebida desde un 

principiO bajo un punto de vista modul ar, ta l como lo hicieron Lineo 

y Oarwin. Esta concepción se refiere al estudio de los arboles a 

partir de una construcción modula r (teoría modular), en l a que la 

estructura b~sica del árbol y todas las plantas la constituye el 

módulo, el cual está formado por subunidades denominadas fi tÓlae/'os o 

metámeras. 

nomenclatur~ 

La unidad modular en s1 ha variado un poco en su 

y estructura a lo largo de la historia, pero 

recientemente White (1979) y Walle t' (1986) la han considerado como la 

pa rte que corresponde a una ho j a con su peciolo, la yema a x ilar y el 

en trenudo. Los fitómeros o metameras se conectan linealmente En la 

plant~ , y esto da origen a sistemas de ramif icaCión más complejos . El 
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estudi o y el entendimiento del crecImien t o y conformación de la 

planta desde un punto de vista modular permiten explicar l a s 

adaptaCIones de las plantas al medio (Lewontin y Levis, 1978; e r; 

Sul t an , 1986). 

Una definición "formal" o distinta de arquitectura, pero 

aplicada al nivel de hoja, la proporciona Hlckey (1973: 17> . Este 

autor utiliza la def i n i ción etimolÓgica del térm i no y la aplica a las 

plantas de la siguiente manera: "el aspecto de la morfologla que se 

aplica a la configurac ión, en especial de aquellos elementos que 

constituyen parte de la planta, sin considerar su histologla, 

funcionamiento, origen y homologla". Para este autor, el término 

"denota la posición y fot' ma de los elementos que constituyen la 

expresión e xterna de la estructura de la hOja, incluyendo su 

venación, margen, forma y posición de las glándulas, debido a que 

dichos elementos se encuentran organizados en patrones estructurales 

definidos capaces de ser descritos". 

Una definición más amplia la proporcionan Hallé et al. <1978: 

75), quienes la definen ~ omo "la e xpresión visible, morfológica, de 

la huella génetica de un árbol en cualquier momento". Estos autOt'es 

dicen que es un concepto estático, pOt' lo que para dar una visiÓn más 

realista desarrollaron el concepto dinámico 'modelo 

arquitectural'. A éste lo definen como el programa de crecimiento que 

determina las fases arquitecturales sucesivas. Por esto, dicen, 

' arquitectura' no debe ser confundida con los términos de 'forma ' o 

'fisonomía ' , que son conceptos estáticos. De es t a manera, Hallé et 

(1978 ) desar r ollaron una categorización de la fo r ma de 

creCImiento de los árboles en 2 3 modelos con base en criterios como 
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clclo de ida de los meristemos y di~erenciación de los meristemos 

veget-at os, 

(extensión) • 

considerando únicamente 

e 
al crecimiento primario 

Retomando l a~ concepc i ones de Hal lé et~. (1978) , bajo el 

concepto de arquitectura se mane ja que la e xp r esión morfol ógica de l 

árbol está genéticamente determInada, y que durante su desarrollo se 

pueden dar mod i fIcaciones por' causas ambientales ta les c omo 

competenc l a, herbivoria, daño, estrés, etc. que mod ifican la f orma 

pero donde el modelo or igí 1 no cambia (Wh i t e 1979 ) . 

Toml inson ( 1987 ) define la arquitectura como la e xpresión 

v i sible pero momentánea de la forma del árbo l, la cual esta basada en 

el concepto del modelo arquitectural . 

Un enfoque diferente al de la teor1a modula r (~White, 1979 ) 

y del de Hallé et~. (1 978 ), lo proporciona P. White (1983) (autor 

que no debe ser confundido con J. Whi t e). Este autot' señala que e l 

análisis mor fológico de Hallé et ~. (1 978 ) es un análisis meramente 

cualitativo, ya que está basado solamente en aspectos t'elati vos tales 

como la descripción verbal de las estructuras o su presencia o 

ausencia, pero no en da t os cuantitat i vos o absolutos , como los serian 

mediciones más precisas del árbol y sus relac i ones alométricas. Por 

ello, él sugiere que una visión real del significado ecológico de la 

arquitectura del árbol puede lograrse solamente mediante un análisis 

que tome en cuenta medidas del tamaño del árbol, área foliar y 

crecimiento de ramas. En su opi n ión, se requiere una definición más 

amplia de la palabra a rqu i tec tura que considere estos método s. Por 

su parte, Tomlinson ( 1987) opina que es necesario relacionar l a 
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arqultectura de los árboles con aspectos ecológlcos y más funclonales 

y no simplemente descriptivos. 
o 

En relación a ésto, la arquitectura de árboles ha s ld o también 

estudlad a a través del análisis del tamaAo y n a mero de partes. 

Dlversos autores se han enfocado sobre diferentes varlables, como se 

presenta a continuación. 

Whitney (1976) , Steing .' aeber et tl. (197 9 ) Y Borche .' t y Slade 
o 

( 1981> analizaron la ramifi c ación de las copas a través de un 

q,lgot'itmo llamado 'indice de bifurcación' (ver Antecedentes 1.2.4). 

Kempf y Pickett (1981), en un estudio de arquitectura de arbustos, 

estudiaron las variables de longitud de l as ramas de primer o y 

segundo orden, distancla entre ramas y los ángulos de las ramas, 

encontrando relaclones entre estas variables y el estadio sucesional 

de las especies en cuestión. Honda (1971) es t udió los parámetros de 

longitud de la rama y ángulo, y encontró una fLlet'te relación entre 

ttstos y el patrón de ramificación del árbol. 
o 

Ho rn í 1974) , al definir' 

el an'eglo de las copas en monocapa y mul ticapa, encontrÓ una 

estrecha relación entt' e el art'eglo at' qui tectural y el ambiente 

lum1nico en que se encuentra el individuo. McMahon y Kt'onauer (1976) 

y Zimmerman (1978) propusleron que para conocer la relación entre l a 

estructura de un árbo l y SLI función como soporte para la supet'ficie 

fotosintética, se requiere cuantificar dicha superficie, el tamaAo y 

los angulos de las ramas, además de otros parámetros de la 

arquitectura del árbol. 

Hond'a ( 1971) y Plckett y Vempf ( 1980) propusieron que la 

descripción de la arquitectura de un arbol debe incluir la 

orlentación espaCial de las partes leRosas de la copa del árbol, las 
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ramas y los parámetros de a rreg lo como l os ángulos de las ramas, s u 

longltud, la distancia ent r e ellas, e incluso la asignación de 

biomasa a las dist i ntas partes de la planta. White ( 1983) también se 

refiri o a la arquitectura de arboles como un fenómeno e s t u diado a 

partir del tamaño y forma de las hojas, área transversal del brote, 

número de ho jas po r brote y densidad de r amas. Nicola y Pickett 

(1 983) estudiaron la arquitect u ra adaptati v a de arbustos a partir del 

área foliar y b l omasa de sus di ferentes pa r tes. 

Para completar éste panorama general de la arquitectura de 

át"boles, faltaría por menClonar el estudio de la arquitectura a 

nivel de comunidad. Hallé et ~. ( 1978) sentaron las bases para la 

extrapolación del concepto de arquitectura del nivel de indi v iduo al 

de comunidad, a través de la defi n Ición de conjuntos de á r boles 

relativamente homogéneos. Ellos clasificaron a los árboles en tres 

categorías dependiendo de su historia d e v i da: 1) árboles de l 

presente, todos aquellos que han alcan z ado su máxImo desarrol l o, 2 ) 

árboles del futuro, a los que les falta por crecer, y 3) árboles del 

pasado, . los que se encuen t r ~ n e ~ est ado de degeneración ya sea por 

muerte natura l o por daño físico. Estos autores hacen una anal o gía 

de la arquitectura del árbol y el modelo arquitectural, con la 

arquitectura del bosque y el modelo silvigenético (silvigénesis se 

refiet"e al proceso de desarro l lo de la arquitectura del bosque, Hallé 

et !tl.., 1978). En el caso del bosque, el modelo incluye una serie de 

slt ios o estadios sucesionales constitu i dos por árboles del presente , 

del pasado y del futuro que van desarrollándose y cambIando el curso 

de la comunidad. Con base en estos conceptos, Léscure (1978) Y 

Oldeman (1983) , entt"e ott"OS , han est udiado las comunidades vegetales 
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en función de su arquItectura, ya que se propone que los cambios 

sucesionales dependen de las di ferente5 fases at'qui tecturales que 

presenta la selva. 

1. 2 . 2 .b Relaci6n entre la arquitectura y el ambiente lum1nico. 

En ésta secciÓn se presentan an t ec e den t es acerca de la 

variación de los parámetros est r uctu ra les que nos ocupan en éste 

estud i o en particu l ar, en relación a la luz como factor ambiental, 

así como de los métodos de estudia de estos parámetros y la t'azón de 

su uso. Para ella se han revisado trabajos sobre la relacIón entre 

la morfología de la plant a y la luz. Debido a que este es un campo 

relativamente nuevo en la investigación, la información bibliográfica 

acerca de todas los pa rámetros morfológicos q u e aqul se tratan es 

escasa. 

1. 2 . 2 .1 Diámetro. 

Se ha demostrada que, en general, el diámetro de los árbole~ es 

mayor confot-ne éstos pt' esentan un mayor vigor o desarrollo, tanto en 

altura como en biomasa. Este mayor desarrollo de las plantas en 

biomasa y altura se presenta en la mayoría de los casos cuando éstas 

disponen de abundantes recursos. Existen pocas referencias de 

át'boles tt'opicales que Ct'ezcan más en al tura y biomasa en sombra que 

en sol. Nicholson (1960; y Sasaki y Mori, 1981, en Augspurger, 

1984) reportaran este compor tamiento para algunas dipterocarpáceas. 

Así mismo, un mayor crecimiento en sombra que en condiciones de sol, 

ésta t'epresentado pOt' el f enÓmeno de elongación que se da en los 

individuos juveniles de muchas especies del s otobosque en sel vas 
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húmedas, como una estra t egia competetit iva de la planta pa r a alcanzar 

mayot' al tura pero sin un inct'emento cOt't'espondiente del diámEtro. 

Así por ejemplo, Augspurger (1984) encont r Ó que 18 e species de 

plántulas neo troplcales c recen más en s ol que en sombra, tanto en 

altur a como en tasa de crecimiento , y Am i nudd i n ( 1982, en It'iat'te, 
o 

198) encontt'Ó que el diámetro es mayor en plántulas de Oyera 

costulata (un árbol emergente de la selva) que e stán apro xi madamen t e 

a un tercio de l nive l de la luz del dosel que en las que están en 

sombt'a. 

Por otro lado, se sabe que en troncos y ramas el diámetro se 

incrementa a r a z ón de una potenc i a de 3/2 de la altura o longitud 

debido a un estres flsico impuesto por el crecimiento (McMahon, 

1975) • Esto se debe a que mientras más al tut' a tiene la planta o 

rama, se r equi ere mayo r soporte físico en la base, dando eso como 

resultado e l incremento del diámetro. Sin embargo, este estrés 

físico debe ser mayor cuando el árbol presen t a un mayor peso e n la 

copa por un mayor nümero o desart'ollo de rilmas, lo que podría 

producir un diámetro mayor en comparaciÓn con un 6rbol d. la misma 

altura pero con menor carga flsica en la parte superior . Por ello , 

el incremento a razón de 3/2 de la altura se verla alterado, dando 

asl diferencias en diámetro en dos individuos de la misma altura. 

Esta situaciÓn es fácilmente observable comparando un árbol vigoroso 

con más hojas, más ramas, mayo r' tamaño de t'amas, etc., con otro de 

la misma altura pero con menos vigor, hOjas, ramas, etc . ; e l primero 

tendrá un diámetro mayor. 

Resultados más cercanamente relacionados con la c omparación del 

diámetro entre distintos ambientes de la selva son l os de King ( 1990) 
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y Kohyama y Hotta (1990) , quienes encontraron que en árbole s 

juveniles de la misma altura (entre 60 cm y 3 m ~proximadamente>, el 

diámetro de las especies tolerantes a la sombra o del dosel medio es 

más grande que el de las especies emergentes, debido a que las 

primeras adoptan una at'qui tectura de lento crecimiento con di.flmetros 

de tronco mayores y copa extendida . Para el caso de bosques 

templados, árboles de sitios abiertos en Wisconsin, E.U., tienen un 

diámetro mayor que los que ct'ecen en si tos cerrados 

King, 1990). 

1.2.2.2 Número de hojas. 

(Ek, 1974, en 

Existe poca información sobre este parámetro, ya que la mayorla 

de los trabaJOS que estudian la superficie fotosintetica de las 

plantas se centran en parámetros como el área foliar (AF) , tamaño de 

la hoja y dinámica folia r . 

En cuanto al tamaño de hoja, por ejemplo, existan varios 

estudios que analizan los factores que la determinan. Entre ellos 

sobrEe ale el de Givnish (1983), en el cual se plantean diferentes 

hipótesis que explican la variación en el tamaño de la hoja. Una de 

éstas propone un modelo en donde el tamaño de la hoja maximiza la 

ganancia neta de carbono a través de un balance de costo-bRnaficio 

(transpiración-fotosíntesis) cuando la resistencia de los estomas es 

de moderada a alta. 

Nicola y Pickett (1983) , en un estudio de dos especies 

tole r antes y dos intolerantes a la sombra a lo largo de un gradiente 

lumínico, encontraron pocas diferenCIas lntraespeclficas en el 

tamaño de hojas que fueron debidas a la variación de luz entre 
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sitios. Sin embargo, s1 hubo claras diferencias entre especies, 

slendo más grandes las hojas de las plantas tolerantes. Un resultado 

siMilar fué obtenido por White (1983). A su vez, una comparac ión de 

dos especies at'busti vas tolerantes a la sombt'a (Lindera benzoin y 

Viburnum acerifolium ) mostrÓ una mayor plasticidad en la primet'a que 

en la segunda en sitios cerrados; esto se e xpli có como una mayor 

cantidad o porcentaje de hojas grandes en este ambiente, debido al 

efecto de sombt'a (Davidson, 1966). 

Las variaciones del AF están bien documentadas. El incrltmento 

de la superficie foliar de individuos transferidos de regímenes altos 

a t'eg1mltnes bajos de lu z es un buen indicador de aclimatación a la 

sombra . Las especies tolerantes generalmente muestran los mayores 

increMentos (Evans et al. 1960). Sin embargo, Loach (1970> sugirió 

que grandes áreas foliares pueden ser desventajosas para algunas 

plantas de sombra debida al inct'e_nto de transpiración de las hojas 

grandes y delgadas. En otras trabajOS, diversos autores como Evans y 

Hughs (1961), Evans (1972>, Jarvis y Jarvis (1964), Hutchings (1976), 

y Levandowska y Jarvis (1977) se han referido al incremento de l AF 

específica de especies tolerantes a la sombra y de arbustos de 

a.oientes luminosos a poca luminosos . 

En el caso de plántulas de especies nómadas de la selva, l.' iarte 

(1987) encontrÓ para Cordia meoalantha que Itl AF y el crecimiento 

relativo son más grandes en claros que bajo el dosel y sitios 

abiertas debido a la producción de hOjas, presentándose un fuerte · 

decremento del crecimiento relativo del AF en un sitio a bierto . Por 

otra parte, Omphalea oleifera presentó un AF mayor en sitios abiertos 

debldo a un número de hojas 1 igeramente mayOt' en este ambiente, as1 
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como un tama ~o promedio de hOJa mayor . lag orl n (1982; en Iriar t e , 

1987) también habla encontrado anteriormen t e en esta especie que la 

producción folia r di s minuye e xponencialmen t e con la sombra del dosel 

fOI' estal. ( 1987) encontl'ó t ambién que Lonchocarpus 

9uatemalensis presenta una t a sa de crecimien to relativo de AF mayor 

en s iti o abierto y en claro prIncipalmente, 

I'ecambio alta. 

pe r o con una tasa d e 

En r elac i Ón con la dinámica folia r , Tinaco y Vázquez-Yanes 

( 1983) encont raron una tasa relativa de r e cambio neto de hojas y de 

pI'oducción de hojas más alta en indIviduos de sol que en los de 

sombra para Piper hispidum, al igual que la tasa de absiciÓn. Este 

resultado lo e xplican como u na posibilidad de mayor producción de 

hojas en ambientes e }: p u e stos al sol y por lo tanto un mayor recambio, 

mientras que el indiv i duo de sombra, al pre sentar una b aja 

P I' oducc i ón, no "se puede dat' e l lujo" de tener tasas alta s de 

r ecamb i o y abscisión foliar, los cuales sl9nlficarlan un costo 

metabólico alto. Entonces la estl' ategia adoptada es la de mantener 

las h oja" pOI' más ': i e rj .. o , Este hec tJ ~' puede conducir a un númet' o 

sim i lar de hojas para ambos ind iv iduos en un tiempo dado. 

Para el caso específico del número de hojas, Loach (1970) 

encontrÓ que este parAmetro decrece con una reducci6n de luz del 100 

al 37. en plántulas de 5 especies de árboles deciduos de Norteamérica. 

White (1983) menciona que en e species dec1duas, los árboles de so l 

tienen mayor número de hojas por rama que los d e sombra. Quince 

e s pecies deciduas no tolera n tes de Estados Uni dos t uvieron una media 

de 10.2 hojas por ramilla, mientras que en 27 espeCIes intermedias y 

6 tolerantes hubo 5.9 y 4.1 ho jas por rami l la, respectivamente. 
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Augsput'get' (1984) menCIona que, en general, las plantulas de 18 

espeCIes arbOreas neotroplcales presentan mayor número de hojas en 

sol que en sombra. 

POt' otr'o lad o , Ir'lat-·te (1987) encontrÓ que el número de hOJas 

pOt' planta en Cordia megalantha es mayor' en un claro que en un si tia 

abierto y uno bajo el dosel, indicando un mayor crecimiento en claro 

como par'te de su estrategia regenerativa. Para Lonchocarpus 

guatemalensis (especie con hojas compuestas) y Omphalea oleifera, 

encontt' Ó que el númer'o de hojas también es mayor en si tio abierto, y 

que las hojas presentaron una tasa de crec imiento también mayor. A 

un árbol que crece en la sombra parece beneficiarle tener pocas hojas 

Qrandes, debido a que el tener más hojas r epresenta una mayor 

inversión en sostén, es decir, en biomasa no as i milativa (Kohyama, 

1987> . 

1.2.2.3 Cobertura de la copa. 

En general, la cobertura foliar que tiene un árbol está 

determinada por varias caracteristicas tales como el número, tamaño y 

arreQlo de las hojas, y seguramente ninguno de estos parámetros actúa 

de manera única e independiente. 

A pesar de ser un parámetro menos preciso que el AF total, la 

cobertura foliar puede ser un indicador de la extensión de la 

superficle de absorciÓn luminosa. En este sentido, la cobertura 

foliar tiene un inconveniente ya que, por ejemplo, puede existir la 

situación de una cobertura foliar grande con u n ~olo es t rato de 

hOjas, y una cobertura pequeña pero con una multiestratificaci6n de 

hojas que en total sume una superficie fotosintét i ca mayor. Sin 
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embargo, King (1990> y Kohyama y Hotta (199Q) h.n realizado 

ca.paraciones de la cobertura de ~rboles juveniles de 1 a 3 m de 

altura entre varias especies, midiendo este par~.etro de forma 

similar a la adoptada en este trabajo (ver Métodos, secciOn 2.4). 

Sus estudios indiCAn que las • ..,.cies del sotobollque tienen una 

cobertura ~ás extensa que las especies del dosel, y que posiblemente 

ésta sea una medida para poder sobrevivir en ese ambiente. 

En relación con este para .. tro, KOhyaea (1987) y Sakai (1987, 

1990) mencionAn, para el bosque lluvioso templado del Japón, que un 

~rbol que crece en sitio con luminosidad alta adopta una conformación 

de copa estrecha y .ayor crecimiento en altura, .ientras que un ~rbol 

sometido a la soebra de un dosel forestal presenta una copa Ancha y 

una altura ~or. 

con ra.ificación 

Estos autores taebi*n observaron que la. especies 

eonopodial-ortotrópica presentAn un .ayor 

crecimiento en altura, mientras que la. especies con ramificación 

simpódica-plagiotrOpica son tlpicas de los ambientes soebrlos del 

sotobollque, donde presentAn una .ayor expansión del área •• i.ilativa. 

Esta relaeic r no pat'eee darse en los bosques tropicales (Kohyallla y 

Hotta, 1990), donde se presenta una .ayor diversidad arquitectural en 

individuos juvenil ... Finallllente, Ek (1974, en KinQ, 1990) encontró 

copa. lIIás extendidas en sitos abi.rtos que en sitos cerrados para 

árboles de bosques templados. 

1.2.2.4 Indice de bifurcaciOn. 

El indice de bifurcación (lB) es uno de los parámetros más 

importantes en el estudio de la estructura y conformación de los 

árboles, en particular del patrón de ramificación (Whitney ,1976; 
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Stein9rAeber et ~., 19791 Borchert y Slade, 1981; entre otros). Este 

pará .. tro ha sido estudiado tanto a nivel adaptativo como a nivel de 

variación o plasticidad ambientAl, aunque también se han dado 

opiniones en contra de su utilidAd (Borchert y Slade, 1981). Whitney 

(197ó) fué uno de los primeros en retomar el uso del lB para el 

estudio de la ramificación de 105 árbole., ya que éste es un .étodo 

que original .. nte nació en el estudio de la Qeomorfologla para el 

anál i sis de la ramificación de los ríos (Steingraeber ~ al. 1979). 

El 18 es un valor nu"rico que indica el grado de r .. ificación 

de la copa de un árbol, y existen dos .. todos para esti.arlo: 1) el 

.. todo botánico (Borchert y Slade, 1981) y 2) el aétodo de Strahler 

(1957). ~05 _ basan en el conteo de r ... s de los diversos órdenes 

de ra.ificación de lA copa, pero el prieero en un sentido centrifugo, 

.. decir, del tronco central hacia la periferia, y el -.gundo en 

sentido centripeto, o. Manera contraria al anterior. 

En el •• todo de Strahler se designan las ra.as ter.inales o de 

la superficie de la copa coeo raea. de prieer orden. Siguiendo en 

sentido d .. cendente (hAcia el tronco), la ramA que une a dos ramAS de 

primer orden _ designA coao de segundo orden. A su vez, la raea 

inferior que sostiene a dos rama. de segundo orden .. designa COMO de 

tercer orden, y a.1 suc .. iv.-.nte hasta llegar a asignarle el orden 

superior al tronco. Cuando dos rama. de di.tinto orden convergen en 

una r_a parental, p,..valece en ésta el orden superior. Una vez que 

se ha obtenido el nÚMero de r .... de cada orden de r .. ificación se 

obtiene el lB de dos Ordenes consecutivo. por la fórmula de Strahler: 
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N ( n ) 

lB ( n : n+1 ) (1) 

N ( n + 1) 

El lB constltuye el COC l ente del n úme r o d e r ama s eN) de u n o r den 

(n) y el número de ramas de l orden superior (n+1 ) . 

E l l B total del s istema de ramifl c ac l On o de toda la c opa del 

árbol se obtiene por la f Ór mula de Motomu ra (1 947 , CItado en Whitney , 

1976) : 

Nt - Nma x 

18=- - --------- - ------

Nt - N1 

donde: 

Nt numero tota l de ramas de todos 

Nmax número de t' am a s del má }: imo o t'den, que en el 

Str'ahlet' es Igua l a uno (el tt'on c o l ; 

N1 = númere de I' amas del pl' imer orden. 

En otros términos , SE' r esu me c ome: 

Nt - 1 

lB 

Nt - N1 

Los botánicos han utilizado tradicionalmente 

centrifugo (Wilson, 1966, en Borchert y Slade, 1981) • 

( 2) 

los órdenes; 

método de 

( 3) 

el s i s tema 

Este ti p o de 

ordenamiento es isomórfico c o n el desarrollo del árbol, por lo tanto 

e l nume r o de Órdenes re f leja e l orden c r ono log ico de l a formaciÓn de 

ramas, y la dinámica del si s tema de ramificac i ón puede ser desct'i ta 

aAadiendo segmentos de Órdenes superiores despues de cada etapa de 
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de cada orden contra el orden, 

a pa t' tir del nUmero de o,'den. 

se puede p t'edec lt' el numet'O de t'amas 

Dicha gráfica consti t uye un modelo 

ma t emátI c o que descr i be el sistema dE ramificación, y que pet' mita la 

predicción del futuro desarro l lo del ~rbol. 

En relaCiÓn a la funcionalidad del lB. Leopold (1 9 7 11 se refirió 

al p r inc i pio de la igualdad de d i stribución de energía y el pr i ncipio 

del mlnimo gasto de esta. Según este autor, los valores del lB 

representan un intento por lograr la colocaciÓn de áreas 

1otoslntétlcas no azarosa y sin sOb r eposic i ón, y l a necesidad de 

minimizar el gasto de energía en estructuras no fotcsintéticas. 

Whitney (1976) apoya esta hipótesis al e:<plicar los valores altos del 

lB de las especies sucesionales tempt'anas. 

Borchert y Slade (19811 opinaron que el método de Strahler es 

inadecuado para caracterizar la ramificación del ~rbol, debido a que 

no pred l ce su desarrollo tal como lo hace el sistema botánico. Sin 

embargo, reconocen que un método isomórfico con el desarrollo del 

árbol est~ 1 imi tado a su estudio dUt'ante los primeros año. de edad. 

En cuanto al estudio del lB a nivel interespeclfico, Whitney 

( 1976 ) comparó el patrón de ramificación en especies deciduas 

nativas de Norteamérlca. El encontró valores significativamente 

mayores de lB en las especies menos tolerantes a la sombra, y valot'es 

menOt'es para las mas tolet' antes, concluyendo que la vat'iación del lB 

a lo largo de un gradiente sucesional o lumínico podría ser 

indicativa del grado en que una especie se aprox ima al hábito de 

monocapa o mul t icapa. De esta manera, Whitney (1976) propone que el 



~ B es constant e en la especie, y que e s u n IndIcador de la estrategi a 

adaptatIva de los árboles a los estad ios sucesionales. 

De maner'a SImIlar', SteIngr'aeber' et al. (1979), con base en la 

teorla de HOt' n ( 197 1>, sostIenen que las esp e cIes pIoneras con una 

distrlb u cion de hojas en multlcapa tIenen valores altos d e lB, 

mIentras que las especIes de estadios s uce s ionales tal'd10's con un 

arreglo de hojas en uno o pocos estratos tIenen un lB bajo, e s 

decir', un patrón muy bIfurcado. Estos .utores opInan que e>: iste 

variación en la di sposicion de las hojas e Intercepción de luz que 

favorece a las especI es en diferentes mIcroambientes, y que esta 

puede estar correlacionada con dIferentes genotIpos o representar una 

plasticidad fenotipica. 

Una de las preguntas del presente trabajo se reflere a la 

variación que pt'esenta el lB dentro de una especie. Sobre este 

punto, Whitney (1976) Y Pickett y Kempf (1980) encontraron un valor 

constante para Fraxlnus ampricana. Este resultado, Junto con el de 

aohata y Shidei 

phyl ly ,-aeoides, 

(1 979, en Steingt'aebet' et al., 1979) pat' a Quercus 

de que El lB no cambla dentro de la especie en 

función de la cantidad de luz, dIO pie a apoyar la hipótesis de Horn 

( 1974, 1975) de que los árboles tienen u na capacidad limitada para 

modificar su arreglo foliar. Sin embargo, de acuerdo al trabajo de 

Whitney (1976), la valide z de este resultado es dudosa debido a que 

está basado en una muestra peque~a de árboles, y Pickett y Kempf lo 

explican debido a la limitada preferencIa de hábitats de Frax inus 

ame r icana, sIendo por esto una especie inapropiaaa para el est u dio de 

la plastic Id ad fenotíplca re lacion ada con la ramifIc ación. Por ot,' o 

lado . Steingt'aebe,- et al. (1979 ) si encontt'at'on valot'es mayot'es de lB 



en á,'boles de Acet' saccha,'um desa,',' ollados en SI ~ IO abIerto, y 

menor'es en arboles desan'ollados en si tios de mayor edad sucesional. 

Por io tanto, ellos concluyen que no se debe generalizar la 

a f . rmaclon que el lB es constante en una especie . 

Para especIes que comienzan su ciclo de VIda en la sombr'a y 

llegan f inalmente al dosel abierto, la estrateg ia podria estar 

complementada por una variaciÓn fenotipica del sistema de 

ramificaciÓn como respuesta a cambios en el ambiente durante la v ida 

del IndiVIduo (Stelngr'aeber et ª-l., 1979 ). Posteriormente, Borchert 

y Slade (1981) mencionaron en cuanto a la geometria adaptat iva de los 

arboles, que existe una gran variacion fenotlplca entre araoles de la 

misma especie. 

EXIste una alta correiaciÓn directa entre el vigor del árbol y 

el lB. Los lB de arboles vigorosos de siti o s abiertos fueron 

significativamente mayores que los de árboles que crecIeron en somb r a 

(Steingraeber et al., 1979; Pickett y Kemp f , 1980) • Por otro lado, 

Tomlinson (1978, en Borchert y Slade, 1981) mostrÓ cómo se reduce el 

lB con la edad en el arbusto Aristotelia fruticosa debido a la 

transición de ramas monopodiales a simpodiales y a un i nc remento e n 

la simetría. 

En un estudio con especies arbustivas, Plckett y Kempf (1980) 

detectaron una ausencia de variaciÓn del lB entre ambientes lumínicos 

y sombreados, explicando que posiblemente esto se deba a la menor 

"asignación de biomasa a la estructura de ramificación, lo cual impide 

adoptar las estrateglas de ramiflcacion que presentan los árboles. 

Borchert y Slade (1981 ) c oncluyeron que el lB no parece ser 

constante en la misma especie y en la copa de l mlsmo árbol tanto a lo 
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largo d e l clc l o de v lda como en un momento de t e rmln ad o . Por es t a 

razÓn opinaron que el lB no es una herram ienta útil para cuantifica r 

la ramificación del á,'bo 1 y como l ndicado,' de la geomet"la 

adaptativa. Es ta afirmaC ICln la basaron e n el heCho de que el 

pa,-ámetro 19nora I nformación básica para caracterIzar el modelo 

arquitectura l , tal c omo el tama~o de la rama, o s i s e trata de ramas 

ortot,-ópicas o p lagiotrópl c as, p a,-ámetros importantes en la 

arquitectw-a del árbol (Hal le et a l. 19 78 ) . McMa h on y h 'onauer (1976) 

afirmaron que cualquier sistema de ordenación que no conteng a las 

dimensiones f i slcas del árbol como dlametro, lon gltud de la rama, 

etc., es insuficiente para e s t u diar el dise~o fisico mecánICO. 

Honda et ª-l. (1981) menci onaron que e l lB tiene poca utilidad en 

la interpretación d e la g eometr la adaptati va , ya que varia mucho e n 

función del ambiente. A manel'a de conc 1 us i on, Bal' kel' et al. (1973), 

Mc Mahon y Kronauer (1976) y Steingl'aeber et ª-l. (1979 ) reconocie r on 

que t odavi a n o se sabe e n realIdad c ua n t a y q u e t ipo de lnformaci a n 

se requiere para caracteri zar mejor la geometría adaptativa del 

1.2.2.5 Distancia entre ramas y long I tud de ramas. 

En cuanto a la distancia entre ramas, e xis te todavía mucho menos 

información que para las variables anteriores . Kempf y Picket t 

( 1981> demostraron que las especies t olerantes a lA sombra Linder a 

benzoln y Vlburn um ªce,'i f o l ium pl'esentan distancias grandes en t re 

I' amas , a sl c omo ramas más la r gas , aparentemente como una medida para 

evitar el sobrelapamiento de hojas. 
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P1ckett y Kempf ( 1980) notaron q u e la l ongitud d e la rama, al 

19ual que el ángulo de la rama, dIfieren grandemente entre la par~ e 

sombreada y la aso lead a dentro de la copa de un mismo indi vi duo de 

Que.'c us r'ubr' a. En e l mismo trabaJO estos autores r eal i zaron un 

estudio sobre arbustos de estad10s suceslonale~ tempranos y t ardlos, 

y encontr'aron 10ng1 tudes de rama y distanc i as ent r e rii1mas ffidS cot'tas 

en la s espec1es tempranas que en las tardlas, 

n üme,'o de hOJas de tamaño pequeño. Así 

asl c omo un mayo r 

mismo notaron una 

compensación d e una d Istancia entre ramas grande con una long i tud dw 

,' a mas ca" tas y án g ulo de ramas cet't'ados, para compensar e l 

sobre1apamlento de hojas. En Linder a benzoin se observÓ además que 

los Individuos con una distancia corta ent re ramas pre sentaban ramas 

la rgas , aparentemente mos trando un a compensacion en t re distanc i a 

entre .'amas y longi t ud de éstas . Este trabajo demostró que los 

drboles de sombra tienden a dism inuir la sobrepos i ción de hojas a Ún a 

costa de una mayor inversión de t e jido n o fotos1ntétic o con ramas más 

largas y distancia en tre ramas mas grande. 

En Piper hispidum (especie p ionera de la se l va ), Tinaco y 

l argas en Vázque z-Yanes (1983 1 encontraron que las ramas son más 

condiciones de sol que de soma r a. Exp 1 i ca,'on este resultado como 

una respuesta de los indiVIduos en el sol, donde la competencia por 

la luz para un mayor crecimiento requiere de la mayor e xtensiÓn 

posible de las ramas, mientras que los de sombra se encuentran en 

una situaci6n de sobrevivencia má s q ue de competencia, y por lo tan t o 

su estrategia conSIste en mantener las ramas Sln gran inversión de 

enen;¡ i a. 



en un e s tudiO mo rfométrl c o en 

plántulas de Acet' s ac c:ha rum, encontraro n una mayot' longitud de t'amas 

de p r imer ord e n en l a s pl an t a s de u n S l tl O abi er t o que en la s de 

somb t' a, a la ve ;:: qu e BO t'chet't & Slade ( 198 1) e n c o ntraron la mI sma 

tendenc ia en ramas de s e i) u ndo y t et' cer o t'den en árboles de POPUlU6 

deltoides, amb as especies suceslonales temp r anas. 

I<e mpf y Pic kett ( 198 1) encontraron p ara algunos arbustos que las 

r' amas de la par t e externa, o de 6rdene s I n iCiales (en e l si stema de 

Strahler ) , son 1 as de mayot' importancla en los pa ráme tros de 

r amificacl6n fin a como son la longitud, a n gula y di stancia entre 

r amas , mientras que par a las ramas proxi ma les o de 6 r denes altos son 

más Impo r t antes en el s oport e de las ramas t ermi na les. Patrones más 

e speClflcoS en re l acl on a la distancia entre r a mas fueron demos trados 

por Kohyama (1980 , en Kuppers 1989 ) para Abies. mat'iessi i . Los 

in d ividuos juve n iles de s ol pt'esentaron una distanc ia ent t'e t'amas 

muc ho mayot' que los de so t obosque c o mo t'esul t a do d e s us at'qul tectut' a s 

en multl capa y monocapa, r espec t lvame nte, as1 c omo también un a mayor 

altLra ~ e la primera ram o 
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Flg. 1. Representaclón diagramAtica de la dis tribución de l as r amas 
de indiv iduos juven i les de Ab ies mar iess i i de la misma al tw'a en 
un siti o abierto ( izquierda) y en sotobosque (derecha). Tomado 
de Kuppers (1989: 377). 

1.2.3. PlAst icidad fenot1pica. 

Futuyma ( 1986) ha defi nl do e l genotI po como el banco de 

in f ormaci6n del organismo heredado de s us p t'ogeni tares para su 

desarroll o, y el f e notipo como la manifestación de la interacciÓn de 

esta Info r mac i ón con los factores fislcos, q ul mlcos y biológicos -

el ambiente en un sen t ido muy amplio - que le p ermiten al g enoti po 

manifestarse e n una ser ie de estados de desarrollo. De acuerdo con 

este autor , debido a Que los genes mues tran sus efectos en e l 

fenoti p o v i a reaCCIones b ioq ulmicas, las expresiones 'fenot1picas 

están s UJetas al med i o físico y químICO en donde las reaCCIones 

tI enen luga ,' . SI se c ol ocan Indi v idUOS con e l mismo geno~ lpo bajo un 

espe ctro de c ondiclones a mbIentales , se encontrará que VIrtualmente 

cada gen varia en ciet'to grado en expt'esión fenotípica . Cada 
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geno t ipo t lene su p ropl a n orma de una v ariedad de 

e xpreslones bajo dife r entes condiclones amb l e nta l es. E 1 mismo au tOt' 

afirma que muy frecuentemente, especialmen te S I e l amblente fluctoa 

mucho, los genotipos con más ventaja son aquell os cuy a e xp t'es ión 

fenotípica varia de acuerd o a las condic i ones pt' evalecientes (i. e. 

mayor plasticidad ). La variación f enot íp i c a c a món es a l rededor del 

5 a l 101. de la desviación estándar de la medi a en la ma y ot'í a d e los 

caracter es. Se puede demos trar que un a fr accl ón de esta va r iaci ón es 

debida al factor gen e tlco (Futuyma, 1986) ; sin embargo, 

frecuentemente los efectos endógenos y e xógenos son difíciles de 

separar ( Br adshaw, 1965). 

Según Bradshaw (1965), la plastici dad fenotí pica se refiere 

únic a mente a la variación fenotlpica e xogena (efect o s ambientales ) , 

mien t ras q u e la variaclón e ndógena (desa rrollo ontogenet ico de l 

indiv iduo, organ izac i ón intt' inseca) complica el estudio de l a 

plastlcidad, ya q ue influy e sobre la morfolog l a e x terna y observable 

del ind ivid u o . Es t e autor (1965: 116) menciona que "la magnitud en 

la que la ,' p r esi ón de características indi vl d u ales de un genotipo es 

modificada por diferen tes a mbien t es, es una med ida de la plasticidad 

de e sos caracteres. Un genotipo muestra plasticidad cuando su 

exp r esión es capaz de ser alterada por infl u encias ambientales". Por 

su pa r te, 

ot'ganismo 

Schlicht ing (1986) la define como la habilidad de un 

individual pa r a alterar su f lsio l og1 a y morfologi a en 

respuesta a cambiOS e n las c ondi c i ones del medio, y Sultan (1986: 

12 7 ) como " l a variación en la e ,., pt'eSl ón fenO¡;lpICa de un gen ot ipo que 

o curre en respuesta a con d ici ones amblentales partlculares y q u~ 

aumenta l a capacldad d el lndividuo de sobrev lv ir y reoroducirse baJ O 
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esas condiciones". Con esta definición, vemos que Sultan (19Bb) 

subrayA plAsticidad fenot1plca puede tener 

ifl,portantes consecuencias pat'A la adecuación. 

La plastlcidao puede set' mOt'folOQlca (visible) y/o f i siológica. 

De hecho, toda plasticidad tIIcwfológicil es t'esul tado de una previa 

plasticidad fisiológica (BradshAN, 1965). Por el contrario, la 

estabilidad es la falta de cambio o illtet' ación ante call1bios en el 

ambiente, y es adaptativa, aunque la plasticidad (o falta de 

estabilidad), tatllblfl!n puede ser oadaptativa en IlUchos casos (Bt'adshaN, 

1965). La estab i lidad también puede ser comparada con la homeostasis 

de un carácter (BradshilN, 1965), Y la homeostasis a cierto nIvel 

puede alcilnzilrse a tl'av.s de la plasticidad a niveles jerárquicos más 

bajos (Rode, 1983) . La plasticidoad actUa en una etapa determinada 

del indIvidua y sobre caracteres determinados, y la plasticidild de un 

carácter puede inducir, al mismo tiempo, la homeostasis de ot r o 

(Bradshaw, 1965). 

Originalmente se pensaba que mientras más largo es el proceso de 

desarrollo de un carácter (como el desarrollo de un meristemo), más 

grande es el grado de plasticidad que puede presentar', debido a que 

el ambiente actUa por más tiempo. Lo contrat' IO ocurr i a en eventos 

rápidos tales CDtIID la producción de una flor o fruto, o el desarrollo 

de un primordio (Stebbins. 1950 ) . Sin embarc;¡o. Bradsha ... (1965) 

presenta ejemplos expet' itllentales que han descartado esta hipótesis, 

considet'ando que la duración del desarrollo de la estructura de la 

planta no es dete r mlnante en la p l astiCIdad del carácter, sino que 

más bIen esta esta contt'olada geneticamente. 
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Se na demostrado que l a capacidad y a mp l Itud de respuesta de la 

plasticidad fenot1pIca está determinada por el genotIpo de ese 

caráctet' 

1986) • 

y no por el 

Esta amplItud 

ambiente en 

pueae set' 

s1 ( Sc hl ichtlng, 1986; Sul t a n, 

debido a las limitaciones en el 

mayor que la r espuesta fenotl plca , 

individuo de tipo arquitectural o 

recursos del medio (Schlichting, 1986) . De esta manera, la 

plasticidad fenotípica, o un carácter plástI c o, puede se r adaptativa 

si esto le confIere ventajas al lndi v iduo, y a que SI un genotIpo 

tiene exito en el medlo debido a su plasticidad fenotípica, este v a a 

ser seleccionado y e ventualmente incl UIdo en el acervo gené t ico 

(Bradshaw, 1965; SChlichting, 1986). 

A pesar de que se ha considerado la frecuencIa génica como el 

principal 

plantas 

mecanismo de adaptación de l a l as p oblaCIones d e las 

al medio, diversos autores han reconOCIdo a la plasti c idad 

fenotípica como un mecanismo al t e r nati v o de aJuste ambiental (cf . 

Sultan, 1986) . Est a p last i c ida d presenta CIertas caracterl stl cas 

ausentes de los ajustes geneticos, tales como los cambIOS inmediatos 

rev e r sIbl e s a trav &s de proc esos f is lológlcos que dan resul t a do a 

nivel morfológlco durante el ciclo de v ida de las olantas (Bradshaw, 

1965). 

Rothstein (1973, en Veneklaas, 1985) Y Pianka (1978) sugieren 

que la magnitud de la variaclón fenotípica es proporcional a la 

amplitud del nicho explotado por la especie, de acuerdo con el modelo 

de variación del nicho. Mooney y West ( 1964 ) c ompararon l a 

fotoslntesls y r espiracl o n ae CInca espeCIes de d I ferente orIgen, 

encontrando la mayor respuesta en p l asti c i d ad en las especies que 

presentaban la mayor d l stribuciOn natural. 
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Por otro laOo, Sultan (1986) hizo una diferenciación entre los 

termInas "adaptatlvo" (adaptive) , y "adaptado" (Adapted). Un 

car~cter adaptatlvo le confiere un beneficIo al organismo en r elación 

a su sltuaclÓn ambiental actual, mlentras que un carácter adaptado es 

aquel que ha sldo el producto de una selección naturAl a lo largo de 

varIas generaciones, es decit', que fué adaptativo en el pasado y por 

lo tanto seleccionado naturalmente. Adaptado, dice, sa refiere al 

origen causal de un carácter en la hlstoria evolutiva, mIentras que 

adaptativo no nos dice nada acerCA del origen del carácter, sino que 

habla del valor actual en un determinado ambiente. 

En muchos casos, las fluctuaciones grAndes en un carácter debido a 

fluctaciones en el ambiente puede considerat'se como una falta de 

adaptación; el genotipo involucrado está mal adaptado al ambiente 

(Bradshaw, 1965). POt' ejemplo, las plantas que crecen bien con 

determinAda radiación lum1nlca y son llevadas a un sitio con escasa 

lluminaclón como el sotobosque de la selva y crecen menos, son 

plantas cuyo genotipo del crecImiento está mal adaptado a condiciones 

de sombra. Por lo tanto, mientt'as más plástiCO es un cat'ácter, se 

corre el riesgo de que esté menos adaptado a ese ambiente. 

Loach (1967) encontt'Ó que especles de át'boles deciduos de 

Nortaamérlca intolerantes a la sombra presentan una mayor reducción 

en la máxima tasa fotosintética cuando crecen en la sombra. 

Igualmente, el indice de área foliar (LAR, por su nombre en inglés) 

presenta una mayor plasticidad cuando las plantas crecen en sombt' a 

que en sol ILoach, 1970) . Woods y Turner 11971 , en Veneklaas, 1985) 

y Wallace y Dunn (19801 encontraron una mayor plasticidad en la 

abertura estomátlca en las especies tolerantes a la sombra de los 
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génet'os COt'nus y Acet' , que en el génet'o l ntolet'ante Lit'iodend t' o n . 

Jackson (1967 1 encontró mayor plasticidad 9n el grosor de la hoja en 

especies intolet'antes de árboles deciduo 5. 

En el caso especifIco de la sel v a humed a, se ha observado una 

mayor plastIcidad fenotlpica en las especies tlpicas de o comunes en 

clat'os, que en las especies tolerantes a la sombra. Fetcher et al. 

(1983, en Veneklaas, 1985), hablan planteado la hipótesis de que 

tendrla una menor Hel iocat' pus appendiculatus (una especie pionera) 

t'espuesta 

panamensis 

plástica a cambIOS en la condici6n de luz que Dipteryx 

(una especie que depende de claros para alcanzar el 

dosel). Sin embargo, sus experImentos mostraron una mayor 

plasticidad en appendiculatus para la mayot'la de las 

caracterlsticas mor f ológicas. A pesar de esto, ellos concluyeron que 

la plasticIdad no está necesarIamente relacionada con la 

sobrevivencia, debido a que º"'- panamensis (menos plástica) no 

presentó mortalidad, mIentras que e n ti. appendlculatus la mitad de 

las p l antas mur' ieron en el 

e lev ad 2 respues L ~ r 1ástica. 

Strauss y Bazzaz (1991) 

tratamiento de sombra a pesar de su 

observaron en una selva en Costa Rica 

tanto una mayor plastIcidad como un mayor potencial de aclimatación 

en la tasa fotosintética y asimilación neta en especies de claros que 

en las tolerantes. Pseudolmedia o xyphyllaria, por ejemplo, una 

especie consIderada por estos autot' es como tolerante .... · la "sombra, no 

mostr6 plasticidad en estos caracteres. 

Jefft'les (1984 ) reconoclO dos tipos de plasticidad: la 

plasticidad discreta (polimorfismo , como las ho j as dim6rficas o los 

cambios en la e xpreSIÓn sexual) y plasticidad continua (cambios en el 
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numet' Q y tamaño de órQanos). En malezas anuales se ha observado un 

mayor ajuste en el tamaño de las me támaras (hoja + intet' nodo) que en 

su número (Meerts y Vekemans, 1991; Ramakl'ishnan, 1960, en Meet'ts y 

Ve kemans, 1991>. 

Cuando las fluctuaciones del ambiente duran igual o más que el 

Ciclo de vida de la especie, la I'espuesta a dichos cambios es más 

fácilmente explicable a trav*s da un poliMOrfismo, en donde el morfa 

de un alelo prevalece sobre los otros morfos, aunque en las 

Qeneraclones subsecuentes éste s.a el menos adaptado a lo. otros 

a.bientes en particular. De esta manera, en la. especia. del dosel 

superior' e interllHldio de la selva, sólo puede actuar la plasticid.d 

fenot1pica ya que estas especies experimentan distintos ambientes a 

lo largo de su ciclo de vida. Jain (1979) cita tres estudios en los 

Q*neros Avena, Bromu. y Limnanthus (dos pa.tos y una hierba .nual). 

En cada Qánero.e estudiaron dos especies, encontr.ndo que en cada 

uno, una especie presento Qran polimorfismo, mi.ntras que en la otra 

la variaciOn fenotipic. fué muy Qrande, pre.entandose de esta manera 

dos mecanismos alternativos de adaptación, i •••• plasticidad 

fenot1pica y variación genetica. 

Finalmente, la aclimatación es la adaptaCión a un nuevo 

a.oiente, después de haber e.tado expuesto el carácter a un ambiente 

previo (BradshaN, 1965). Aqu1 se incluyen los cambios que se 

producen en un fenotipo ya expresado, Qeneralmente a nivel modular 

(hoja), ya .ea en desarrollo o ya desarrollado. y que puede estar 

llmi tado por procesos bioquímicos, 

(Straus. y Bazzaz, 1991). Para Smith 

fisiológiCO. o morfológicos 

(1982). la aclimatación es un 

proce.o que constituye la habilidad de las plantas individuales a 
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t i sl o logicamen t e a f l u ctua c i on e s del a mbiente . 

l a do, la adecuaciÓn puede se r de f in ida , según Su ltan (1 986 ) . como i a 

adaptación c e un o r gan ismo a s u amb I e n te, l o c ual resulta en u n ~ x i to 

~e l at i vo por me di o de su sobrevlve n cia y po tenc ial r eproo uc tl VO . 

1.3 OBJ ET I JOS E HI POTESIS 

El obj etiVO princ ipa l de este t raba j O fué d eterminar la rel ac iÓn 

que guardan las diversas variables de arqui t ectura c o n l a 

disponibilidad de luz en los distintos ambientes de la selva alta 

perennifolia en ind iv iduos Juveniles de tres especies arboreas . 

Los ob j et iVOs particu lares consisti eron en de t e rmln a,- la 

relación que gua r dan e l diámetro, nUmero de hojas, cob ertura falla, ' , 

altura de la pr imera r ama, dlst anc la e n t re r amas. l o ngltuo d e l a ram a 

e í ndl ce de blfurcaci cn , con l a Dl s p o n l b il l d a d de luz a lo l a rg G oe 

un g r adient e lumlnico de la selva. 

Pa r ': . fi n , s e plantearon las si gUientes pregun tas. Las 

especies arbÓreas que en su es tado Juvenil se encuen ~ ran amp l iamen te 

dIstribu idas en la se l va, ¿presentan u na plastl cldad o ajuste a nivel 

morfológico-arquitectural al ambiente lumí ni co? SI la presentan, 

cuá l c ar ~c ter o p aramet ro l a presentan , a q u~ qr ado y en qu~ 

sentido ? ¿ Que ventaj as pueden es tas ajus t es con t e rlr a l a pl a nt a ? 
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Hipótesis. 

Las hlpótesis planteadas en est e trabaJo están bas adas 

princ ipalmente en la revisión bi bliográfica realizada, aunque en 

algunos casos tamblen están apoyadas en observaclones de campo. 

La hipótesis general en este traba jo es que las especies 

estudiadas presentan cierto grado de p l as ti cidad fenotípIca en su 

estado juvenil en lo que se refiere a su arqultectur a, debIdO a su 

amplia distribución en este estado de desarrollo, lo cual les pe r mlta 

sobrevivir en d if e r entes ambientes lumínlcos. 

En lo que se refiere al diámetro, debIdo a la estrateg la 

tolerante a la sombra de los á r boles de sotobosque, y de competen c ia 

de los árboles de claros, se esperaba encontrar diámetros mayores en 

los individuos de sombra que en los de sol, como resultado de su 

menor crecimiento en altura y mayor crecimiento de grosor del tronco 

y lateral de la copa. 

En cuanto al núme ro de hOjas, se esperaba que éste fuera igua l o 

menor en individuos de sombra que en l o s oe sol, ya que hasta el 

momento no e x iste evidencia de que indi v iduos de sombra tenga más 

hojas que los de sol. 

Respecto a la cobertura foliar, se espe,'aba una tilndenc 1 a en 

lndividuos de sombra a tener un. mayor cobertura foliar que en 

individuos de sol de la misma altura. Esta hipótesis se basa en la 
-" 

necesidad de expandir la superficie foliar en individuos que viven en 

el sotobosque, en condiciones de menor competencia, conformando una 

estructura en monocapa para captar la mayor cant idad de luz pos i ble. 

En contraste, los individuos de sol sufren una ma yo r compe tencia y 

disponen de menos espacio para e xpandir su c o p a hacia l Os lados, pe ro 



pueden c ol ocar sus hOj as en estructura de mu lticapa debido a la ma yo r 

r adiación e x istente. De acuet-do a los planteamientos d e Klng (199<))' 

y t--oh )- ama y Hot t a ( 199,:" , se pretendla ver 51 el individuo puede 

adoptar' una estr'ategIa ;;1 mlla .' a l a obser'vada a nivel de especie, en 

cuanto a una mayor cobet'tu.'a fol ia.' en ambientes somOrlOS. 

Po r otro lado, se esperaba que para los árboles de somb ra 

e XIstiera una limItada prOduc c ión de ramas en la parte baja, siendo 

más común el alargamiento del tallo en altura por el fenómeno de 

et10lación, dando esto una mayo.' al t u.-a de la p.-imet'a rama que en los 

arboles en so l. En estos últimos, por el contrario, la abundancia 

de luz si pe.' mi te a la planta mantenet' ramas en la par'te baja. La 

observaCIón de campo que apoya esta hipótesis la constituye el hecho 

de que en algunas especies arbó.-eas, incluyendo a las aquí 

estudiadas, el crecimiento en etapa de plántula y juvenil hasta 

cierta altura se debe principalmente a una elongación del tallo en el 

meristemo apical, únicamente con la pI' esencia de unas cuantas hojas 

en la parte apical o termlnal superior del tallo, sin la producción 

de ramas. Esto, a su vez, tiende a una estructura de la copa en 

monocapa para el ambiente sombrío y en multicapa para el ambiente más 

luminoso, lo cual, además de ser claramente observable en la 

practica, coincide con la teorla de Horn (1974) para la mOt'fologla de 

' la copa de los árboles. 

En lo que se refiere a la distancia entre ramas, se esperaba que 

la distancia fuera mayor entre las ,-amas en los individuos de sombra 

como medida para redUCir el sombreado y sobrelapamiento de hojas. 

Para la longitud de la rama, durante la etapa juvenil en un 

Sitio abierto, el árbol aS1gna más recursos al creCimiento en altu ra 
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que a la expansión de su copa, como resultado de una estrategia de 

competencia. En un si to de sombt' a, en cambio, se da un. estrategia 

de estrés lumínico en donde el árbol, más que crecer en altut'a, se 

beneficia al crecer hacia los lados y mantenerse en el sotobosque. 

En el campo se observaron r.mas mas l.rgas en individuos de sombra 

que en los de sol. 

Con base en l. información presentada en la Eección 1.2.2.b de 

este capitulo, se esperaba encontrar índices de bifurcación mas altos 

en los individuos en sitios abiertos, e indices de bifurcaciÓn más 

bajos en los individuos en sitios cerrados. Esto se debet'ta a una 

mayor r.mificación de primer orden en los .mbientes más luminosos, 

como una estrategia para desplegar una mayor superficie foliar. Esta 

hipótesis también está basada en observ.ciones de campo. 



-------- ------ . 

37 

CAPITULO DOS: METODOS 

2.1 DESCRIPCION DEL AREA DE ESTUDIO. 

El trabaje se r •• lizó en l. Estación de Biologia Tropical "Los 

TUlCtlas", reserva natural del Instituto de Eliolog1. de la UNA" 

loc.liz.d.. 33 km .1 norte de Cate.aco, y a 4.5 km de l. costa del 

Golfo de México, en el sur del estado de Veracruz y al oriente de la 

Sierr. de Los Tuxtlas (Fig. 2). 

9S•
f 

GOLFO DE HEX/CO 

Figur. 2. Localizaci6n del área de estudio. Fuente: An6ni~o, 1989. 
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La al ti tud en los terrenos de lA estaciÓn va de 150 a 53(' m 

s. n. m •• El presente trabaJo se reAlizÓ sólo en la parte Este de la 

reserVA, que es la de menor altitud. La ,'eg iÓn posee un c 1 i ma 

cálido y húmedo. Las temperatUt'AS máxIma y mlnlma lion 29°C y 17°C, 

respectivamente <promedios mensuales), y lA temperatura media anual 

es de 23.7 ·C (Lot-Helgueras, 1976). La época de lluvias va de Junio 

a febrero y la de secas de marzo a mAyo; sin embargo, son usuales 

lluvias durante todo el año. 

La precipitAción media anual es de 4900 mm, el 15X de la cual se 

debe a los "nortes" que ocut'ren durante el invierno. Estos son 

vientos húmedos que alCAnzan velocidades de hastA 80 km/h, los cuales 

tienen un papel importAnte en lA dinámica estructural de la comunidad 

debido A lAS aberturAS que producen en el dosel por la calda de ramas 

y árboles ("artlnez-Ramos, 1985). 

t! sustrato geológico es de origen volcánico 

Terciario Superior; sin embargo, la última erupción del volcán de San 

"artln (el más alto de lA región con 1700 • s.n.m.) fu. en 1793. El 

sust "ato o forman rocas basálticas y andeslticas TlezcladAS con 

cenizas volcánica •• Los suelos son latosoles de migajÓn ArCilloso, 

de color moreno rojizo y con unA profundidad VAriable, pH ácido de 

5.1 a 6.9, eutróficos con gran cantidad de materia orgánica (5.5% 

_9ún Bonger. n Al., 1988). ' 

:-, ). . 
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2.2 FLORISTICA y ESTRUCTURA DE LA SELVA DE LOS TUXTLAS, VER. 

'La selva de Los Tuxtlas se clasifica como selva alta 

perennlTolla (SAP) (~Mil'anda y .... rnandez X., 1963), y su 

localización (18"34'-lS"36'N y 9S"04·-9S·09'N) está cerca del 11.ite 

norte neotroplcal de distrlbución de las selvas de este tipo (Lot-
, 

HelguRras, 1976). De acuerdo con este autor, este tipo da vegetación 

presenta val'lantes en estructut'a y composición debidas principalmente 

a la variación en topDQrafla y a la presencia de co.unidades 

secundarias pt' oducto de perturbaciones naturales o de origen humano~ 

Se han reconocido alredador de 818 especies da angiospermas, 

helechos y grupos afines para esta selva dentro y en las 

inmediaciones de la e.tación (Ibarra y Sinaca, 1987), faltando 

todavla por encontrar un 104 · ... según estos autores. Las especies 

a 118 familias, de las cuales la. ..jar 

representadas son: Orchidaceae (60 especies), Compositae (S9 

especies), Leguminosae (S4), Polypodaceae (50), Rubiaceaa (40), 

Euphorbiaceae (24), Moraceae (20), Gramineae (16) y Lauraceae (IS), 

entre otras. Dentro de estas fa.ilias se pueden encontrar mas de 150 

especies arbóreas (Estrada ti Al. ,1985). 

(e. fisonomía, 
'--

estructura y co.posición florlstica de una 

hectárea fu. estudiada en detalle por 80ngers ~ Al. (1988), quienes 

encontt'aron lo siguiente. La selva presenta un dosel cerrAdo a los 

30-35 • de altura. El B9.4X de las especies son perennifolias, 2S.41. 

presentan hojas compuestas y 80% tienen hojas en las clases de 

tama~ notOfila y mesOfila. La estructura de la selva se caracteriza 

por una densidad relativamente caja (2976 individuos con un diámetro 
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a la al tur a o el pec ho (DAP ) ~ de 1 cm, y 34 b i ndlv iduos con un DAP > 

de 10 cm por hectárea). En d 1 cha hec tá t' ea se encon t r aron 2 34 

especleS, de las cuales 55.11. f ueron a rboles (129). 9 .41. arbust o s, 

.3.4",; palmas, 2 0.1 1. lianas , 6.81. hlerbas y ~ . 1 % d e un a f orma d e vi da 

que no pudo ser dete r minada. Ademas enc on tt'a t'on 5 8 e s p ec i es de 

epifltas y hemiepifitas. 

Aun cuando Popma et i!l. (1988) afirman que e n un s entido est t'l cto no 

existe estratificación en la selva de Los Tuxtlas , la estruct u r a de 

la comunidad se caracterIza en general por una domlnancia relativa de 

Astrocaryum mexicanum en el sotobosque, Pseudolmedia oxyphyllari. en 

las capas intermedias y Nectandra ambigens en el dosel superior. En 
.J 

Estrada ( 1985) se añaden a las anteriores: Faramea 

occldentalis y Psychot r i a spp. en el estrato inferior (O-1 0 m.); 

Quararibea funebr~s, Cr oton nltens, Guarea glabra y Stemmadenia 

donnell-smithii e~ ~ ! a strato me d i o (10 - 20 m. ); y Poulsenia armata, 

r"c.h l'll y f'.: .tt¡!~~J.l..(~~ arbJ;ct?'··lll\ . entre muchas otras, en el estrato 

( AIguroQS . ~ultaaos di f erentes de dominancla de 

2 s pecies \1971), Piñet'o et al. 

( 197 7) y Carablas (1979), l o cual Ind i ca una gran variabilldad 

floristica local. Por arriba de los 40 m sólo se presentan las copas 

":--, de at'boles emergentes, pat't i c ulat'mente del génet'o E lC US;; 
(, 

En c uanto a la e st r uc t ura horizontal de la selva, e n 197 9 las 

fase s estructural e s madura , claro y de c onst r u cc l ó n eran d e u n 771., 

6 1. Y 17% d e la superf ic i e r e spec ti vamente . To r queb lau , 19811. 

Final mente , l a tasa d e r e novación (def in lda c omo ~l t l empo que 

tra nscurre e ntre dos c laros ~n u n mI smo sl t io d e l a selva) ca l c u l ad a 
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para la selva de Los TLix t las fue de 138 años (Bonge.'s et al., 1988). 

Por lo tilnto, en comparación con ott'ilS selvas húmedas, esta selva 

presenta: 1) caracterlsticas fisonómicas foliares similares, 2) una 

baJa dIversidad, 3 ) una baja densidad, 4) un área basal similar , y 5 ) 

una tasa de renovación bAjA (Bongers .t al., 1988). 

2.3 ELECCION y DESCRIPCION DE LAS ESPECIES. 

Se requerian especies que presentAran individuos en todos los 

distintos ambientes de la selva, de modo que se pudiera encontrar 

cierta plasticidad fanot1pic., y que a su vez tuvieran requeri.entos 

de hábitat mAs o menos similares para que se pudieran comparar las 

caracter1sticas de las especies entre si. 

Las especies elegidas fueron Pseudolmedia oxyphyllaria Donn. 

Srn. , ("tomatillo") de la familia Moraceae; Guamia sp. (especie 

todavía no determinada y posiblemente no descrita), anteriormente 

reportada para la estación CDIIIO Sapranthus microcarpus ("colorado" ), 

de la familia Annonaceae (Ibarra y Sinaca, 1987), y Trophis mexicana 

(Liebm.) Sur . , ("ramoncillo"), también de la familia Mo.'aceae. En 

lo sucesivo y por razones prácticas, las especies elegidas, se 

nombraran únicamente con el epíteto génerico. 

Estas especies corresponden a las estrategias de histot'la de 

vida nÓmada (Pseudolmedia ) , pionera (Trophis) y to l erante (Guamia ) , 

segun la c l aSIf i cacIÓn de g r upos de con ve r genc ia ec o lóg i c a de 

~artlnez-Raaos (1985). 
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También se requeria que las especies presentaran una alta 

abundancia de individuos Juveniles a lo largo de todo el gradiente 

ambiental de la selva, par'a disponet' de una muestra suficientemente 

grande de individuos a estudiar. El hecho de encontrar una 

distribución más amplia para estas especies en estado juvenil en 

comparaci6n con otras, hace pensar en la posibilidad de que exista 

cierta plasticidad fenotípica o capacidad de aclimatación que les 

permite explotar los distintos ambientes de la selva en dicho estado 

de desarrollo. Por otro lado, también se requería que los individuos 

poseyeran cuando menos dos ramas. Trophis mexicana es una especie 

dominante en el estrato bajo y medio arb6reo Pseudolmedia 

oxyphyllaria en el estrato bajo, medio y alto, y Suamia sp. en el 

estrato bajo (O 10 m), (Flores, 1971; Piñero et al.. 1977; 

Carabias, 1979; Martlnez-Ramos, 1980; Bongers ~ al., 1988). 

Las siguient.. caracterlsticas morfo16gicas para individuos 

adultos fueron presentadas por Ibarra (1985): 

Pseudol!@dia oxyphyllaria Donn. s..- Planta dioica. Arbol de 20 

25 m de altura (máx. 30), Y 30 - 50 cm de DAP. Contrafuet'tes 

insinuados de 30 50 cm de alto y 4 a 6 por tronco. Tronco 

cillndrico de corteza lisa, parda o pardo grisácea. Exudado pardo 

claro cambiando a pardo oscuro. Copa relatiVAMente abier'ta, 

redondeada, con ramas cercanas entre si y más o menos hOt'izontales. 

Hojas simples, alternas, peciolo con exudado pardo pálido al 

desprenderlo del tallo. Produce drupas de 12 - 18 mm de largo, de 

color anaranjado a rojo y semillas esféricas, blanco amarillentas, de 

11 - 13 mm de largo. Florece de febrero a abril o mayo y fructifica 

de abril a mayo. 
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Guamia sp .• - Arbol de 3 - 7 m de altura (máx. 10 m) y de 8 - 18 

c. de DAP, sin contrafuetes. Tronco cillndrico t--ecto de cortez.a lisa 

parda o negt'uzc.a cuando húmeda. Copa t'edondeada, densa y con las 

t'amas en esplt'al, muy cercanas entre sl y con apariencia verticilada. 

Hojas simples, alternas, verda grisáceo, con ó - 8 (-10) venas 

s.c:undarias. Infrutescencia con 5 - 7 frutos individuales de 2 - 3.5 

_ de largo, pardo vet'doso a negruzcos y de 4 - 8 semi llas por fruto. 

Florece y fructi tica en forma i,'regular a lo largo del año. 

Trophis meXIcana (Liebm.l Bur.- Pl.anta dioica. Arbol de 5 - 7 m 

de altura (.Áx. 12 m) y 7 - 15 cm de DAP, sin contrafuertes. Corteza 

lisa, verde grisÁce.a y exudado transparente. Copa redondeada, 

ligaramente abierta. Hojas si!lples con 7 9 venas secund.arias. 

Infrutescencia de 4 - 7 .m de largo, con drupas de color rojo Y negro 

al secar. Florece de enero a mayo y fructifica de abril a junio. Su 

látex transparente 

reconocimiento. 

es la característica más sencilla para su 

2 . 4 ELECCION DE LOS INDIVIDUOS Y MEDICION DE LAS VARIABLES 

Originalmente se p,..tendió tt'abajar con una muestra de 100 

individuos por esp.c:ie, distribuidos a lo largo de todo el gradiente 

ambiental, simplemente por considet' arse un tAmaño suficientemente 

grande de .uestra para poder apreciar una respuesta de plasticidad 

fenotípica de indi v iduos de dist i ntos mi croambientes. 

determinar el ta.año de auestra no se utilizó ningún procedimiento 

estadístico. 
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La eleccion d e indi v iduas se realizÓ med i an t e un r ecorr ida 

dirigida a la larga de las ve r edas de la zona mas cercana a las 

I ns talaciones de la estación. Para seleccionarlas, se ut i li zÓ c omo 

cr i t e r iO que tu v i eran en t r e 50 y 250 cm de altura, y que estuv ie ran 

aparentemen t e sanas y sin ningún daña flsico. Debido a que na fue 

posibl e completa r las 100 indi Viduos en el área de trabaJO, pa r a 

Pseudolmedia 5e mal'ca t'on 98 indi Viduas, 

Troph l s 84. 

para Guamia 85 y 

En cada i ndi v idu o de las tres especies se midieran las 

siguientes val'iables (entre paréntesis se i ncl uyen las abt' e v iatur as 

usadas para referirse a ellas): altura total (ALT) , 2) diámetro 

del tt' onco a 30 cm del suela, usando un vernier ( DIAM ) , 3) número de 

hojas mayores de 3 cm de longitud (NH ) , 4) los diámetros mayores de 

la cap a para calcular el área de la cober tura follar (COB) (método 

similar al utilizada por Kohyama, 1987), 5) dis t ancia entre las ramas 

pr i ncipales a la largo del tranco (DR I , 6) longitud de cada una de 

estas ramas unidas al tronco (LR), 7) altura de la intersección al 

tronco de la p r imera rama, de abajo hacia arriba (AR I (Fig. 3 ). 

Además se contó el número de I' amas de cada orden de ramificaciÓn pa t' a 

la obtenci Ón del 1ndice de bifurcación mediante el méto~o de Strahler 

(1957) . De aquí se obtuvo el número de ramas totales (NTl Y el 

número de r amas del primel' arden (NI) (Fig. 4) . Para el casa del 

n úmero de hojas, se fijÓ un tamaña mínimo de 3 cm de larga debido a 

que can un tama ña menar, las hojas todav1a no estaban completamente 

deSdt' r O l I adas. 

En cuanto al lB, cama se vió en la sección 1.2.4, e x isten dos 

me t od os pa r a s u obtenCiÓn. Aqul se utili ZO el s istema de St r ahler 
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(1957) simp l.emente pOt'que se encontró más comodo paril el conteo del 

número de ramas por orden. ya que se realiza de la periferia hacia el 

tronco, mientras que el método botanlco es del tronco hacia la 

periferia. Adema. no S&l pretendla seguit' la evolución o el 

desarrollo del lB a futuro, paril la cual se hubiera requerido 

utilizar el .istema botánico. 

Dlametro d. la copo (COB) 
.... --------------------------------1 

el, hojas 
(NH) 

rama 

T 

Altura (ALT) 

..L. 

Fi9ura 3. Vilriables morfológicas (y sus abreviaturas) incluidas en 
este estudio. 



40 

FIQura 4. Ra.as de prlmel' orden (nÚmero 1>, y ramas totales (NT> 
que es iQual a la suma de las ramas de todos los 6rdenes . 

2.5 ESTIMACION DE ABERTURAS DEL DOSE~ FORESTAL 

Con el prop6sito de analizar la posible relación luz 

arquitectura con base en la estructura espacial de la selva, se 

practicO una e.tiaaciOn de la abertura del do.el fore.tal arriba de 

cada individuo para tener una e.tlmaci6n de . a I l uminacIón potencial 

relativa sobre un Indi v iduo, a t r a vés del método que a continuacIÓn 

.e describe. 

La e.ti.ación de la abertura del do .. l fore.tal se hizo mediante 

apreciación visual, calculando una proyecci6n vertical en fOI' ma 

cOni c a desde el individuo seleccionado hasta una altura de 25 m. 

Esta pr' o yecci6n cónica se h i zo a un ángulo de 2 2.5° respecto a la 

vertical con l a ayuda de un clinómetro. De esta mane r a, a la altura 

de 25_, que •• la altura a la que se estimó el primer valor de 

abertura del dosel, se cubrla un área circular con un diámetro 
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e3 ~ 1"'Clones ~e hlCIe r on oa r~a las al'turas 20 , i. ( , Y S !TI \ F:; . 5 1 . S e 

trabaJó con J n ang u lo De __ . ~ Ceb l GC a Que a ¡~ alt ur" a oe 

huecas :l e l dose : Que ~e est lmar-on " 0 e x c2dlan e ste a.nQulc . 
Altura (m) 

------~~~ - - . - - - - - - - - -- - - -- - - --- . - - - - - - - -:;/'- -

/"-~.¡oo......:::><: 

25 

------
20 

\ : " \ : : 
\ :22,5-,' 
, I I 

10 

, I I 

\ :-: 
\ : " \ I I 

\ " 

------ -~-------____ ~_L~~L_~~ ____ ~ __ _u~~~ ____ ~ ______ ~~ ____ ;_2--

FI gu r a ~ . a ) angu l a d e p r o y Eccl ón CÓ~lca~ y b ) Rs tlmaClón d e 

los porcentajes ae aberturas de l dosel. 

La abertura ce~ aose l en cad a e s t t-ato conslderado s e c.lcula 

estimando visualmente el por centaje de la super fi cle o area del 
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Con el propó5lto de obtener un valor comparativo de la luz 

proveniente de la pal'te superior de cada individuo, est05 porcentaJes 

se combinaron de la siguiente .anera. Considerando que sobre la capa 

de follaje supel'lor' llega un 100% de luz, este porcentaje se 

.ultiplicó por el porcentaje de cobertura de la pri.era cAPa, éste a 

su vez pOI' el de la segunda cAPa, Y asl sucesivamente hasta que 

finalmente se multiplicó por el porcentaje de la última capa de 

follaje o estrato inferior. De esta .. nera, el valor final dependi6 

del número de capas determlnado arbltrariamente y del porcentaje de 

abet'tura de cada una. En la Tabla 1 se pres.nta un ejemplo de estos 

calculas, basado en la Figura 5. 

Tabla 1. EJe~lo de los cálculos para la estimación 
de las aberturas del dosel. 

Capa de vegetación 

Superior 
t1edia superior 
Media inferior 
Inferior 

Altura 
aproximada 

(m) 

~ 
20 
10 

5 

Abertura del 
dosel 
(;:.) 

80 
bO 
90 
90 

Operaciones 
arit .. ticas 

1001. )( 
80% x 
48;:' x 

43.2% x 

.80 

.bO 

.90 • 

.90 

80% 
48;:' 
43.2% 
38.97. 

Valor final - 38.91. de iluminación 
relativa 
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2.6 MEDICION DE LA LUZ 

2.6.1 Antec.aentes 

La actinometría es el estudio de las mediciones de la cantidad 

de luz absorbida por una solucion qUíMica (Borrel, 1980). El siste.a 

mas utilizado es la actinometría quimica, en donde se da una 

formación de productos y un consumo de reactivos como resultado de la 

incidencia de luz. El rendi.iento de formación de un producto es el 

número de moles que se forman por cada Einstein de radiación de 

determinada longitud de onda absorbido (un Einstein equivale a una 

mol de fotones). El uso de los actinómetros en el caMpo de la 

ecoloQ1a se re_onta a 1957 y 1959 por Maa!5 y Westhoff, 

respectivamente (Pierik, 1965). 

Una de las sustancias qu1.icas uta 1 izada en métodos 

actinométricos es el antraceno. Los métodos basados en el antraceno 

funcionan como una integración de moléculas (Dore, 1958, en Pierlk 

1965), ya que ei compuesto absorbe energ1a lUMinosa para unir dos 

molécula. de a,tr~c~no. F~l t zc h e (1807, en Pierik, 1965), sintetizó 

el d1mero diantraceno a partir de una solución de antraceno disuelta 

en benceno, irradiandola con luz solar. El proceso fotoqulmico de la 

reacción se basa en la dilllerización activada pOtO .aléc:ulas de luz, 

siendo la reacción como sigue: una excitación por cuantos de luz en 

el antraceno forma un dit"radical en las posiciones 9 y 10 de la 

molécula, la cual al chocar con una molécula de antraceno no 

excitada, forma un dimet"o (diantraceno). 

llevar a cabo en ausencia de oxigeno. 

La t-·eaCClon solo se puede 
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La formaciÓn de diantraceno a partir del antraceno es 

directamente proporcional al nÚmero de moles de luz absorbidos 

(Pierik, 1965). Suzuki (1943,1949,1950, citados en Pierik, 1965) 

reporta que la absorción del antraceno es abajo de los 390 nm, con 

máximos a los 359 nm y 378 nm, siendo la luz ultravioleta la 

responsable de la dimerizaciOn. Bokhorst (1970) reporta los 

siguientes puntos de extinción para el antraceno: Máx.: 359.5 y 378.5 

Y Min.: 349.5 y 368.5 nm. Por lo que respecta al diantraceno, este 

tiene su absorción a una longitud de onda diferente al antraceno, por 

lo que no interfiere en las lecturas del compuesto original. 

Con esto se puede ver que la longitud de onda de absorciOn del 

antracRno está casi en su totalidad en el espectro ultravioleta, la 

cual no se utiliza durante la actividad fotosintética de la planta. 

Sin embarQo, en 

no publicados) 

un ensayo realizado por F. Bongers y J. Pop.a (datos 

con la ayuda de un fotómetro, se mostró que la 

extinción de la radiación ultravioleta en el follaje de la selva es 

proporcional a la extinción de la radiación fotosintética.ente activa 

(RFA) (Fig. 6). De esta manera es posible evaluar la disponibilidad 

de la RFA para las plantas. 

2.6.2 Aplicación del .. todo d.l antraceno para la ..aición d. luz. 

Para la estimación de la disponibilidad de luz en el interior de 

la selva, se .idi6 la concentración de antraceno en soluciOn antes y 

después de ser expuesta a la luz mediante un espectrofotómetro 

Bausch-Louds Spectronic 21, con un ancho espectral de banda 10 nm. 

Se utilizó benceno ca.o disolvente, aún cuando Mustafa (1952, en 

Pierik, 1965) menciona que existen otros disolventes para este 
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compuesto tales como xileno, tolueno, alcohol etllico, ácido acético 

y nitrobenceno, entre otros. L. elecciOn se basó en su alta 

solubilidad (7.5 g de antraceno / 100 mI de benceno) que es mayor que 

la de 105 disolventes anteriores, y RO su pico de longitud de onda de 

absorbancia (280 nm), el cual esta por debajo del pico del antreceno 

y por lo tanto no interfiere en las lecturas. 

~ • -1 
~ .... .. 
~ 

"FA' 5.041 UV - 17.4 

,aO." 

o 

• 

• 

40 lO 

UV ("E/rl/.e,) 

• 

10 

FiQura 6. RelaciOn entre la radiación fotosint*tic..ante activa 
(RFA) y la radiación ultravioleta (UV) en la selva de los 
Tuxtlas. Fuente: F. BanQers y J. Popma, datos no publicados. 

Inicial •• nte s. .idiO la absorbancia en una •• rie d. 

concentraciones en un rango de 10nQitud de onda que sirviO para 

lOO 



determinar la mejor concentra clon (.05 g i l de benceno) para obtener 

el espec tt'o de absorbancia del antraceno (Fig. 7). Esta 

concentrac ión resul tó la más adecuada ya que et'a 1 a que proporc ionaba 

el espectro más amplio de absorbancia para este compuesto. Ademá., 

este mostt'ó un rango de absorbancia (Al similar al citado por la 

literatura. 

A 

2.0 

• 
1.0 

0 .5 

O. 

340 345 350 356 360 365 310 315 380 385 3.0 

Lonoltud de onda (nm) 

Figura 7. Espectro de absorción para el antraceno a una concentración 
de 0.05 gIl, en unidades de absorbancia (A). La flecha indica la 
longitud de onda seleccionada. 

Con base en esta curva de absorbancla se selecciona la lon gitud 

de onda de 370 nm para realizar las lecturas (flecha en la F l g. 7>, 

que es el punto más cercano a la longi t ud de onda de lecturas 

reali z adas en otros estudios. Una vez determlnada la longi t ud de 



onda para las lecturas, se procedló a elaborar una cut"va de 

calibracl6n de la absot' bancia como funclón de la concentraci6n de 

antraceno (Fig. 8' . La gráfica se h i zo más deta l lada para la region 

más sensible de la curva (F lg. 9). 
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ConcentroCioll d. Glltrac.no (9/1) 
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Figura 8. Curva de calibrac i ón de Absorbancia (A) como funci6n de la 

concentración de antraceno. 

Con bas e en la Fi gura 9 se s elecc i onó un a concentrac i ón d e . 06 

g/l, la cual se encontraba en una regi6n más sensible d. Absorbanc i a 

a los cambios de concent r a c iÓn, pero al m1 3mo t iempo su f i cie n temente 
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al ta como Dara que no se agotara el antrae eno durante la e xpos i eion a 

la l uz . 

A 

1.5 

1.0 

0.5 

.... 

,./ 

./ 
.1 

.1 
;, ./ 

0 .01 0 .02 0 .03 0 .04 0 .05 

./ 

/" 

/.~ .. / " 

..... 
.. .. '. 

0 .1 

Concenlracion de antraclno (11 /1) 

0 .15 

FiQura 9 . Curva de calibración de absorbancia (Al como función de 

mI, 

la concentraciÓn de antraceno, para la parte del ranQo que 
es más sensible a la concentraciÓn. 

Para las labores en campo, se utilizaron tubos d e ensay o de 17 

u s ándose un tubo po r c ad a I nd iv i duo a estud Ia r . L'J s tub os se 

llenaron completamente c on la solución de ant r a eeno. Previamente se 

fijÓ un alamb re en cada i ndi vi duo, y en el s e sujetó el t ubo con l a 

solución, procurando que su exposici Ón no s e obstruyera por alguna 
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hOJa o rama, sino que t'eciblet'a la ma yo ,' c antidad de luz di fusa y 

dIrecta. 

3 4 n / luz). 

07: 1.1 1) ht'S 

La Soluclon se e xpuso dut'ante 3 dlas pat'a cada e s pecie .32-

Pa,' a el l o los tubos se coloca"on e n t" . l as '.) b: OO y las 

y se leva nt at'on despues d e . ocultamiento de l sol, 

aprox imadamente a las 18:00 n,' s del te,'cer día. l_a colocación de los 

tubos se real i zó en dos etapas debido a la imposib i l idad de hacet'lo 

al mIsmo tIempo para todos los individuos, lo cual hubiera sido 

deseable. Por ello, los de PSll!Udolmedia se colocaron un dia y los 

correspondientes a las otras dos especies al día siguiente. 

Con la intención de conocet' la radiación total que habla llegado 

durante el e xperimento y poder comparar los valores de las tres 

especies durante los tres días de e xposición, se colocaron tubos en 

un sitio completamente abierto ¡sitio cont,' oll y se tomaron lecturas 

de la t' adiac Ion tota l con un f otomet"o mar ca Lico,' cal ibrado en 

EInsteins/m2. 

Una vez finalizada la exposición de la SolUCIón , los tubos se 

,' ef"lgeración, apt' oximadamente ent r e 5 · y 7·C, pat'a 

eVItar la reversión del diantraceno s i ntetizado, y la congelación de l 

Benceno, lo cual ocurre a 4·C. Posteriormente los tubos se 

trasladaron a la Ciudad de Mé x ico en una caja refrigerante con 

interior negro para evitar la penet r ación de la luz. La s medicic;lnes 

de absorbancia por medio del espectrofotóme t ro se r ea l izaron en e l 

Laboratorio de ~lict'obiol ogla de l a Facu l tad de Cienc ias, UNAM. 
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2.7 RECONOClI'lIENTO DE LAS FASE.S SUCES IONi4LES 

Con el Objeto de h a cer una comparac IÓn a rquitectural de los 

indlviouos por tipo de estado sucesIonal de la sel ~a, tal como un 

sitio de selva madura, un sItio de fase de construcciOn, y un claro, 

Para del i nn ta,' los se consideraron las s l guientees criterios. 

c l aros se utilizó la definicIÓn de Brokaw ( 1982a) (secclón 1. 2 . 1) . 

Las sitios de selva mad u ra se reconocieron por la presencia de un 

dosel superior cerrada, mientras que las sitias de estructura 

intermedia se reconocieron por presentar un dosel superior abierto, 

pero con la presencia de un dosel media o medIO superior mas o menos 

cert'ado. La presencia de especies pionel'as también ayudo en el 

reconocimiento de la fase de desa r rolla de los sitIOS. 

2. 8 ANALISIS DE RESULTADOS 

E l anal l s ls es t acl st l ~c d e l as variables arquitectur ales e n 

re l ación a la luz consistió en la comparacIÓn entre las medias de 

sitios de luz contrastante medIan te la prueba de i de Student, y 

mediante correlaciones lineales entre las variables arquitecturales 

y el gradiente lumínico. Deb i do a que se d i sponía de un cúmulo d e 

mediciones a lo largo del g r adiente lum1nico, s e apl i có un analisis 

de correlación e n t r e la luz y la variable d e respuesta para cada un o 

de los parametros ut i l izados . Pa ra e l lo se u til IZÓ la correlación 

lineal paramétrica de Pearson (Steel y Tor r ie, ) . 
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Frevlamente a la ap l i c acion de estas pruebas, se reali z ó un 

analls l s de los datos en unos cuantas variables tales c omo ALT, OlAN, 

NH, DR Y LR, para cOI' roborar que presentaran una dlstt' ibución n Ot'mal. 

Las a nall s ls s e r e a li zaran con e l paquete estadistico SAS eSAS Inst. 

Ine. , 1985) en el equipo de cómputo I BM 4 3 41 del Centro Científico 

IBM de Méx lco. 

Con es tas pruebas estadíst i cas se real i za r on tres tipOS de 

análiSIS. El p rimero s e hlz a a part ir de la c orrelac ión entre l as 

varlabl es de morfo l o g l a y la l u z r elativa para todos los i ndividuos 

de cada espec i e. En e l segundo se comparat' on l as va r' lab l e s de los 

individuos con mayor e xposición de luz (de claros grandes y bordes de 

selva ) , con las de los individuos de sitios cer rados, los cuales a 

de sel' pocos, podían mostrar diferencias notables de 

cOMportamiento debido al contraste de ambientes . El tercer anális i s 

conaistió en la compal'ación de al r ededor de 25 indiv i duos de sitio 

cerrado c on un n ú mero slmi l a r de i nd i viduos e n Sit io in t e r medio . 
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CAPITULO TRES: RESULTADOS 

3.1 DISPOSICION ESPACIAL DE LOS INDIVIDUOS Y AMBIENTE LUMINICO 

Los valol'es de radiaci6n total pal'a los días en que se 

expus1eron los tubos de Pseudolmedia fueron de SO Einsteins/m2, y 

62.5 Einsteins/m2 para Guamia y Trophis. Los valores reales de 

absorbancia para cada individuo se convIrtieron a valores relativos 

de luz (LUZREL), utilizando estos datos de radiac16n total con el 

objeto de poder comparar los datos de luz para las tres especies. 

En los Apéndices 1 y 2 se presentan los valores de absorbancia y 

relativos de luz para cada individuo. Estos se convirtieron de 

absorbancia a valores relatIvos de luz de la Siguiente manera: 

Para Pseudol@edia, LUZREL = (1.444 - absorbanc1al/50 

- Para Guamia y Troph is, LUZREL = (1.444 - absorbancial/62.5 

donde: 1.444 es el valor de absorbancia de la concentración inicial 

de antraceno; absorbanc:ia ~s el valor de absorbanc:ia f1nal para cada 

individuo; y 50 Y 62.5 son los valores de radiaciOn total en 

Einsteins/m2 para los dias en los que se t'ealizaron las mediciones. 

Los valores resultantes se multiplicaron por 1000 para hacer .as 

fácil el manejo de los datos. De esta manera los valores de luz que 

se presentan en lo sucesIvo son relativos porque están ponderadas por 

el valor acumulado de luz durante el experimento, y sus unidades son 

unidades de absorbanC:la/Einstein/m2. 

Los ' valores de LUZREL obtenidos fluctuaron entre O y 9.BB para 

Pseudolmedia, entre O y 9.66 para Guamla, y entre O y 18.06 para 
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T,.ophp;. En vAlo,.e. absolutos, est .. s clfra. equivalen 

aproMi ... d..-nte .. un 

PslUdolmedi., de O .. 18.87 

ranoo de O.. 19.3 Einsteins/.2 p .. ra 

p.r. Gu .. mla y de O • 35.27 para Trophls. 

Tomando en cuenta que el vaio,. de LUZREL total acumulado dur'ante los 

tr.s dias d.l .xperl.ento fuá a. 25.6 unidad.s, los v .. lores máximos 

de cada especle cor,.esponden al 38.6, 37.7 Y 70 .5~ de la radiación 

tot .. l 500,.. el dosel fo,.est .. l p .. r.. f's.udol_di .. , GU""'Hl y Trophis 

respectiv ... ente. De esta manera se tuvo una estim .. ción de la 

cantldad ae luz que llegaba a lo. lndividuo. más expue.tos. 

Los individuos d. PltUdol_dia y Guamia expuestos a .. yor 

r .. diaciOn (9.88 y 9.66, r.~ectiv ... ent.) correspondieron a cl .. ros 

9rande., .ientr... que el de Trgphis (18.06) •• encuentr .. ron ubic .. dos 

en el borde de 1 .. s.lv .. , donde hay ",ayor exposición a la luz. 

Novent .. porciento de los individuos se .. orup .. ron entre O y b de 

LUlREL, y .. que los que tuvi.ron valores de luz superior •• fueron 

lndlviduos que se encontr .. o .. n en sitios muy ilu.in .. dos t .. le. como 

cl .. ros or .. nd.. o bordes d. lA .elv.. (FiO •• 

Pawydol .. dia, §Uamia y Trgphis respectivAment.). 

10, 11 Y 12 pArA 

Para la. t,.e •• speci •• , lo. individua. con valo,. •• de O a 2 se 

encontraban únic .. ..nt. en .itios de selva mAdura o dosel ce,.,. .. do. 

Lo. individuo. can valore. de 2 a 6 •• taban distribuidas en los 

sitios de .. tructu,.a y .dad intermedla, y los individuo. con valor.s 

de 4 a b se encontraban única.ente en claros. De .sta manera se 

tuvo la distribución de frecuencia de individuos por tipo de .itio 

(Fig. 13). 
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Como se puede apreciar en las Figuras 10, 11 Y 12, las especies 

en general presentan un rango de dIstribución muy amplio (O a 18 

unidades de LUZREL) dentro de la selva; SIn embargo, la mayor 

abundancla de indivIduos se presentó en 

intermedia (2 a 4 unIdades de LUZREL). 

los sltios de estr uctura 

3.2 RELACION ARQUITECTURA - AMBIENTE LUMINICO. 

EXIste una alta corr elaci6n entre la altura de las plantas y la 

mayor!a de las variables arquitecturales analizadas en este estudio 

(Tabla 2); por lo tanto, éstas se ven fuertemente influenciadas por 

la al t ura de los individuos cuando se analizan en relación a la 

intensidad luminica como se hace en el pre sente inciso. Para 

minimizar este efecto, los valores de las variables se ponderaron 

obtenIendo Indices de arquitectura en relación a la altura , 

dividiendo el valor real de la variable entre la altura del 

Individuo . 

3.2.1 Correlaciones entre variables arquitecturales y la luz. 

En la Figura 14 se muestra la relación entre los valores relativos 

de luz y el grado de abertura del dosel a partir de todos los datos 

de abertura estimadas pat' a las tres especies. Se observó una relación 

directamente proporcional entre estas dos var i ables a pesar de que 

e XIste una disperSIón de los puntos muy alta (r2 = 0 . 289). 
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La correlación entre los valores relativos de luz \LUZRELI y la 

abertura del dosel (DOSEL) fue de r2 = 0.28 en Pseudolmedia y r2 = 

0.83 en Troph!s, (p 0 .000 5 Y 0.000 1, respectivamente); y pat'a 

Guamla la correlación no fue significativa (p 

En cuanto a la correlación de la 

0.081 . 

arquitectura con l a 

disponibil i dad de luz (Taola 3 1, en Pseudolmedla no se presentaron 

correlaciones significativas entt' e la arquitectura y la luz y 

de la abertura del dosel. En Guamla sólo se obtuvo corre laci ón 

arquitectura con la abertura de l dosel para las variables de 

diametro, cobert ura fo ll ar, numero total de ramas, longitud de la 

rama e indice de bifurcac ión; mientras que e n Trophls solamente se 

obtuvieron correlaciones significativas ent r e la arquitectura y la 

luz relativa para las variables cobertura foliar, número de hojas , 

ramas de primer orden, nÚmero total de ramas e indice de bifurcación . 

El Indice de bifurcación fué la única va ri able qUQ presentó un a 

correlaclOn nega tiva c on el g r a diente lumínico en los dos casos. 

3. 2 .2 Comparación de individuos en sitios e x tremos. 

El nÚmero d e indiVidu os para la comparación de in d ivlduos en 

sitiOS e x tremos fué de 11 de sitio cerrado y 11 de sitio ab ierto 

para Pseudolmedia, 5 en s it io cerrado y 6 en s it io abie r to para 

Tt'opni s , y 15 en ambas condiciones pal'a Guamla, a e xcepción de 

a lgunos casos que se ind ic a n. 

Los v a lores de LUZREL para los ind l vlduos comp a rados de cada 

especie se muestran en la Tabla 4. 
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Tabla 3. Coefi c ientes de c or r elaciOn I r) para las variables de 
morfo l og1 a ponderados con la altura y luz . El número entre 
paréntesis indica el ni vel de signif l c a nc i a. DOSEL = grado de 
abertura del dosel; LUZ REL = valores relativos da luz. Las 
correlaciones sign ificat ivas se resa ltan en negritas . 

Pseudolmedia oxyphyllaria 

LUZREL DOSEL 

DIAM/ ALT 0 .19 0.17 
n.s. n.s. 

COB/ALT 0 . 08 0.19 
n.s. n.s. 

NH/ALT 0.07 0.17 
n.s. n. s. 

AR/ALT -0.17 -0.08 
n.s. n.!S. 

DR/ALT 0.08 -0.03 
n.s. n.s. 

LR/ALT 0.17 0.05 
n.s. n.s. 

NlIALT 0.04 0.03 
n.s. n.s. 

NT/ALT 0.04 0.09 
n.s . n.s. 

IB/ALT 0.14 0.11 
n.s. n.s. 

n = 100 n = 100 

Guamia s p . 

LUZREL DOSEL 

0 .04 0 . 41 
n.s. <0.0001> 

0.06 0.53 
n.s. (0.0001> 

0.11 0.19 
n.s. n.s. 

0.01 -0.13 
n.s. n. s. 

-0 .05 -0.15 
n.s. n. s . 

-0.003 0.41 
n.s. <O.OOO!» 

0.18 0.19 
n.s. n.s. 

0.19 0.23 
n.s. (0.04) 

-0.14 -0.22 
n . s. <0.04) 

n = 87 n = 87 

Trophis mexican~ 

LUZREL DOSEL 

0. 10 -0 . 008 
n.s. n.s. 

0.28 0 . 11 
<0.01) n. s. 

0.34 0.17 
<0.001> n. s. 

0 .03 -0.12 
n.s. 

-0.16 
n.s. 

-0.12 
n. s. 

0.38 
<0.0003) 

0.37 
<0.0007) 

-0.29 
<0.008) 

n = 87 

n.!I. 

0 .09 
n. s. 

-0.10 
n. s. 

0.12 
n. s. 

0.08 
n. s. 

-0.07 
n.s. 

n - 87 

Para estos individuos se graficaron los promedio. de las 

variables de arquitectura pAra el tipo de sitio (FiQs. 15 A 17). 

De estas gráficas se desprende que, en general, no hay 

diferencias arquitecturales entre individuos de sol y de sombrA a 

excepción de los casos que se ind ican, debido a que existe una gran 

variabilidad en los valores de arquitectura en un mismo ambiente, 
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ademas de que en muchos cas os se llegan a presentar valores similares 

de arq Gi tectura para Individuos de sitios distintos (Tabla 5 ) . 

Tabla 4. 

Individuos 

2 
.,:. 

4 
5 
6 
7 
8 
9 
10 
11 
12 
1 3 
14 
15 

Pt'Omedl O 

Valores relativos de luz en unidade s de 
absorbancia/Einstein / m2, para indI v Iduos de las tres 
especies en condiciones e xtremas de luz. Sombra = dosel 
cerrado, Sol = dosel abierto. 

Pseudolmedl a oxyphyllaria 

Somb ra Sol 

O 4.08 
O 4 . 26 
0.14 4.28 
1.1 4 . 4 
1.4 4 . 5 
1.48 4.56 
1.6 4.7 
1. 7 4.86 
1. 76 5 . 58 
1.88 5.96 
1.9 9.88 

1. 15 5.1 8 

Guamla sp. TrophlS me xicana 

Sombra Sol Somb ra Sol 

o 
O 
O 

O 
O 
O 
O 
O 
O 
O 
O 
O 
O 
O 
O 

<) 

3.28 
3.3 
3.3 
3.44 
3 .47 
3 . 6 
:; . • 6 
3.78 
3.93 
4.19 
4.22 
4 . 3 3 
4 . 5 4 
4.59 
9 .66 

4.21 

(¡ 4. 2 
O 5.2 
O 8.1 7 

0 .06 18.0 
17. 7 

0.01 2 9. 8 1 

Se encontraron diferencias s i gn ificativas solamente respe cto a l 

nÚmero de hojas, n u mero total de !'amas y long i tud de la r ama e n 

Tr opnis , y pa r a el indice de bl f urcación e n Pseu dolmadia ( Tabla 5 ) . 
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Ind1ce de arqultectura 

O .6~------~~tTbr~-+--------------------------~ 

HH/AL! AR/AL! DR/ALT IR/AL' H'f/JJ1t 1ft/AL! m/AL! 

_ Dosel cerrado fft41 Dosel abIerto 

Figura 17. Pseudolmedia oxyphyllaria. El número entre paréntesis 
lnClca el numero de individuos, y la l1nea vertical ~uivale a s. 

3.2.3. Comparación morfológica entre individuos da selva madura y 

sitio intermedio. 

Para la comparación de las características arquitecturales entre 

los individuos de los grupos de selva madw'a y si tios intet' medlos, se 

compararon 20 individuos para Pseudolmedia y Guamia, y 25 individuos 

para Trophis. Los individuos correspondientes a sitios intermedios 

se obtuvieron mediante una selección al azar de entre el total de 

individuos muestreados para este tipo de ambiente. El sitio de 

sombra t u vo un valor promedio relativo de luz de 1.08 y el i ntermedio 

de 2.71. Estas cifras corresponden aprox imadamen t e a un 5.01. y 

12.0%, respectlvamente, de la luz que llega al dosel fo r e s tal . 
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Tabla "" .J. Compal' a c ión de las vari ables arqul tectw'ales entre sitlOS 
de dosel c errado y abiel' to cal'a las t l'es especies 
estudiadas en Los Tu x tlas . Ver . , t1éx l CO . 

Variable Tipo No. de 
Arqui t e c - de dosel o bsel'va - X S I p 
tUl'a l ciones 

TroQhis mexicana 

DIAM/ALT Cerl' ada 5 0.06 2 0. 008 
Abierto 6 0 . 0 71 0 . 021 -0. 945 n. 5 . 

COB / ALT Ce l' l'ada 5 0. 182 0.279 
Abierto 6 0 . 2 4 1 0 . 169 -0 .43 8 n.s. 

NH/ ALT C.r r ado 5 0 . 288 0. 16 1 
Abierto 6 0.592 0 .256 -2 .288 0.047 

AR / ALT Cerrado 5 0 .574 0. 161 
Abierto 6 0 .526 0 . 16 2 0.48 2 n.5 . 

DR/ALT Ce r r ado 
Ab iel't o 

LR/ALT Cerrado 2 0 .45 0.01 
Ab i erto 2 0. 225 0.06 4.88 0 . 0 3 9 

NT/ALT Cerrad o 5 0 . 136 0 . 061 
Abie rto 6 0.225 0 . 058 -2. 4 6 2 0 . 036 

Nl /ALT Cerl'a do 5 0.092 0 . 036 
Ab ierto Ó 0.21 0 .16 - 1. 557 n .5 . 

IB/ALT Ce r t' a do 5 0.024 0 . 004 
Abierto 6 0.019 0 . 007 1 . 254 n.s . 

Pseudol media oxh~Qhvllat'ia 

DIAM/ ALT Cer r ado 11 0.065 0 . 01 
Abi erto 11 0.066 0 .01 - 0.1 97 n. 5 . 

COB / ALT Cert'a do 11 0.327 0 . 176 
Ab ier t o 11 0. 421 0.191 -1.1 66 n. s. 

NH /ALT Cet't' ado 11 0.535 0. 2.4 
Ab ierto 11 0.6 0.362 -0.429 n. s. 

AR/ALT Cerrad o 11 0.56 0 . 115 
Ab ierto 1 1 0.5 0.19 0.905 n .s . 

DR/ ALT Cet't'ado 11 0.04 0 . 026 
Abierto 11 0.07 0.06 -1 .453 n .s. 
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TablA 5. (Continuacionl. 

VariAble Tipo No. de 
Arquitec- de dosel observa- X S t p 
tural cienes 

LR/ALT Cerrado 9 0.176 0.065 
Abierto 11 0.196 0.032 -0.877 n.s. 

NT/ALT Cel'l'ado 11 0.21 0.122 
Abierto 11 0.20 0 .103 0 . 037 n. s. 

Nl/ALT Cerrado 11 0 .152 0.086 
Abierto 11 0.15 0 . 062 0.085 n.s. 

IB/ALT Cerrado 11 0.02 0.005 
Abierto 10 0.04 0.031 -2.296 0.033 

Guamia sp. 

DIAM/ALT Cerrado 15 0.086 0.02 
Abierto 15 0.07 0.01 1.111 n.s. 

COB / ALT Cerrado 14 0.56 0 .49 
Abierto 15 0.479 0.26 0.598 n.s. 

NH/ALT Cerrado 15 0.781 0.436 
Abierto 15 0.855 0.444 -0.46 n.S. 

AR/ALT Cerrado 15 0.428 0.172 
Ablerto 15 0.436 0.156 -0.11 n. s. 

DR/ALT Cerrado 12 0.047 0.02 
Abiel'to 14 0.042 0.0 1 0 .575 n.s. 

LR/ALT Cerrado 11 0.268 0.07 
Abierto 15 0.258 () .07 0.359 n.s. 

NT/ALT Cerrado 15 0.21 0.149 
Abii!rto 15 0.23 0.09 -0.785 n.s. 

N1 /ALT Cen'ado 15 0.29 0.21 
Abierto 15 0.34 0.01 -0.605 n. s. 

IB/ALT Cel'rado 15 0.035 0.032 
Ablerto 15 0.025 0 .01 2 1 . 132 n . 5. 
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¡ndlce de arquitectura 
O,8r-------~----~------------------------------~ 

0,6 ~-----+-+--!(U.=)~+. ------------- .. - -.. -.. - .-- .----'f----.-- ---l 

0,4 f--:;;------+-+--.+-+--

0,2 

o 
DWl/ALT COD/ALT HH/ALT AR/ALT DR/ALT 'iR/ALT NT/ALT Ni/ALT rB/ALT 

_ Dosel cerrado p't:J Dosel intermedio 

Figura 18. Guamia sp. El número entre par éntesis indica el n ú me r o 
de ind i v i duos, Y la linea vert i cal equ ivale a s . 

Indice de arquitectura 

o 
HH/ALT AIt/ALT 'iR/ALT HT/AL' Hl/AL' m/AL' 

_ Dosel cerrado 1;':::':':':':1 Dosel intermedio 

Figur a 19. Tr ophis me x i cana. El n ú me r o ent re paréntes i s indica e l 
núme r o de i nd iv iduo s , Y la linea v e r tical e q ui vale a s . 
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Indice de arqUitectura 
lr---~~~--------~----------~ 

0.2 

lB/AL" N,./ALT Nl/ALT IB/ALT 

_ Dosel cerrado 1::::)::,] DOlel intermedio 

Flgura 20. Pseudo l media gxyphy l laria. El núme r o e ntre paréntesis 
indica el numero de individuos, Y la linea ver t lcal equivale a s . 

En este a nálislS no se encont r aron d iferencia5 s i gn i ficat i vas 

entre sitios para ninguna de las v a ri ables de arqu i tectu r a est udiadas 

en las tres especleS <F igs. 18, 19 Y 2 0 , Y Tabl a 6). 
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Tabla 6. Compal'aciÓn de las varlables arquitecturales entre sitios 
j e dosel cel't'ado y dosel de estructura intermedla, para las 
tres espeCles estudladas en Los fuxtlas, Ver., Mexlco. 

\)at' iab le 
AI'q ui tec
tUI' al 

DIAM/ALT 

COB/ALT 

NH/ALT 

AR/ALT 

DR/ALT 

LR/ALT 

NT / ALT 

NlI AL T 

IB/ALT 

DIAM/ALT 

COB/ALT 

NH/ALT 

AR/ALT 

DR/ ALT 

TlpO No. de 
de dosel observa

Clones 
x s 

Trophis mexicana 

Cerl'ado 
Intermedlo 

Cel'rado 
Intermedio 

Cerrado 
Intermedio 

Cel't'ado 
Intermedio 

Cert'ado 
Intermed io 

Cerrado 
Intermedl o 

Cerrado 
Intermedio 

Cet'rado 
Intermedio 

Cerrado 
I n termedio 

2 5 
26 

25 
26 

25 
26 

25 
26 

23 
22 

25 
26 

25 
26 

25 
26 

U.162 
0.171 

0.182 
0 .241 

0.298 
0 .492 

0.674 
0 .326 

0.452 
0. 235 

0 .136 
0.245 

0 .492 
0. 4 21 

0 .42 4 
0.31 9 

0.018 
0.021 

0.279 
0.169 

0 .261 
0.256 

0.161 
0 . 162 

0.21 
0.26 

0 . 261 
0.158 

(1 .1 36 
0.16 

0.024 
0.047 

Pseudolmedia oxhyphyllaria 

Cerrado 
Intermedio 

CetTado 
Interllledio 

Cerrado 
I n termedio 

Cert' ado 
Intermed i o 

Cel't' ado 
I nte r med io 

19 
19 

19 
19 

2 1 
21 

19 
19 

19 
19 

0 .465 
0.366 

0.327 
0.421 

0. 335 
0. 6 2 

0. 36 
0.34 

0.34 
0. 5 7 

0.11 
0.21 

l) . 176 
0.191 

0 .31 
0 .. 3 62 

0 . 15 
0 . 19 

0 . 2 6 
0 . 06 

p 

- 0 . 95 n . s. 

-0.428 n.s. 

- 2.28 n.S. 

-0 . 482 n.s. 

- 3. 88 n.s. 

- 2 . 6 2 n.s 

-1. 57 n. s. 

1. 254 n. s. 

-0 . 17 n.5. 

- 1.16 n.s . 

- 1 .429 n . s. 

-0.905 n. s . 

- 1.53 1 n. s . 
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1f~:-"':~~'" 
Tabla 6. · (Continuacion ) . 

1'" 
\ .. 

V.riable Tipo No. de 
Arquitec- de dosel observa- X S i p 
tural ciones ," 

8 \ 
LR / ALT Ce,' ,'ado 19 0 .476 O.bS CEN'!:. 

Intermedio 19 0.396 0.032 - 0 .97 n.s. 

NT/ALT Cet't'ado 19 0.21 0.122 
Intermedio 19 0. 30 0.103 0.371 n.S. 

N1/ALT Cerrado 19 0.352 0 . 18b 
Intermedio 11 0.25 0.062 0.BS1 n.s. 

IB / ALT Cert'ado 19 0.22 O.OS 
Intermedlo 20 0 .14 0.031 -2.9b n.s 

Guamla sp. 

DIAI'1/ALT Cerrado 15 0.186 0.2 
Intermedlo 15 0.27 0.11 2.11 n.5 . 

COB / ALT Cet'rado 14 0 .26 0 . 49 
Intermedio 15 0.379 0 .26 0 .568 n.s. 

NH/ALT Cerrado 15 0 .281 0 .436 
Intermedio 1S 0 .355 0 .44 -0 .462 n . s . 

AR/ALT Cerrado 15 0.428 0.172 
Intermedio 15 0.436 0.156 -0.123 n.s. 

DR / ALT Cerrado 17 0. 147 0 .2 
Intermedlo 19 0.042 0.17 0.475 n. s . 

LR/ALT Cer r ado 11 O.lbS 0 .27 
I nte rmed io 15 0.258 0. 07 0.379 n.s . 

NT/ALT Cer r a do 15 0.31 0.149 
I nterme dlo 15 0 .23 0 .19 -0 .75 n.S . 

Nl/ALT Cerrado 15 0.39 0.2 1 
I nte r med i o 15 0.34 0 . 11 -0 . 6 51 n. s. 

I B/ALT Cerrado 15 0.135 0.32 
I n t e r med i o 15 0 .125 0 . 012 1 . 122 n . s . 
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3. 3 RESUMEN DE F:ESUL T ADOS 

Los primeros análisis (Figs. 10 a 14) son de tipo descriptivo 

pero de gran valor, ya que muestran la distribuclon de los individuos 

a lo largo del gradiente lumínico. 

El primer análisis comparativo, sobre la correlación de la 

arquitectura de los individuos y la luz, está basado en una muestra 

de tamaño grande, lo cual estadísticamente es de gran peso. Se 

encontraron algunas correlaciones significativas entre las variables 

de arquitectura y el gradiente de luz (Tabla 3). 

El segundo análisis SR basa en la comparaci6n . de individuos de 

sitios contrastantes (dosel cerrado y dosel abierto, Tabla 5> . En 

este análisis se puede considerar que los parámetros que presentaron 

diferencia significativa entre ambientes tal~s CODO NH, LR, V NT en 

Trophis 

ambiente. 

e lB en Pseudolmedia, están influenciados por dicho 

Se dió tamb i én el caso de l os caracteres que no 

presentat'on diferencia significativa entre estos ambientes y en 

cambio, s .i mostrat' on correlaci6n estadlstica con todo el gradiente 

lumínico (LUZREL). 

Por lo que corresponde al análisis de individuos entre el 

ambiente sombreado y un ambiente intermedio, no se detectaron 

diferencias significat i vas, posiblemente debido a la gran similitud 

de luz en dichos ambientes, lo cual no t'sfleJa adaptaciones 

estructurales diferentes en los i ndividuos. 

A maner a de resumen, en la Tabla 7 se muestran las variables 

arquitecturales que presentan una c orrelac ión s i gnificativa con el 
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ambiente luminl~o. y la Tabla 8 contlene aquellas para las cuales no 

hubo corr'elación si9ni ficativa con la luz. 

Tabla 7. Varlables morfológicas relacionadas s19nlflcativamente con 
el ambiente lumlnico, para Pseudolmedia oxyphvllaria, 

Guamia sp. y Tropnis mexicana, en Los Tuxtlas, Ver., 
México con base en las Tablas 3, 5 Y b . 

Especie 

Pseudolmedia oxyphyllaria 

Guanlla sp. 

Trophis mexicana 

Var'lable morfológica 

indice de bifurcaci6n 

diámetro, cobertura foliar, número 
total de ramas, longitud de ramas e 
indlce de bifurcación 

cobertura foliar, número de hOjas, 
númaro de ramas de primer orden, número 
total de r amas, longi t ud de ramas e 
indice de bifurcación. 

Tabla B. Variables morfolÓQicas no relacionadas con el amb iente 
lumínico, para Pseudolmedia oxyph yllar'ia, 6uamia sp. y 
Trophis mexicana, en Los Tu xtlas, Ver., México, con base 
en las Tablas 3, 5 Y Ó. 

Espec i e 

Pseudolmed ia oxyphyllaria 

GUtamla sp. 

Trophis ~xicana 

Variable morfol6gica 

di~etro. cobertura foliar, nOmaro de 
hojas, altura de la pr imera rama. 
distanc i a entre ramas , longitud de la 
rama , ramas de primer orden y número 
tot al de ramas . 

número de hojas, altura de la p r imera 
rama , dis tancia entre ramas, número de 
ramas de primer orden. 

diámetro, altura de la primera rama y 
dis tanci a ent re r amas . 



CAF'ITULO CUATRO: DI SCU510N y CONCLUSIONES 

La. dlscuslón del trabaJo se realiza primeramente sobre l os 

métodos empleados y e l a nal lsis estad lst Ic o de los da~os. después 

sobt'E la distribución espaC i al de los i ndi vIduos en relaCIón al 

ambiente l uminlCo. y f inalmente soore la plasticldao fenotlPlca 

observada en l os p arámet ros a rqui tecturales y la r e l aCIón que guaraan 

con la luz. 

4.1 ASPECTOS METODOLOGICOS 

En relación a los métodos empleados e n el trabajo se puede d eci t' 

lo siguiente. 

La est imaci ón de las aberturas del dose l f orestal 

había mencionado, const ituye un metoco suojetlvo. 

como ya s e 

Los me~odos 

s u b jetivos se caracte r lza.n po r se r me ~Ddologias rapidas y senCillas 

q u e p roveen prinCIPalmente informaclOn cualitativa, y por lo tant o de 

menor precIsl on , Que los mé todos obJet iVOs 

información cuantitativa. 

los cuales pt' opo ,'c lonan 

En lo que se refie t'e a éste métod o se puede deCir que, a medida 

ce que au men t a l a al tura d e la estimac ión de la abertura del dose l , 

ésta pueoe perder preclsl ón . Sin emba r go . constit uye un metodo que 

es tima la porción de l a l uz direc~a y dIfusa mas Importante que l l ega 

al i ndi v iduo, ya q u e cubre la p a rte superior del dosel forestal con 
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El metodo actlnometrlco, por conS,(l'tuye una 

lIIet;:¡doloqla aDJetIva de medlclón de la cantidad de luz. aunque en una 

forma IndIrecta, ya Que la cantidad de luz se mIde a tl'avés de la 

dlfere ncla de concentrac l On del compues~o fotosenSIble cen la ayuaa 

de la espectrofotometl'la . Los valores absol u tos o reales solo se 

pueden obtener a trav Es de una tran sformaciÓn de los valores de 

dbsorbancia a valores de luz, mediante una grafica de calibracian 

entre concentracion de l compuesto en unIdades de absorbancla y 

cantIdad de luz en Einste~ns / m2, pero que no se presenta debido a que 

para los obJetivos del presente trabajo, los cuales el'an 

comparativos, no se requel'lan l os valol'es absolutos de luz y pOI' lo 

tanto no se utilizaron . 

En lo que se refiere a este método, s e consIdera Que fue 

la medic i ón de la luz en la selva , ya que se encontl'o 

una cO I'relaclon signIf i cativa con las aber tu l'as del dosel fOI' estal 

en dos de las tres espec I es ana l i zadas POI' sepal'ado (Pseudolmedl a y 

Troph i s ) , y en las tres especIes en conjunto (Fig. 14 ) • El mé t odo 

mIde toda la luz directa y d i fusa del ambIente alrededor- del 

Ind IV Iduo, l o cual provee de una estimaciÓn mas complet a q u e un 

método subJet i vo como e l ar r iba menc ionado . Debido a esto se puede 

decIr que represe nta u n a fo r ma muy sencilla y economl ca de hacer 

estimacIones de l a cantidad de luz en v arIOS p u n t o s d e la sel va al 

mi smo t Iempo, con cier t o g r a d o d e c on fl abilidad . Es in tet'esan t e 

men'Clonar Que s i bien s e sab e Que l os va lores más baJ OS c e luz e n el 

so t ob osq ue oe un a se lva al ta pe r ennlfol 1a son del o r d e n d e 0 .1 a l 3% 

de la luz que llega en el dosel forestal (Longman y Jenlk, 197 4 ; 

~( i ra. 1987; Bazzaz y Picket t , i98(' ; y no se n a 
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reportado un valor de cero en el dia, aqui se oo ruvieron valores de 

luz relativa de cero (Apéndice 2, y FlgS. 11 y 12). Esto seguramente 

se deDe a errores metodológIcos en el manejo de la solucion o en la 

lectura, ya que en teoría el sistema fotOQulmlCO SI es capaz de 

detectat' pequeñas cantIdades de luz. 

4.2 ANALISIS ESTADISTICa 

Entre las pruebas estadlsticas mas comunes para estudiar la 

relación que guarda algún carácter de la planta c on el ambiente, se 

encuentran el análisis de varianza, el de correlación y el de 

regresión. En el primero, el ambiente se conSIdera como u n factor, 

mientras que en los otros dos, el ambiente se comporta como una 

variable al igual q ue la variab le respues ta. La regresión y la 

correlacIón prueban la linea ridad de la r elación ambiente-variable 

respuesta, sólo que el uso de la t'egt'esi6n se realIza cuando se tiene 

la certeza de que el c o mpor tam iento del oaramet ro depende del facto r 

ambiental estud iado y se supone una relación matemát Ica clara 

(modelo) que garantiza la linearidad de la relaciÓn, como fué el caso 

de la relación ent r e la abertura del dosel y LUZREL (Fig. 14 ) ; SIn 

embargo , cuando no s e tiene esta seguridad o se presume de que las 

dos variables son I ndepend ientes, puede ser mas adecuado un anális is 

de correlación . E l análisis de correlación supone Qu e las vari a bl e s 

en c uesrion son independientes, mIentras que en el análIsis de 

regreSión la varlab le respuesta es dependiente de la varIable 

IndependIen te que es e l ambIen te . 
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TraOlClonalmente se ha utilIzado el analisls de varIanza 

(ANDEVA) en el estudio de la plasticidad fenotlplca. Entre algunos 

eJemolos se puede~ cita r l os trabaj o s de Br ad shaw (19651. Marshall y 

( 1968 ' , Meer ts y Vekemans (1991) y Vasseur y Aarssen 11 992'. 

Sin embargo, Schlichtlng (1986 ) menciona que el ANDE VA presenta 

varios inconvenientes, c o mo por ejemplo, el no poder cuanti fI car la 

dlrecClon de la respuesta sIno unlcamente su magnitud, conc luyend o 

que el investigador puede dIsponer de varios anállsls estadlsticos 

segun los obJetivos y caracterlstlcaS del estudiO. De esta mane!'a , 

menc Iona que la correlación estadlstica c on s tituye uno de los métodos 

mas s encillos y adecuados pa l'a ana l i za!' l a dirección de la respuesta . 

Refiriéndose a esta prueba, él menc i ona que es un mét odo desc riptivo 

debido a que pl'edice la direcciÓn d el c a mbio y no tanto su magnitud , 

por lo que debe ser usada únicamente con estos f i nes. 

Sin embargo, puede cons i derarse que en c ondiciones naturales 

dif l c il mente se podrá n obtener correlac iones estadl sticas del 100% 

entre un carácter y un a vari able amb iental en particular , ya que para 

este caso la h i póteSIs alternativa plantea que los dos parámetros 

varlan Igualmente, lo cual en un ser VlVO, sUJeto a m~ltiples e f ectos 

del ambiente, es c as I imposible. De acuerdo con Schlichting (1986 ), 

para el estudio de la magni tud d e la respuesta de la plasticidad 

feno t lpica es adecuado 'e l uso del ANDEVA. En este sentido, para e l 

caso de l a selva, puede ser s ufIci ente con estudia r t t' es o cuatro 

slti os c ontrastantes y característicos, 

ambiental. 

a lo largo de un gradiente 

En este t raba jO, e l análiSIS de la correlación demostro, como 

abajo se discute, la asaclaclOn entl' e diversas parame t ros 
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arquitecturales y el gradiente lumínico e Xlstente en la selva de Los 

el cual abarca desde dosel cerrado hasta claros grandes, 

pasando por sitios de estructura Intermedia en diversos grados y 

claros de diferentes tamaños. 

El uso de esta prueba en condiciones naturales es recomendable 

cuando se tlene un cambio continuo y gradua l en el factor ambiental 

como, en este caso, la luz, y se desea e xplorar la relaclón de las 

varlables a estudiar, y no cuando se tienen únlcamente dos o pocas 

condiciones muy dlferentes ent r e 51, en donde seria más adecuado el 

uso del ANDEVA con l a intenciÓn de probar el efecto del amb i ente. 

ASl mismo, en condiciones naturales, la correlación constituye un 

análisis más conservador , ya que los resultados se explican como una 

asociación, a diferencla del ANDEVA que e xplicarla el comportamiento 

como una relacIOn causa- efecto , lo cual no es 

condiciones naturales. 

fácil de asegura'- en 

En cuanto al análi sls de prueba de t entre los lndl v iduos de 

sitios de dosel c errado y dosel abierto (Tabla 5 ) . se dIO el caso de 

caracteres que no presentaron diferenCia significativa entre estos 

ambientes, y en cambio si mostraron una correlaciÓn signlflcatlva con 

todo el gradiente lumínico (LUZREL). Este resultado posiblemente se 

deba a que los indi viduos seleccionados en los sitios contrastantes 

son poco representativos para las características trabajadas, para lo 

cual se requiere un tamaño de muest ra mayor, o a que hubiera sido más 

adecuado el uso de una prueba no paramétrica . 
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4.3 AMBIENTE LUMINICO y DISPOSICION ESPAC I AL DE LOS INDIVIDUOS 

DebIdo a que no se realizó un muestreo con at-ea, sino que se 

hizo un muestreo dirIgIdo en donde se buscó a los Indi vi duos que 

cumplIeran las condiciones t-eque t-Idas, no se puede hacer- un an a l iSlS 

objetivo de la distribución de indivIduos en los distIntos ambientes 

de la selva (Fig. 12.) . SIn embat-go. se aprecia que estas especies 

en su et~pa juvenIl no son especialIstas de claros, estrictamente 

tole t-antes a la somo t'a y tolet-antes facul tativas, como lo apuntat- ia 

su historia de vida para Trophis, Guam i a y Pseudolmedia, 

SIno que más bien ~on especies que se encuentran 

bien representadas en una condición de estructura íntet-media. 

Este resultado pOSIblemente ev i dencia la alta dinámIca d e la 

selva humeda, y a que pat-a el caso de Guamia y Pseu dolmedia (tolerante 

y n6mada respectivamente), la apertura de cIa r-os en esta selva es 

relativamente alta, lo que expone a los lndl v iduos a un ambiente 

distinto a lo largo de su ciclo de vida. Actualmente esta comunidad 

se encuentra muy pertur bada debido a un alto í ndice de formaciÓn d e 

claros (presenta l a tasa de renov aCIón más alta en comparación a las 

demás selvas del mundo (24 años ) , según Mart l nez -Ramos ( 1985), 

SIendo la estt-uctura intermedia l a más abundante y exi s t i endo pocos 

si t ios con dosel cerrado. 

Pa r a Trophis (espeCIe pion e r a tardla ) suc ede el caso c ontrari o , 

e n donde l a abe r tura de un c l a t'o s e ve ráp idamente cerr a d a p o r el 

rapl do crec i mi en t o d e r ama s del d ose l super ior, t o ma nd o e n cue n t a que 

como especie pionera tard 1a pref ie t-e c l aros d e t ama ño pe queño y puede 

permanecer bajo e l d osel cer-rado h a s ta l os 60 a ños d e edad (Mat-tinez-
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Ramos, 1985 ) . También, la sobrevivencla de individuos juveniles de 

Trophis bajo el dosel cerrado se desconoce, pudiendo eXlstir un alta 

mortandad en los años posterlores. 

Otra posibilidad es que e Xlsta una preferencia ambiental de las 

especies por sitias de estructura intermedia, aunque es m~s probable 

que en el área especifica donde se realizó e l trabajo, este ambiente 

sea el más abundante, mientras que los sit i os e x tremos conformados 

por selva madura y claros son raros. De cualquier manera, hay que 

recordar que los sitios de estructura intermedia anteriormente eran 

sitios en donde el crecimiento del individuo juvenil se estimuló par 

la apertura de un claro. 

Con estos datos se puede reconocer que las tres especies 

presentan una amplia plasticidad en el in terio r de la selva, ya que 

se encuentran tanto en ambientes sombríos como en ambientes bastante 

iluminados originados por l a formaciÓn de claros. 

En relaciÓn al muest reo de individuos juveniles, para un es t udio 

similar en el futuro, se recomienda aumentar el n~mero de indi vi duos 

de estudio en las cla r~s para tener de un tamaña de muestra más 

homogéneo y representativo a lo largo del gradiente ambiental de la 

selva y poder disponer de pruebas estadlsticas alternativas. 

En lo que se refiere a la comparación de l os individuos de selva 

madura y de sitios intermedios (Tabla 6 y Figs. 18 a 20), la falta de 

diferencia en arquitectura posiblemente se deba, en pat'te, a que las 

diferencias entre dichos ambientes en cuanto a la di sponibilidad d e 

luz no son suficientemente grandes como para reflejarse en las 

caracterlsticas de arqui tec tura, o a que posiblemente existan 

a daptaciones pero a otro nivel de arquitectura tal como arqultectura 
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de la hOJa, o a n1vel de fis1olog1a de la planta. POt' ott'O lado, 

tambIén la respuesta de las plantas a cambios en el ambiente, no 

depende solamente del lncremento del recurso, sino de su habilidad 

pa r a mod1f1car fisiológica o morfológicamente su estructura para la 

utilizacion eficiente de dICho recurso (Canham, 1988i. 

4.4 PLASTICIDAD FENOTIPICA 

En este estudio fue posible analizar l a La plastic1dad 

fenotípica en especles que presentan un amplio rango de dlstr i bución 

en su estado juvenil, aún cuando en otras etapas de su ciclo de vida 

se comporten de manera diferente . Un gran númet'o de especies de la 

selva son tolerantes a la sombra en su estado juven il , pero también 

se encuentran individuos en sitios abiertos ta les como los claros de 

la selva. 

En esta sección se responde la p rlme ra p regunta de este trabajo, 

la c ual c onsistía en ver si las especIes seleccionadas, debido a s u 

amp li o rango de distribución en su etapa juvenil den t ro de la selva, 

presentaban cierta plas t lcidad en sus caracteristicas arquitecturales 

como una estrategia para poder ocupar diferentes ambientes . 

De los resultados aquí obtenidos , las variables que presentan 

una relación con el ambiente lumlnlco \ Tabla 7) 

variación en el carác ter en r elaci ó n con este factot' . 

pt'esen tan una 

Sin e mbargo, 

de los otros cara cteres ana l izados en el trabaja, al g unos también 

pudIeron presentar var i aC Ión, aunq ue no de manera directa c o n la luz. 
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Según Bradshaw (1965) y Sultan (19861, la plastIcidad fenotiplca 

representa la variación fenotípica de un genotipo en particular en 

relación con el ambIente, la cual puede o n o ser adaptativa. De esta 

manera, se puede decIr que todos los caractet' es que presentan una 

relación significativa con el gl'adiente lum1nico de la Tabla 7, 

presentan plasticidad fenotípica. 

Según Sultan (1986), la plasticidad está condicionada a un valor 

de adecuación en la planta, ya que este último aumenta la capacidad 

del individuo de sobrevivi l' y rept'oducirse. 

La adecuación puede ser definida en forma general como la 

adaptación de un organismo a su ambiente , lo cua l resulta en un éxito 

relativo en sobrevivenc ia y valar reproductivo (Bradshaw y Hardwick, 

1989 en Vasseut' y Aarssen , 1992), Y la plasticidad fenotípica 

favot'ece a la Oldecuaci ón (Sul tan, 1986). 

Considerando la propuesta de Lewontin (1957; Dobzhansky, 1969; 

en Sultan, 1986 ) de que cualqUIer organIsmo capaz de vivir y 

reproducirse en un amb i ente determinado es tá adecuado y adaptado a 

tal ambI en te, se p uede pensar Gu e las varIaciones fenotípicas que se 

obset'van en la naturaleza pOS I blemen t e representan adaptaciones como 

resu ltado de las preSIones ambientales por mlles de años. Sin 

embarga, también hay que tomar en cuenta que en esta selva húmeda los 

claros corresponden a un ambiente que recientemente ~e ha vi s to 

f avorec ido po r el incremento de l a perturbaci ón a causa de l hombre y 

la reducc iÓn de la superficie fores t al , por lo que la pldsticidad 

fenotípIca observada en estos sitios podrla estar en un proceso de 

adaptación . 
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En un sentido estricto, la plasticidad que se observO en las 

variables arquitecturales para las especies estudiadas (Tabla 7) astá 

conduciendo a 

adaptado. 

una mayor' adecuación y repr'esentan un car'áctet' 

Hay también algunos casos 

menor adecuación ya que el 

en que la 

genotipo 

plasticidad conduce a una 

se encuentra mal adaptado 

(Bradshaw, 1965). Un ejemplo de esto es el transplante a diferentes 

altitudes ejempl ificado en el tr--abajo de Clausen et al. (1940; 1948 

en Bradshaw, 1965), en donde las plantas llevadas de una altitud a 

ot ra redujeron su crecimiento y por lo tanto su adecuación. Una 

evaluación indirecta de la adecuación de estos caracteres seria a 

través de la sobrevivencia o mortalidad, como lo hicieron Fetcher et 

al. (1983, en Veneklaas, 1985) • Para comprobar el valor selectivo 

del caracter se puede realizar un estudio de la población a través de 

varias generaciones como lo hizo Waddington ( 1961, en Bradshaw, 1965) 

en Drosophila, lo cual en especies de árboles r esulta casi imposible. 

En este sentido, si el objetivo va mas allá de conocer únicamente la 

plasticidad fenotípica de la arquitectura de l árbol, y se desea 

p robar la adaptación de los caracteres, se tendr ía que recurrir a las 

técnicas bioqutmicas y moleculares de la genética de poblaciones, o 

escoger espec i es tropicales de ciclos de vida cortos o edades 

reproduc tivas prematuras. 

Entonces , en este t r aba j o puede p ostu larse la p osiblidad de que 

la plasticidad fenotípica detectad a en estas espec i es signi fique 

cierta adaptación y con tri buya po r t a nto a su adacuación. 

En lo que corresponde a los caracter'es que no presentaron 

relac i6n o variación e n relación a la l uz ( Tabla 8) , se puede 
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concluit', con base en los argumentos arrlba expuestos, que no 

pt'esentan plasticidad fenotípica en el t'ango ambiental estudiada. 

Para la explicación de la falta de plasticidad en este caso, 

argumentos que se pueden ap 1 icar con más cet'teza. 

existen 

Según Bradshaw (1965), la plastIcidad actúa sobre caracteres 

detet'minados en CIertas etapas del desarrollo del organismo. De 

acuerdo a esta afIrmaCIón, difícllmente se puede pensar que en un 

mIsmo momento, todos o muchos de los caracteres de la planta 

presenten cierta plasticidad, debido a que representarla un gasto de 

energía muy alto. Quizá po r esto no se encontró plastIcidad en la 

mayorla de los caracteres en estas condiciones. 

optimización del recurso puede ser lograda a 

De hecho la 

tl'aves de la 

modificación de un carácter vital. 

En un caso extremo, se podría pensar también en la posibilidad 

de la pt' esencia de una estabilidad u homeostasis en los cat'acteres 

que no presentan plast icidad . Según Bradshaw (1 965), la estabilidad 

de un carácter significa la falta de plasticidad, presentando c i erto 

valor a dap tatl vo el carácter estable. En ot r as palabras , este 

argumento significa que un car ácter que no es plástico en el ambIen ta 

puede mantene,' su funcionamiento SIn cambiat' su condIción y pOI' lo 

tanto tener un al t o valo r a dap tati vo. En este sentido, los carac teres 

que no mostrat'on plastic i dad pueden ser caracteres que e stén 

fuertemente adaptados e n la especIe. 

As í mismo, la plasticidad en un carácter puede conducir a la 

estab ilidad en otro (Bt'adshaw, 1965) • De esta manera , las 

caracter íst icas que son plásticas en las esoecies estudiadas pueden 

esta r favoreciendo de alguna manera la estabIlIdad de otras 
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caracterlstlcas, las cuales no muestran variaCIones. El eJemplo ma.s 

claro de esto podrla ser el caso de la longitud y dIstanCIa entre 

ramas en Tt-ophlS, en donde la rama se incrementó en sombra para 

compensat- el sObt-elapamlento de las hojas, pet-o la distancia entre 

ramas no requirió variar, 

carácter una homeostasis. 

presentando posiblemente este ultImo 

Según las definiciones de Bradshaw (1965) , Smith í 1982), Y 

Strauss y Bazzaz (1991>, la aclimatación se t-efiet-e a la modificación 

de un caráctet- en un nuev o ambient e, después de haber estado e xpuesto 

a un ambiente previo. Tomando en cuenta que las t r es especies aquí 

trabajadas se conSIderan como tolerantes a la sombra, es pOSIble que 

muchos de los individuos presentes en los claros hayan germinado en 

el sotobosque, pt-oduciéndose una acl imataci Ón en e l carácter cuando 

se abrIÓ el claro. En tal caso, los valores de 

sombra podrían constItuir los valores origina l es , 

l os individuos de 

mientras q ue los 

indiVIduos de claros habrlan presen tado u na variaCión <plastiCidad 

fenotípica ) en el carácter med i ante la acli ma tación. 

En est e sentido, la e dad o an tigüedad de l c l a ro c ob ra 

importancia en el estudio de la mor fologla de l I ndiViduo . En e l 

p r esente traba J O no se tomó en cuenta este parámet r o, y ello puede 

determinar e n g r an medida el que no se haya regIstrado u na 

plas t iC Idad f enotípica en las demás variables, y a que cabe la 

pOS ibilIdad de que trat ándose de aj ustes mor fológicos e l tIemp o de 

aclimataci ón sea cor t o y po r lo t an to no s e observe, pero que e n u n 

futuro se pueda present a r . 

Fina lmente , se puede decir que la plasticidad apunta, en tOdoS 

los casos donde se present a , hacia u n aumento e n magnitud del 
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parámetro en amoientes mas luminosos , a excepcIon del [B en Guamia v 

Trophis donde se presenta una plasticidad al reducirse su valor en 

los ambientes más soleados. En este sentido, Guamia podria alcanzar 

una mayot' adecuaciÓn mediante el Incremento de su dlámetro, cobertut' a 

foliar, longitud de la rama, y dismlnuclÓn de su indice de 

bifurcación, en los sitios con mayor radIación luminosa. En 

Pseudolmedia puede aumentar su adecuación mediante el incremento del 

lndice de bifurcaciÓn en los sitos más soleados, y Guamia m~diante el 

incremento de su cobertura foliar, nUmero de hOJas, longitud de la 

rama, y reducción de su lndlce de bifurcación, tamblén en los sitios 

con mayor cantidad de luz. 

4.5 ARQUITECTURA Y AMBIENTE LUMINICO 

En el ámbito de la biologla y en lo particu lar de la botánlca, 

el término arquitectura se ha aplicado como una analogla del término 

en su significado original, debido a que las plantas presentan una 

construcción con un diseño particular a base de unidades bás icas de 

construcción. 

De acuerdo con los conceptos vertidos en la Introducción 

' (secciÓn 1.2.2) , el p resente trabajo se basó en el análisis de la 

arquitectura de los á r boles a partir de l estudio de las partes y 

elementos de sus copas y medidas absolutas (un e n foque cuant itativo ) 

de acuerdo a Whlte (1983 ) , y no mediante el uso de la teorla modular 

(~ White, 1979). Es te estud i o representa un anal isis de la 

varlación de la arquitectura en relacIón al ambiente lumínico, y n o 
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es un trabaJo descrIptivo de la arquitectura de los árboles como lo 

se,-ia los estudIOS provenientes de la escuela de Hallé et al. (1978). 

Realizando un comparacIón entre l os tres enfoques generales del 

estudlO de la arqultectura, como lo son el de la teorla modular, el 

del modelo arquitectural, y el enfoque cuantitativo, en mi opinión 

personal, el estudIo de la arquitectu,'a con un enfoque cuantItativo, 

permite un estudio más profundo y detallado de la plastici dad 

fenotípIca que presentan las caracterIstIcas de la planta. El modelo 

a,' qui tectur'al de Hallé et al. (1978), constituye un análisis más 

descriptivo de la arquitectura del árbol (Whi te, 1983), y el de la 

teot'1a modular (~ Whi te, 1979) en el aspecto cuantitativo sólo 

llega a incorporar el número de las unidades modulares, pero no su 

tamaño. De esta manera el análisis arquitectural del árbol mediante 

la cuantificaciÓn de sus partes en número y tamaño, permite un mayor 

análisis más profundo de la plasticidad fenotípica. 

A continuación se presenta la discusión en lo que concierne al 

comportamiento de las variables arquitec turales en relaciÓn al 

ambiente lumlni co de la selva. 

En lo que se refiere al d iámetro, esta variable no presentó 

diferenc i as entre los dIstintos ambientes de la selva excepto en 

Guamia, en donde este carácter aumentó en relación al incremento en 

el grad i ente lumínico, encontrándose individuos con un diámetro menor 

en e l ambiente de sombra e individuos con diámet"os mayores en 

ambientes de sol o claros. 

En las prime r as etapas de creclmiento de l as plantas como l o es 

en el caso de las plántulas, prevalece la tendencia general hacia un 

mayor crecimiento a mayor di s ponibilidad de t'ecursos. Tal se puede 
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ver en un experimento realizado por lriarte (1987', en donde registró 

una mayor pt--OduccIón de biomasa, mayor diámetro y mayor al tura en un 

SItio abierto que en un sltio bajo dosel cerrado, en tres especies de 

árboles de la selva. Sin embargo, la hIpótesis en este trabajo 

consistia en que en etapas posteriores del desarrollo del individuo 

existe una asignación de biomasa que beneficia su sobrevivencia y 

crecimiento. Un ejemplo de esto lo constituye un mayor diámetro en 

sitios sombreados que en sitios soleados debido a una mayor 

asignación de biomasa a la estructura de ramificación del individuo 

(King, 1990; Koyama y Hotta, 1990'. 

En relaciÓn a lo anterior, no se comprobó esta hipóteslS aunque 

si se observó en Guamia que el comportamiento obedece a la respuesta 

general de Que a mayor disponibilidad de recursos existe una mayor 

producción de biomasa. 

Con base en los planteamientos de king ( 1990), un árbol que 

crece en sol presenta cierta competencia por espacio y recursos que 

no le permite extender mucho sus ramas, siendo más importante el 

crecimiento en altura, l o que no requiere engrosa r mucho el diámet r o. 

Para el caso de Guamia , el tener un mayor diámetro en sol indica una 

mayor abundancia de recursos que se refleja en una mayor biomasa 

aérea . Así mismo, indica una baja competencia en •• pacio que le 

permite extender sus r amas , ya que se comprobó que éstas son más 

largas en sol que en sombra (ver pág. 98 en esta sección ), lo cual 

obliga mecánicamente a engrosat' e l tallo (McMahon, 1975 ' . 

En el resultado para Guamia también puede influir el fenómeno de 

elongación del tallo que s e presenta en los árboles juveniles de 
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sombra, el cual a pesar de no estar bien documentado, es notable en 

el sotobosque de la selva de Los Tuxtlas. 

En síntesis, no se comprobÓ la hipótesis para esta variable, de 

acuel'do a la cual se esperaba encontrar mayor diámetro en los 

individuos de sombra que en los de so! debido a un menOt' crecimiento 

en altura y mayor crecimiento en grosor de los árboles de sombra. 

Este resul tado muestt'a que, en principia, los individuos de una 

especie no adoptan necesariamente un comportamiento similar a las 

especies analizadas en conjuto por King (1990) y Kohyama y Hotta 

(1990), quienes encontraron que las especies tolerantes a la sombt'a 

presentan un mayot' diámetro que las especies emergentes debido a un 

menor crecimiento en altura , ya que adoptan una arquitectura d. copa 

ancha. Similarmente, Nicola y Pickett (1983) encontraron difer encias 

entre especies de diferente grado de tolerancia a la sombra respecto 

a otro parámetro (tamaño de la hoja) y , sin embar~o, no las 

encontraron en diferentes condiciones de luz dentro de la especie. 

En los individuos de Pseudolmedia y Trophis los diámetros fueron 

similares en los dist i ntos ambientes. Se puede pensar en que los 

individuos de l os ambientes soleados presentan cierta competenci a en 

espacio o limitación de recursos, lo que no l es pet'mite tener mayor 

bi04llasa; esto se refleja en la longitud de las ramas, la cual no 

varió en Pseudolmedia , y para el caso de Trophi s fué menor en sit ios 

soleados que en los sitios con sombra (ver pág. 98). Es ta situac iÓn 

da origen a individuos que no requieren engrosar mucho el diámetro en 

condiCiones l u míni cas. 

Las razones de este c omportamiento, al igual que para el caso de 

Guamia, pueden estar fuertemente relaci onadas con las de más val'iables 
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arquitecturales del árbol, por lo que se dlscutiran más adelante. 

Sin embat'go, para el caso de Gua.ia, por el momento se puede decir 

que el haber presentado un diámetro mayor y poslblemente un vigor 

mayor en los individuos que recibieron mayor radlaciÓn luminica, 

posiblemente lndica Que no existe una fuerte competencia 

interespecifica en estos sitios para esta especle, y esto le permite 

engt'osat' más que en los si tios sombríos de la selva. Se ha visto que 

los claros son sitlos altamente ricos en recursos como nutrimentos 

(Orians, 1982), y existen hipótesis de Que hasta la disponibilidad de 

agua pat'a las ralces en un claro pueda ser mayor que en un si tia no 

perturbado, debido a que en este último exista una gran absorción de 

agua de los árboles del dosel (Lee, 1978, en Martlnez-Ramos, 1985). 

En cuanto al área fotosintética de la planta, parece ser más 

adecuado analizar el AF total, ya que el núaRro d. hojas no puede 

indicar pOt' s1 solo la superficie follar, sino que se requiere 

conocer también el tamaño de la hoja. Sin embargo, en el presente 

trabajo se decidió contar el número de hOjas por planta, considerando 

que aunque no sea un parámetro tan preciso como el área foliar, este 

puede indicar, junto con la cobertura foliar, una variaciÓn en la 

superficie fotosintética entre ambientes. 

El nÚmero de hojas se incrementa conforme aumenta la radiación 

lum1nica en Trophis, mientras que en Guamia y Pseudolmedia éste 

carácter es independiente de la luz. 

La hipótesis planteada establecla que e l NH seria mayor o igual 

en los sitlos iluminados que en sombra, debido a que pueden entrar en 

juego factores tales como el tamaño de la hoja a la tasa de recambio 

foliar, y en este caso, la planta podría estar utIlizando otro tipo 
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de mecanIsmos pat'a explotar los ambientes soleados y no precisamente 

el NH. Por el contrarlo, la si tuacIón que no se esper'aba encontr'ar 

era que en sitios IlumInados hubiera un menor NH que en sombra. 

Tomando en cuenta lo anterior', en los tr'es casos los t'esul tados 

Apoyan la hipótesis formulada, ya que en Guamia y Pseudolmedia el NH 

fué si.ilar en los diferentes ambIen"es, mientras que en Trophis se 

compt'OOó la mayor producc ión de tej ido fol iar en mayores cond ic iones 

de luz. Popma y Bongers ( 1988), en un estudio con plántulas de diez 

espeCIes tropicales, registraron siete especies con individuos con 

~ás hojas en los claros que en el sotobosque. El mayor NH en muchos 

casos indica una mayor área fol iat' total de la planta, tal como lo 

muestran los trAbajos de Iriarte (1987) en dos especies nómadas, y de 

Bongers y Popma (1990) en plántulas de seis especies tropicales, en 

las cuales el NH contrIbuyó más al 

que el tamaRo de la hoja. 

incremento del área foliar total 

El comportamiento de Guamia y Pseudolmedia se podria explicar de 

variAS maneras. Es posible que la mayor ganancia energética de los 

individuos que reciben mayor radiación solar no sea a través del 

número de hojas, sino mediante el incremento de su tama ño, g r oso r y 

peso especifico que refleja una mayor capac idad fo tonsintética. Así 

mismo, los individuos que reciben más luz, pero con la misma cantidad 

de hojas que los de menos luz, pueden tener una t asa más alta de 

recambio foliar (mayor produccion y pérdida de hojas) . 

conferir a la planta dos ventajas principales, 

Es to le puede 

una de tipo 

arquitectural y ot r a de tIpO fisiológica. Para las especies 

hel iófi tas, el colocar sus hojas en mejor posición para un mejor 

func l onamiento es de impot'tancla (Bazzaz y Pickett, 1980 ; Bongers y 
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recambio foliar, 

Por ott' O lado, mientt'as mas al ta es ia tasa de 

mayor es la proporción de hOjas JOvenes y madut' as, 

las cuales, al menos en el caso de las coníferas, son mAS eficientes 

fotosintéticamente (Chabot y Hicks, 1982 ). 

Por otro lado, en las Tabla 6 y 7 se obset'va que cuando se 

presenta una correlación de la luz con el NH, también se presenta una 

correlación entre l~ luz y el número de ramas de prlmer orden (Ni) 

(en Trophis), y vicerversa (en Pseudolmed l a y Guamie). Esta relación 

entre estos dos parámett' os sugiere que la planta lió10 invierte en 

producir ramas nuevas para colocar hojas en el ambiente. Esta 

relación del NH con Ni no se presenta para las ramas de los órdenes 

superiores (NT> • Las ramas de órdenes superiores realizan 

principalmente l a función de estructura de la copa y no del sostén de 

las hojas. 

En general, la cobertura foli~r que tiene un árbol, como eii 

considerada en este trabajo, esta determlnada por v at' ias 

c~racter1sticas tales como el número, tamaño y arreglo de las hojas, 

y s e gut' ament e ninguno de estos parámetros actúa de manera única e 

independiente. 

A pesar de ser un parámetro menos preciso que el AF total , la 

cobertura foliar puede ser un indicador de la extensión de l~ 

superficie de absorclón luminosa. En este sentido, la cobertura 

foliar tiene un inconvenIente ya que, por ejemplo, puede existir la 

situación de una cobertura foliar g r ande con un solo est r ato de 

ho j as, y una cobertura pequeRa pero con una mul t ies t ratlficación de 

hoj~s que en total sume una superficie fotosintética ma yot'. 
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En el presente trabaJo, este para~tro aumenta en 6uarnla y 

Trophis confor~ a~ta la t"adl.aciÓn lwainica. En Guamia esto 

sIgnifIca que confo!"me aumenta la luz, la cober"tur a f oll.ar se expande 

mas ya que el número de hojas no ca.oia. Esto sólo puede ser logrado 

mediante un reacomodo de la superfiCIe foll.ar en los individuos de 

sol pat"a una mejor exposoci6n de la superficie fotoslntética, en 

donde se mInimice el sobrelapamiento de hojas, .ediante un aumento en 

el angula de las ramas o mediante un aumento en su longitud 'Pickett 

y Kempf, 1980; Kempf y Pickett, 1981). En e l caso de Guamia, la 

presencia de indivIduos en ambientes .as luminosos con arreglo en 

.onocapa indica una mayor eficiencia y uso de la radiación solar en 

sitios donde no existe competencia con otros individuos por el 

espacio, tal y ca.o se observó en algunos casos en el recorrido de 

campo. Para los individuos de sombra, aparentemente estos tienen el 

arreglo de sus hojas en cierto grado de multicapa en COMparación con 

los lndl.viduos de más luz, y por lo tanto con cierto grado de 

sobrelapamiento. 

Esta tendencia a un arreglo en monocapa en los individuos de más 

luz es contrario a los planteamientos de Horn (1971 ) , qu i en argumenta 

que el arreglo en monocapa se da en los ambientes sombr10s como 

medida para evitar el sobrelapamiento de hojas, mientras que el 

arreglo en multicapa es más propio de los ambientes lumicios. En 

este caso , la situación contraria se puede e xp licar de la siguiente 

lAanera. Horn (1975:5) menciona que "el arreglo óptiAlO de las h ojas 

par a Interceptar l a l uz depende de l a cantidad de luz d i spon i ble par a 

el árbol". Según este autor, la hoja es capaz de llevar a cabo el 

90% de su máxima tasa fotosintétlca con u n 25% de la Iluminación 
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tota i que llega al d osel forestal, y ' las hO jas e n genera l necesitan 

al menos el 2% de la luz total pal'a llegar a su punto de 

compensacion. El punto de compensanción se puede entende r como la 

IntensIdad lumínica en la que la Totoslntesis de la hOJa esta en 

equilibrio con la respiracIón . 

De esta manera, en los ~rboles de sombra la dIsponibilIdad de 

luz puede ser suficiente como pa t'a que no s e r equ I e r a demasi ada 

biomasa en la colocac I ón ó ptima de las hOjas para eVItar el 

sobrelapamlento y poder asignat' mayor energía pal'a otl'as fun c iones 

como el crecimIento en altur a o prOduccIón de hOJas. Además, pueden 

e xi stir' ajustes fisiológ icos que permitan cierto sobrelapamiento de 

las hojas en los árboles de sombra. Por ejemplo, se ha observado en 

algunas especies tolerantes d e la selva que presentan una tasa al ta 

de asimilacIón neta f ol iar (ganancia de peso sec o de la hO Ja po r 

un i dad de área por uni dad de t i empo ) que éstas pued e n vivir c o n ba jas 

intensidades lumíni cas (Popma y Bon g et' s , 1988). Por el cont r arIo, 

los árboles de so l pueden optim izar e l uso de la radiac i ó n 

f otosi ntétlca a r reglando su c opa haCI a monocapa mediante una 

inversión de tejido resPlratlori o. E l arreglo en monocapa requiere 

u n a mayor inversión de tejIdo n o fotosintético en su estructura de 

r amif icaciÓn. 

En el caso de Trophis, e l aumento en la cobertura foliar p a r ec e 

deberse en gran medIda al i ncremento en el número d e h OJa s, siendo en 

este caso quizás menos Importante los ajustes a nivel de ,' amas e n 

cuanto a su ángulo, long I tud y otros paráme tros a r qultetectut'ales que 

podrlan modificar el arreglo de l a superf i cie fotosintetica. En 

Pseudolmedia no se observO varIación en su cobertura foliar, también 



por la slmllltud entre amblentes del numero de hOJas. Se puede dec i t ' 

Que &sta última espeCle, a dlferencla de las otras dos, requie r e 

modlflcar su cobertura foliar como medida para obtener mayor energía 

en lOS SltlOS lumlnosos. Finalmente, se puede decir para este 

par' ámetro Que se encontt-Ó cierta plastlcldad en el arreglo de la copa 

del árbol, tal y como se ha comprobado para el lB (Steingraeber e t 

al. , 1979; Borchert y Slade, 19811, carácter con el cual es t á 

fuertemente relaclonado. 

La lonQitud de la. raaas fué mayor en los sitios más soleados 

para Guamla, mientras Que en Trophls fué mayor en la sombra de la 

selva y en Pseudolmedla no se registraron dlfer'enclas entre 

alllblentltS. 

En relación a la hipótesis sobre este carácter, lOe esperaba 

encontrar ramas más largas en los sitios cerrados de la selva y ramas 

mas cortas en los mas luminosos, tal como t'esul tó en Trophis. Si n 

embarc;¡o, este resul tado no concuerda con el de l a cobet-tura fol iar, 

ya que ésta tiende a aumentar a mayor t' adiación. No es lógico que la 

cobertura foliar aumente y la longitud de las ramas disminuya e n el 

mi smo sentido. Como el resultado de la longitud de ramas está basado 

solamente en la comparaci6n de dos individuos en S it io sombread o y 

dos individuos en un sitio abierto <Tabla 5), es de validez muy 

dudosa. 

En cuanto al resul tado contrat' io en Guamia, Tinaco y Vásquez-

Yanes (1983) encontraron un resultado similar en Piper hispidum, una 

especle plonera. Esto 10 e :-: p l lcar'on como una respuesta de los 

indlviduos en sitios con sol, donde la competencia por la luz para un 

mayor creclmiento promueve la elongaclón de las ramas en los sitios 
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abiet'tos, mientras que los individuos de sombrO' se encuentran en una 

situación más de sobrevIvencia que de competencia, en donde la 

estrategia consIste en mantener las ramas sin gran invet'siOn de 

enet'gia. Hay que tomat' en cuenta que una especle pionet'a tiende a 

presentar su mejor crecimiento, incluyendo ramas, en los claros. 

Otra posible explicación puede ser que en el sitlo abierto 

exista relativamente mayor disponibilidad de recursos de tipo de 

nutrimentos yagua, y una baJa competencia por espacio con individuos 

de ott'as especies, y por lo tanto los indlviduos puedan expandir sus 

capas lateralmente, ya que Guamia no es una especie oe ct'eclmiento 

rápido. Por el contrario, en los sitios cerrados parece ser que los 

árboles en real idad no adoptan una estt'ategia de sobrevivencia, la 

cual seria el presentar una mayor extensión de las copas medIante 

ramas más largas pat'a asegut'at' la captura de luz (Kohyama, 1987; 

Sakai, 1990). En este caso, SI se presenta creCImIento del árbol en 

altura, resulta más económico el despt'endimiento de ramas cortas en 

las partes bajas, que de t'amas la,'gas. 

Para el caso de Pseudolmedia, una vez mas este parámetro n o 

parece se,' importante para su crecimiento tanto en sitios sombreados 

como en sitios abiertos. 

La distancia entra ramas no presentó ninguna tendencia en las 

tres especies en relación a la luz. Esto indica que en sombra n o 

existe un sobrelapamiento de las hojas de las ramas y que la luz no 

constituye un 

las t'amas a 

factor limitante en la distancia q u e guardan entre s 1 

lo lat'yo del tronc o, ya que se presenta la misma 

aistancia que en los sitios abiertos. 
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PareCI!f'la que este parállletro arqui tectural no es oe llllportancia 

lHl la estt'ategla de reducciOn del sODrelapallliento de hojils, su 

genotipo no permite la modif~caciOn de este para .. tro, o sImplemente 

las especles estudl.adas no "requieren M ce esta variaci6n 

arqui tectural. Sin embargo, cabria la posibilidad, no analizada en 

este trabajo, de una disposiciOn de las raaas alrededor del tronco 

con cier~o ángulo, coao medIda para evitar el sobrelapamiento de las 

hojas. Honda (1971) y Fisher y Honda t1979a,b) han señalado la 

relevancia que tiene el ángulo en que se disponen las ramas para la 

exposiciOn de la superficie fotosintética a la luz. Debido a la 

i~ortancla que potencialmente tiene esta variable en la mejor 

exposición de la superficie fotosintética, debe ser incluida en 

futuros estudios sobre la arquitectura de la copa. 

En cuanto a la altura de la pri .. ra ra .. , talllpoco se detectó 

alguna relación con el ambiente luminico en las tres especies, ya que 

en ningún caso se obtuvo una correlaciOn significativa. Para esta 

variable se esperaba que la primera rama fuera más alta en los sitios 

de sombra, debido a una tendencia de los árboles a colocar su 

superficie fotosintética en la parte superior. Sin embargo, las tres 

especies presentaron en general su teJido fotosintét i co en la parte 

medla superlor del árbol, independientemente del ambiente en el que 

se encontraban. La altura de la primera ra.a resultó ser casi igual 

en los árboles de poca luz que en los de más luz, siendo 

relativamente alta (alrededor de 70 cm en Trophis y Pseudolmedia , y 

de 60 cm en Guamial, considerando que la altura promedio de los 

árboles fue de alrededor de 130 cm en Troph~s. 150 cm en Pseudolmedia 

y de 133 cm en Guamia. Tomando en cuenta el trabajo de KOhyama 



\ i 9 8 ') , en Kuppet' s, 1989 ) , con estos dat o s se puede deci r que e n 

general no se pt'esenta una distinciÓn clat'a de los at' Doles de arreglo 

en monocapa o en 

~ntermed~a. 

mu l t icapa, SIno que mas bIen es ~na si t uación 

Por lo que se refIere al 1ndice d& bifurcación , 

diversas op I niones en contra de la uti l idad de este pat'amett'o como un 

ind lcadot' de la geometrla adaptatIva del árbol y de su ramlflcacion 

(Borchert y Slade, 1981; Honda et al., 1981; McMahon y ~,r onauet', 

1976). Sin elllbargo, los fines para los cuales estos autores no 

consIderan uso del lB no son los mismos que los ael 

presente tt'abajo, en donde uno de los objetivos consistió en de 

detectar las variaciones del lB y por 105 tanto la colocación de la 

superficie fotosintética dentro de la especie, como un valor de 

plasticidad fenot1pica y signi ficado ecológico pat' a el arDol, y no el 

de analizar un valor adaptativo, o mas aún, cat' acterizar la 

a rqu itectura del árbol. Por io tanto, en este trabajo el aná lIsi s 

de esta variable se consIderó otil para e :{ aminat' las variacIones del 

patrón de ramificacIón. 

El índice de bifurcaclón tuvo relación con el ambI en te lumlnico 

en las tres especies. En GuamIa y Trophls este indi c e d isminuyó 

conforme -au.entó la intensidad luminosa, mientras que en Pseudolmedia 

aumentó en el misao sentido. El lB ta.bien mostró una relación 

negativa con la altur a (Tabla 4) en Pseudolmedia y Guamia, de manera 

que en estas especies conforme más alto es el árbol, el lB es d e 

menor valor. Este resu ltado con c uerda con e l De Tom l lnson ( 1978, en 

Borchert y Slade, 1981), por lo que se puede pensar que ésta es una 

tendencia comOn en el des at't' o llo del á t'bol debIdo al aumen t o de la 



propare Ion de las raaas De . as Ot'denEOi supe.'J.ores. en n =' ll acJ.Cin a l as 

de prlaer orden. 

Con base e "1l 

valores aI t e s de 

l a h 100t~ 1S formu lada. e XJ.ste una asoc laclon de 

l B e n a.blentes l U.1n o s os y d e v a lores oa~os en 

Mientras hay -as aisponlbl1ldaa de luz, el 

árbol tiende a producir .as raaas nuevas (de prlloer orden) para 

sostener .as hOJas. dando como resu ! tado un lB al t o. Los valores 

altos de lB se asocian con l a estruct u ra del arbol en ..... lticapa, 

.ientras Que los valores baJOS con la estructura en .anoc~a 

(Wtu tney . 1976). tn los S itiOS con poca luminosidad se han detectado 

valores bajos de lB debido a la necesi~d de .ini.izar la S08bra de 

las hojas dentro de la capa del árbol (Whltney. 1976). Según este 

autor, las estrategla5 de valores bajos y altos, respectiva.ent., 

constituyen en esencIa un .ecanis.o para tener una superficie 

fotosintética no azarosa y sin sobrelap .. íento, y la necesidad de 

minimizar el 9asto de energía en las estructuras no fotosinteticas. 

De los resultados obtenidos en este trabajo. solo Pseudol,.edijl 

se ajusta a lo esperado. ya que Gu.aia y Trophis presentan el 

comportamiento contrario, es decir, el lB en el l as es más alto en los 

sit10s con poca luz, y más bajo en los sitios luminosos. En 

principio este resultado muestra una relacián del lB con el ambiente 

lu.lnico en las tres especies, y apoya el argumento de Borchert y 

Slade (1981; en relacion a Que el lB no parece ser constante en la 

espec i e, como anter iormente lo había afirmado Whitney ( 1976) . 

En Pseudolmedla el compor t amIento del lB indica q u e siendo el 

nú.ero de hojas similar en los índivlduo~ de sombra Que en l os de 



sol, éstas se encuentran colocadas con un menor sObt'el apamiento en 

los primeros que en los segundos. 

POt' lo que respecta a Guamia y Trophis. ést os son los primero!! 

resultados contrarios a los obtenidos anteriormente en r elación a la 

variación del lB. Dentt'o de la especie siempt'e se habia observado 

que el lB aumenta conforme aumenta la I nt enSIdad luminosa sobre los 

át'boles (Steingraebet' et ª-.!.., 1979; F'icke tt y Kempf, 1980; Borchert y 

Slade, 1981) , y comparando especies de dif e rentes es tadios 

sucesionales el lB es más alto en las espeCies tempranas o más 

expuestas a la radiación solar (Whitney, 1976). 

La variación del lB se ha explicado única y exclusivamente en 

función de la luz, y Whitney (1976) en fatiz a que los arreg l os en 

monocapa y multicapa del árbol constituyen los dos e xtremos de un 

continuo de est rategias alternativas. Para individuos de sitios más 

expuestos, 

tanto una 

se pueden justificar los va lor es ba jos de lB, y p or lo 

tendencia a la monocapa, c omo una e st rategI a para 

optimizar l a captura de luz. Un árbol en un sitio abierto en un 

bosque tropical puede recibi t' menos luz que un át'bol en condic iones 

similares en un bosque templ ado, por lo que e n bosques t emplados se 

han observado valores a l tos de lB. En los bosques tropicales un 

sitio abierto puede r efer irse, por ejemplo , a un claro no mayor de 

500 m2 en donde e l á rbol ti ene de 4 a 6 h de luz directa, o de 10 a 

12 h de l u z difusa debido a los a bund an tes días nublados 

característicos de estos ecosistemas. Por el cont rario, en la 

mayo rl a de l os tt'ab ajos que se han ,'ea l izado sob t'e e l lB en bosque 

templado, un si tia ab i erto cot'responde en muchos casos .. lói t ios en 

estado de suceSión temp t'an a en donae se tIene radiaci on completa casi 
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durante todo el dla. En este sentido, a un arb o l en un c laro de u n 

bosque tropical le puede beneficiar el adoptar un. estructura en 

monocapa para optimizar la luz del medi o . En las cond ic i ones 

si e ;, lsten l os lumínicas sobre estos árboles, se puede pensar que 

recursos disponibles para esta mayor in v e t'siÓn 

es t t'UC tut'a de 

t'ad i ac iÓn. 

la copa que permite optimizar 

d e ramas en l a 

la captura d e la 

Para los árboles de sombra, una estructura en multi c ap a req uiere 

una menor inversión de tejido no fotosintético para el sosté n y 

exposlción de las hojas (Whltney, 1976), por lo que en este s e n tldo, 

el árbol "opta" por un ahot' ro de energía; el posio l e sobrelapamiento , 

S1 es que es significativa, lo podr1a e v itar de otra maner., sien d o 

ésta la raZOn par la c u al n o se obser van valores baJ OS de lB en 

Guamia y Trophis en los sit ios de sombra. 

En Guamia, la presencl a de v a l ores menores de lB h a Cia S lt lO S 

abiertos coincide con l a tendencia hacia la monocapa indicada p Ot' la 

mayor cobertur a foliar en este ambiente , en donde se tiene una menor 

proporción de ramas de primer orden y mayor proporción de ramas de 

Órdenes superiores, como mecanismo para coloc ar la s hOjas en u n sol o 

nivel. 

Pseudolmedia 51 presenta v.lores de lB baJOS y .ltos en los 

sitios de baja y alta luminosidad, respectivamente , tal y como se h a 

obset'vado en otros trabajos. De esta manera se puede pensar en que 

en esta especie el lB s 1 e s un recurso morfológico que opti miza la 

absorciOn de la luz so l ar. 

En Trophis, el comportamiento del lB obedece a un me nor 

incremento de las ramas de prlmer orden en relación a las r ama s de 
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los Órdenes superiores. Esto puede ser deb ido a que e l m:uaer'o de 

r..as de prImer de orden (NI) y el nu..ero tota l d e r aaas (NT) 

.umentan en .'elaclón a i incremento de luz. y e l l B oisminuye en el 

mlsmo sentIdo , l o q u e sIgni f ica q u e su coaportaal en t o obeoece a un 

incre,.mto pt' oporc lona l mente menor de l as N1 Que d e las NT . En la 

FIgur a 21 se ilustra esto de manera esqueaatica. En Su_ia el NT 

auftlenca con la luz y el Nl pet'manece sin g r andes var I aCiones en los 

distIntos ambIentes, lo que sign if Ica Que el lB dI s minuye debido a un 

increaaento proporcionalmente .ayor de las raaas de órdenes 

super i ores. En la Figura 22 esto se Ilustra nuevamente de manera 

~squelllá tiC a. 

En Pseudolmedia se presentó una correlación posit iva del lB en 

relaclón a la luz. No se enc ontrÓ una correlac ión 5ign ificati v a tanto 

de l as NI como de l as NT con la luz; si n embargo, el lB sólo p uede 

.umentar por un inc r emento de ramas de p riaer orden o una disminuciÓn 

propor c ional de ramas de 6t' denes superiores. 

A manera de resumen se puede decir que Guamia p r esenta un mayor 

diámetro en ambientes más luminosos , as 1 c~ u na cobertura f o liar 

más ampl i a y ramas más largas, conformando de e st a manera la 

arqu i tectura tlpica de u na p lanta de lento c rec imiento, aunque en 

ambIentes l o.in05Os. De esta manera el lB disminuye presentando una 

tendenc ia de l arr eglo de hojas h a cia monocapa . Con estos r esu ltados 

se ve que Guamia adopta un a arquitec tura de cap. a ncha en sol y copa 

angosta en so.bra . 

En Troph i s , por s u parte, tambien aumenta la cobertura foliar hacía 



-o 
> 

.! 
• .. 
• • .. 
o 

• > 

NT 

NI 
-----------------------

-----------------
lB 

•• "01 IUI -------------- -------,.. mas l u l 
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ramas de pt' i lller orden (N1 ) Y de órdenes s upe rlOre!i (NT) . 



mCi s l uz, pet' O tamblen se presenta un lncr e me nto en el núme t'o de 

La estructura o dlSposlcian de l as hO jas en t' eal idad no 

camb la en e l sent ld o vert i ca l y po t' lo tanto no se puede deC I r que 

prese nte una ten oencla h a Cia u n arreg lo de las h OJas en partlc u lar . 

El lB en esta espec i e pt' esen t a una d isminuc ión con e l aumento de luz . 

Pseudolmedla sólo mod if ica s u lB, e l c u al s e inc r ement a c on l a 

luz. De esta manera pa r ece ser la única c aracte r lstlca ar quit e c tu ral 

con relevancia en l a especie en relaC I Ón a l ambiente lumlnico. En 

genera l, parece presentar l a mlsma arquitectura tanto en ambientes 

c er r ados como en sitios ab i er tos y por lo tanto l os diametros del 

tronco no varian, 

consistentemente. 

ya que l a estructu r a y biomasa de la copa no varla 

Finalmente se puede decir que a ni ve l de c l a ro, las e s pec ies 

trop i cales parecen no a d o pta r las mlsmas est rat e g ias morfológicas que 

las especies de cl lmas t e mpl a dos, donde los pat t' ones e struc t urales s e 

o bserv an c o n mas cl arIdad y son más de fi nldos. Esta razan e Viden CI a 

qui z ás la prefe renc i a relati v amente menor por los ajustes 

mo r fológic o s que po r los f l Sl o log lCoS, tal vez debida en parte a la 

mayor dinámica de v e getaci ón y heterogeneidad mlcroambiental e n un 

sel v a húmeda que en un bosque templado. De hecho, un aj u s t e 

fis i ológico es más económico y puede ser más funcional por su m.yo r 

rapidez y t'eversibilidad que un ajuste morfolagico (Bradshaw, 19b5 ) . 

Por lo tanto, tal vez habria que poner mas atenclÓn Rn los ajustes 

fisl o l ó g ico s que en l os morfo lagi cos en los árbol es de selvas 

t t' op Ic a l es . La c o mpe tencia por recut'SOS e s tan alta que e n u n 

amb ien t e muy camb ian te puede resu ltar menos económico, y tal vez con 

menor v alor en l a adecuaclan , va rla r l a a r qui t ec t ura del árb o l. 
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~ . 6 CONCLUSIONES Y SuGERENCIAS 

A pa,' tI,' de i os ,'esu 1 t ados d e ,e s "Ce y de su 

lnterp,' etaclón. se pued e n hacer l as Sl.gulen ¡;eS Ci3nClu S lones. 

El uso del antraceno e n la med l.ción d e l a l uz e n f Ot'ma 

lnd1rec 1;a ,ac¡;i nometria i , puede ser un tlIétodomu> confiabl e y 

economl ~o par a med Ir la l uz en l a s e lya tropIcal, y a que lo per mIte 

realizar en difet'entes SI tIOS al mlS1IIO tiempo. 

2) La cor,'elacIÓn estad íst.I ca .. ostro ser un a herramIenta u til 

para el estudio de la plastl Cl.dad fenotiplca en c ampo a lo lar90 de 

un grad Iente ambienta l, en lo que se re fIere a su dirección de 

respuesta, tal y como l o p r opone Schli chting (1 986). 

3) Las especies con amplia d I s tri buc ión en s u e stado juvenil en 

la selva tropical húmeda, presentan cierta p lastIcidad fenotípica en 

su mor f oloºl a o arquitectura . 

4> Las especies eleg i das mostrar on diferentes respuestas en su 

arquitectura al i ncremen to de luz e n l a sel v a, y a Que este factor 

parece tener relevancia en el diámetro, cobertura foliar, longitud de 

la rama e indlce de bifurcación en Guamia 3p., en el índi ::::e de 

b i furcac i 6n en 

nú.ero de hojas. 

Trophi s ~xlcana. 

Pseudo l llledla o xvphyllaria , y en la cobertura f oliar, 

longitud de l a ra.a e 1nd l ce de bI f urcación. en 

5 > Con base en lo anter i o r , se podría decir que Gualllla sp . y 

TrophlS me :: lcana resultaron ser las espec ies mas plástic as , y 

Pseudolllledia oxvphyllaria la espeCIe menos plástlca. 
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6) De los parámetl'os cons l de,-ados, e l indl c e de bifurcación 

parece ser el que m~s contribuye a la plasticIdad fenotlpi c a 

at'qui t ectut'al de la planta, ya que en las tt'es especies presenta una 

relaCión con el ambiente, y por esta razon puede ser de l os más 

significativos en la adecuación de la planta. 

7) Con base en los parámetros arquitecturales estudiados, se 

puede decir que las especies presentan la modificaciÓn de su 

arquitectura en relaciÓn a la Intensidad de luz, de la sigUIente 

manel'a: en Guamia sp. e x iste una tendencia hacia el arreglo de 

sus hojas en una estructura en multicapa en sombra y de monocapa en 

sol, de acuerdo a su cobertura foliar e índice de bifurcación. 

Trophis mexicana incrementa su área fotosintética a trav és del 

incremento en el número de hojas hacia sitlos más luminosos, 

reduciendo su índice de b i furcación como una tendencia a la monocapa, 

y Pseudolmedia oxyphy llaria es la espec i e que menos modifica su 

arqui tectura, incrementando únicamente su índice de blfurcaclon en 

los sitios más expuestos a la luz. 

8) Para el caso de los caracteres que no mostraron plasticidad 

fenotípica, es posible que se deba, en gran parte, a una plastiCidad 

en otro nivel, como lo seria el fisiológico . 

9) Como sugerencias para realizar trabajos similares, se 

reca.ienda realizar un análisis de varianza y comparar 3 ó 4 

ambientes característicos y bien definidos de la selva, con un tamaño 

de muestra de unos 20 ó 30 Individuos por ambiente, y caracterizar 

bien cada ambIente luminico. 

10) Se sugiere también incluir variables mo r fológIcas de la hoja 

como estomas, peso especifiCO, contenIdo especlfico de agua, área 



foliar espectf1ca y tamaño de la hOJa, que provean tanto de un 

indicativo aás preciso del área foliar total Ca.Q bases para explorar 

en for .. ind1recta la pla~ticidad de la planta a n 1v e l 1 otosin~etico. 

11) F1nalmente, es posible que un análisis de l a ala.etrla en 

función de la luz, provea de gran inforaac:i6n acerca de C:ÓIIIO se 

cOIIIpensan las variables .arfológ1cas entre 51 ante los c:iHlbios de la 

intens1dad de luz. Esto se pOdría hacet" .ed i ante una correlación del 

1ndic. de dos variables arquitecturales y la luz. 
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-= S:!.' ·_:'::: O'~ f· é ';~.: o xvt:'~_ -: l lé::"' :' Z 

I~¿ . it. Ind . A. Ind. A. Ine. ~. 

1. 1. ::)7 26. 1 . 364 52 . - 1.342 - 79 . - 1. ~ 

2 . l . ?lé 27 . 1. 21 -3 53 . 1.313 80 . 1. ~ 

l . ):)? 2d . 1 . ?Ol 55. - 1. 235 81. 1. 3 3 • 

4 . 1.271 29 . 1. 32 2 56. - 1.267 82. 1. 2 

5 · 1.34 5 30 . 1.375 57 . 1.356 83 . 1. ~ 

6 . 1 . 297 31. 1.~4Q 58. 1.346 04 . 1.1 

7 · 1.2~0 32. 1.347 59. 1.250 85. l. ¿ 

Ó . 1.30J 33 . 1.343 60 . 1. 298 86 . 1. ;: 

9· 1 . 450 34. 1.)10 61. 1. 270 87 . 1. ~ 

1:) . 1.224 35. 1 .269 62. 1.340 S8. l. ;: 

ll. 1.357 36 . 1.3}O 63. 1.327 89. O e · -
12. 1.: 89 37. 1. 3(;') 65 . 1. 264 90 . l. : 

13. 1.469 38. 1.295 66 . 1.260 91. 1 : · -
14. 1.323 39. 1.289 67 . 1.275 92. 1 : · -
15. 1.309 40. - 1.262 6d. - 1.315 93. 1 : ' -

16. 1. 337 41. 1. ?3C 69. 1.329 94. l. , 

17. 1. 266 4 2. l. 2':;7 70. - 1 .290 9 5 . 1 : ' -

lo . 1.283 43. 1.309 71. 1.336 9 6 . 1. :: 

19. 1 . 250 44 . - 1.278 72. - 1.325 97. 1. _" 

20. 1.348 45 . - 1.340 73. - 1.279 98. l. , 

21 . 1.3 t¡ 0 46 . - 1.333 74. 1.295 

22 . 1.287 47. l.27C 75. 1. ~C2 

23· 1.350 da . - 1. )07 77 . 1. 2é7 

24. 1.345 49. - 1.315 78. - 1.437 

25 1.276 
~ , 1. 327 7 9 . 1.330 ?-. -



GUCl.WC/o. -s-r~ 

Ind. ~. Ind. ~. Ind . ! .. 

1. - 1.299 26. 1.293 51. - 1.263 

2. 1.2.:30 Z7. 1,265 .. . 52. - 1.239 

3. 1.390 23. 1,263 53. - 1,218 

4. 1. 283 29 '1' . 1.299 54. - 1,160 

5. 1.295 30. 1.247 55. - 1.237 

6. 1.233 31. 1.282 56. - 1.247 

7. - 1.320 32. 1.234 57. - 1.260 

8. 1.238 33. 1.282 58. - 1,308 

9. ';i;. 1,330 3á • 1.234 59. - 1.309 

10. 1,267 35. 1. 294. 60. - 1,182 

ll. - 1.260 36. 1.Z73 61. - 1.251 

12. - 1.245 37. 1.260 62. - 1.305 

13. - 1,173 38. 1.157 63. - 1.280 

1/ •• - 1.Z78 39. 1.258 64. - 1.Z70 

15. - 1.2Z7 40. 1.229 65. - 1.180 

16. - 1.340 41. 1. 255 66. - 1.240 

17. - , 1. 238 42. 1,318 67. - 1. 208 . 

18. - 1.30 5 43. 1.247 68. - 1.332 

19. - 1.Z79 44. 1. 263 69. - 1, 265 

20. 1.258 45. l. 'nO 70. - 1.Z78 

21. - 1.268 46. 1.218 71. - 1,248 

22. - 1,269 47. 1.Z73 72. - 1.198 

23. - 0.840 48. 1.260 73. - 1.310 

24. - 1.282 219. 1,253 

25. - 1.253 50. 1,318 



Tro~his mexicana 

I:!d. ;i . 1 ,,6 , .!::.. In o. . !:.. Ind. ~. 

1. 1. 270 26. 1.325 5~o - 1,,)00 83. 1. 278 
2. '!.. 1.454 27. 1. 275 54. - 1.356 84. 1. 300 
3 . 1.29;1 28 . 1. 330 55 . - 1.305 86 . 1 . 260 
4 . 1.307 29. 1.368 56. - 1.305 
5. 1. 342 30 . 1.284 59~ - 1.314 
6 . 1. 303 31. 1.327 60. - 1.328 
7. 1.313 32. 1.283 61. 1. 279 
8. 1.323 33. 1.300 62. - 1.200 
9. '1.326 3L. 1.269 65. 1.310 
10. 1.284 36. 1.350 66. 1.120 
11. 1. 340 37. 1.315 67. - 1.182 
12. 1.316 38. 1. 336 68. 0 .377 
13. 1.305 39. 1.316 69 . 0,993 
ld . 1. no 40. 1. 338 1Ó. 1.293 
15. 1.265 41. 1.270 11. - 1. 285 
16. 1. 274 43. 1.313 72. 1.290 
17. 1. 290 44. 1. 293 73. 1. 260 
18. 1.282 45. - 1.287 74. - 1. 266 
1':) 1.305 46. 1.323 75. 1.326 -. 
20 . 1.318 47. 1.301 76. 1. 237 
21. 1.335 48. - 1.323 77. 1. 252 
22. 1.3 24 49. - 1.308 76. 1. 225 
23. 1. 292 50. - 1.440 79. 1.315 
24. 1.289 51. - 1.350 80. - 1. 285 
25. 1.300 52. 1.298 81. 1.270 



Apendlce Valores relatl vos de luz (LUZREL> para _a s tres L . 

espec les", DotenlOOS a o art 1 t "" de los .'a l o,'es d e 
aOsot"banClc:.. del apendlce 1 • 

Fseudollne di " oxynhv11i',ria 

I:1 é. . L.U¿I2.~L Ino.. tU2.fZ.EL Inc. lUZ¡ZGL I~d . ¿Uz.t2E, 

l. 2.14 26 . 1.60 52. - 2.04 80 . 3 .54 
2. 2.70 27 . 4.50 53. - 2.62 81. 1. 88 
3. - 4.56 28 . . 4.86 55. - 3 .18 82. 3 . 40 
4. - 3.46 29 . 2.84 56 . - 3.54 83. 2. 53 
5. - 1.9 :3 30 . 1.38 57. - 1.76 84. 5. 58 
6. - 2.94 .31 . 2.08 58. - 1.96 85. 5. 22 
7. - 4.08 32. 1.94 59. - 3.72 86. 4 .26 
8. - 2.88 33. 2.02 60. - 2.92 87. 5.96 
9. - 0.00 34. 2.68 6¡. - 3.48 88. 4.70 
10. - 4 . 40 .3 5. 3.50 62. - 2.08 89. 9 . 88 
11. - 1.74 36. 2.28 63. - 2.34 90 . 3 .0ó 
12. - 1.10 37. 2.83 65. - 3.60 91. 2.02 
13. - 0.00 38 . 2.g8 66. - 3.68 92. 2. 68 
1<1. - 2.42 39. 3.10 67 ; - 3.38 93. 2.30 
15. - 2.70 40. 3.64 68. - 2.58 94. 3.22 
16. - 2.14 41. 4.28 69. - 2.30 95. 2.16 
17. - 3.56 42. 2.94 70. - 3.08 96. 1.48 
13. - 3.22 4: • 2.70 71. 2.16 97. 1.98 
l S. - 3.88 44. 3.14 72. 2. 38 98. 3. 28 
20. - 1.92 45. 2.08 73. - 3.30 
21. - 2.08 46. 2.22 74. 2.98 
22. - 3.14 47. 3.48 75. 2.84 
23. - 1.83 48. 2.74 77. 3.54 
24- - 1.98 49. 2.58 78. 0 .14 
25. - 3.36 51. 2.34 79. - 2.28 



6\....,..c. 5fL 

Ind. L.UUZEL Ind. -¿uZ-l!.EL Ino.. L/Jz./lEL 

l. - 2.32 26. 2.42 51. - 2.89 
2. 2.62 V. 2.86 52. - 3.28 
3. 2.16 28 2.89 53. - 3.60 
4. 2.58 29. - 2.32 54 . - 3.31 
5. 2.38 30. 3.15 55. - 4.54 
6. 2.58 31. 2.59 56. - 3.15 
7. 1.98 32. 2.56 '57. - 2.94 
8. 3.29 33. - 2.59 58. - -2.18 
9. 1.82 34. - 2.56 59. - 2.16 
10. - 2.83 35. - 2.35 60. - 4.19 
11. - 2.94 36. 2.74 61. - 3.09 
12. - 3.18 37. -, 2.94 62. - 2.22 
13. - 4.34 38. 4.59 63. - 2.62 
14. 2.66 39. 2.92 64. - 2.78 
15. - -3.47 40. 3.44 65. - 4 .22 
16. - 1.66 4l. 3.02 66. - 3.2ó 
17. - 2.96 42. 2.02 67. - 3.78 
18. - 2.22 4ª • 3.15 68. - 1.79 
H. 2.64 44. 2.89 69. - 2.86 
20. - 2.91 45. 2.18 70. - 2.6'; 
21. - 2.80 46. 3.62 71. - 3.12 
22. - 2.82 47. 2.74 72. - 3.94 . 

9~66 ·4ñ. 23. - 2.94 73. - 2.14 
24. - 2.89 49. 3.06 
25. - 3.06 50. 2.02 



I':'J-::::.. i~ ::: e yi c (',::3. 

Ind. ¿U¿/zfL ~. ¿U¿R.U ~n¿ . W¿IZEL I::c. • ¿uUt'bL 

l. 2 .7 0 26 . 1.9 ) 53 . : -: - - f'. ¿ . j ..... " - . ¿ . Ov 
2. - C.00 27. 2.70 5L .. 1. 41 84. 2. 30 
3. 2.40 28. 1.02 55. 2.22 86. 2 .94 
4. 2.19 29. 1. 22 56 . 2 .22 
5. - 1.6.3 30. 2.56 59. 2.00 
~ . 2 . 26 31. 1.B7 60. 1. 86 
7 •. 2.56 ,32. 2.57 61. 2.64 
8 . - 1.94 .3.3. 2 • .30 62. 2 .14 
9. - 1.89 .34. 2 . 80 65. 2 .1~ 
10. - 2.09 36. 1.50 66. 5 . 18 
1I. 1.66 .31. 2.06 67. 4.:'.9 
12. - 2 .05 .3B. 1. 7.3 63. 17.7 
1.3 • - 2.22 .39. 2.05 69. 7.21 
14. - ~.H 40. 1.69 70. 2.42 
15. 2 . 86 41 . 2 .78 71. 2.54 
16 • • - 2.72 4.3-. 2 . 09 72. 2.46 
17. - 2.46 44.. 2.13 7.3. 2.94 
18. 2.59 45 . 2.51 74. 2.a5 
19. 2.22 46. 1.9.3 75. 1.89 
20. 2 .02 41 . 2.29 76. - 3.31 
21. - 1.74 48. 1.94 77. - .3.07 
22. - 1.92 49. 2.42 78. 3.50 
23. 2.43 50. 0. 07 79. 2.06 
24. - 2.48 5]) • 1.50 80. 2 .54 
25. - 2.30 52. 2.34 81. 2.78 , 
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