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Dindniica foliar comparativa v aspectos fistoldgicos de 20 especies lefiosas

Resumen.

Este esiudio se realiz6 sobre la dinamica foliar y caracteristicas fisiclogicas foliares
en veinte especies lefiosas en plantulas, en la Selva Baja Caducifolia de Chamela,
Jalisco. Se analizé cada uno de los componentes de la dindmica foliar de las 20
especies consideradas. Los hébitats a los cuales pertenecen las especies
estudiadas son de selva madura y de sitios perturbados, y dependiendo del habitat
al cual pertenecen estas especies presentaron algunras caracteristicas de
crecimienio que se diferenciaron entre ellas. Una vanable principal que se
considerd en este trabajo fue la tasa relativa de crecimiento (TRC), que se tomd
como indicador para agrupar a las especies en rdpido, intermedic vy lento
crecimiento. Se ha encontrado que estas especies vegetales dependiendo al
ambiente al cual pertenecen, presentan caracteristicas funcionales que estan
influenciadas por la cantidad y calidad de recursos (luz, agua y nutnmentos). En
este trabajo, el recurso que se considerd fue la luz. Las plantulas de las 20
especies fueron colocadas en un invernadero bajo dos tratamientos contrastantes
de radiacion fotosintelicamente activa (Photosynthetic Active Radiation, PAR).
Durante 96 dias que dur6 el experimento en el primer tratamiento, las plantulas
estuvieron expuestas a una PAR maxima promedio de 1087 umol m*® s, este
tratamiento fue denominado (+L}, y en el segundo tratamiento (-L), PAR maxima
fue de 181 umol m™? s, Para ambos tratamientos se obtuvo la produccién foliar, la
tasa de iniciacion foliar (TIF} v la tasa de mortalidad foliar (TMF}. Las especies de
rapido crecimiento como Ipomoea wolcottiana, Lagrezia monosperma Heliocarpus
pallidus y Guazuma ulmifolia fueron [ags gue presentaron mayor preduccion de
hojas, pero también fueron las especies que iniciaron su mortalidad foliar mucho
anies que las demas especies Este comportamiento de mayor produccion fohar
se obtuvo para ambos tratamientos. Las especies de selva madura entre las que
se encuentran las de lento crecimiento, no presentaron ninguna diferencia en
ambos  tratamientos con relacion a su dinamica foliar como  Coccoloba

barbadensis y Celacnodendron mexicanun  Las cspecies como  Guazuma
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ulmifolia y Lagrezia monosperma con relacidn a su TIF presentaron los valores
mas altos (=3 hojas/dia). Las especies de lenio cregimiento como Brosimum
alfcastrum, Coccoloba barbadensis y Celagnodendron mexicanum tuvieron una
TIF de 1 hoja/i3 dias en +L, mientras que Lagrezia monosperma e Ipomoea
wolcottiana fueron las Unicas especies que presentaron una TIF21 hoja/dia en -L.
L as especies de selva madura tuvieron una TIF de 1 hoja/12 dias.

La longevidad foliar sdlo se pudo calcular para las especies gue
presentaron mortalidad en sus hojas, siendo las especies que presentan TRC
rapidas e intermedias. Para tas de rapido crecimiento fa duracion de vida de las
primeras hojas fue de mayor longevidad, que las hojas gue se fueron produciendo
posteriocrmente en el franscurso del tiempo. Cochlospermum vitifolium y Lagrezia
monosperma fueron las Unicas especies que en sus primeras hojas tuvieron
longevidades menores en comparacién con las hojas que fueron producidas
posteriormente.

De todas las especies estudiadas, Ruprecthia fusca fue la mas plastica
morfolégicamente y, Ceiba pentandra y Lonchocarpus eriocarinalis fueron las que
no presentaron plasticidad morfolégica ante el recurso luz.

El comportamientc de los estomas de las veinte especies en ambos
tratamientos, en relacidon con su conductividad estomatica y su transpiracion
diurna en las diferentes intensidades de luz se obtuvo que la finalidad de |a planta
era el de tener una mejor eficiencia y uso de! agua (Water Use Efficiency WUE).
El cudl se calculd por medio del indice de WUE.

Por dltimo, la TIF resulid que se correlaciond positivamente con la mayoria
de las variables de estudio para ambos tratamientos, aungue en el tratamiento de
~L la longevidad foliar presento correlaciones negativas y significativas con TIF,

TMF, recambio foliar, conductividad estematica, transpiracién y numero de hojas.
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1. INTRODUCCION.

En un ambiente como el de Chamela, que es estacional, ia temperada de lluvias
marca considerablemente la dinamica de esta Selva, va que al caer 1as primeras
luvias existe una activaciéon de varios mecanismos gue por algun tiempo se
mantuvieron latentes. Entre estos mecanismoes esté la produccidn de brotes en las
piantas, que es uno de los cambios mas visibles de un lugar seco y gris por otro
con diferente tipo de fisonomia y color, que en gran parte es debido a las hojas
que empiezan a nacer o producirse.

La precipitacion inicial a la que estan expuestas [as especies, s uno de los
principales factores determinantes de la activecion de la germinacion vy
posteriormente del establecimiento y crecimiento de las plantulas. Los arboles
adultos empiezan a tener una alta produccion de hojas de modo que al paso del
tiempo, se formara un dosel con mayor densidad de hojas. Por lo tanto, se va ir
presentando una disminucion en la cantidad y calidad de luz que se filtre a través
de las capas del dosel. Es por ello que, en las hojas que s& encuentran
principalmente en la parte baja del dosel y en el sotobosgue, la cantidad de luz
que reciben es mucho menor, en comparacion con las hojas de los estratos
superiores. Por consecuencia, 12 luz que lega al suelo de la selva va a ser minima
en época de lluvias. Asi que, la dinamica de las hojas varia en el mismo individuo
debido precisamente a la disminucion o aumento de la luz y esto se presenta
principalmente a través del tiempo vy, por o tanto, también en el espacio.

Las pldniulas que llegan a establecerse en un sitio rico en recursos son
especies pioneras que presentan una dinamica folilar muy diferente a la que se
presenta en las especies que son de habitats de selvas maduras, por lo gue la
preduccion de hojas es marcadamente diferente en ambas etapas sucesionales y
esto se debe también a la cantidad de luz.

Una caracteristica imporiante que presentan las especies ante la carencia o
aumento de luz, asi come de otros recursos, €5 la capacidad gue tienen para

adaptarse a dichas vanaciones que estan presenies on su medie Esta capacidad
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es denominada plasticidad, que es vista como fa habilidad de un genctipo para
modificar su fenotipo (moriolégico v fisiologico) como respuesta a cambios de su
entorno, la cual también se refleja en la dindmica foliar de cada ura de las
especies.

En este trabajo se pretende describir la dinamica foliar y comparar las
diferentes respuestas ante la disponibilidad del recurso luminico en plantulas de
20 especies lefiosas, las cuales se eligieron dependiendo del hébitat donde crecen

y se desarrollan.
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2. Marco tedrico

2.1. Selvas bajas caducifolias y sus caracteristicas

Muchos ecosistemas de latitudes tropicales y subtropicales presentan durante
gran parte del afio sequia estacional (Kdéppen, 193t; Murphy & lugo, 19886,
Mooney et al, 1995); entre estos se encuentran las selvas bajas caducifolias
{Rzedowski, 1978). Estas selvas bajas caducifolias constituyen el limite térmico e
hidrico de los tipos de vegetacion de las zonas cdlido-subhumedas. El rasgo
caracteristico es su temporada seca, que puede durar de 7 a 8 meses, siendo muy
severa {(Rzedowski, 1978). La temperatura promedic anual es superior a 20 °C vy
registra precipitaciones anuales de 1200 mm como maximo. Una de las
caracteristicas fisonémicas principales es el tamafo de sus arboles, que presentan
alturas de 4 a 10 metros normalmente, y algunos hasta 15 metros (Pennington &
Sarukhan, 1998). Esie ecosistema se desarrolla preferentemente en terrenos de
ladera, pedregosos, con suelos bastante someros arenosos o arcifosos.,

La variable principal para determinar una seiva caducifolia, es el periodo
que puede durar la sequia, que varia entre 5 y 7 meses. Por esta razon, la
mayoria de las especies evaden esta sequia dejando caer totalmente sus hojas.
Debido a esto existe un contraste enorme en Ia fisonomia de la vegetacicn entre a
temporada seca y humeda. De forma general, la baja cantidad de recursos
{nutrimentos, luz, agua), pueden causar la pérdida de hojas, ya que dependiendo
de ellos la senescencia y posteriormente ia abscision foliar puede acelerarse 0
retardarse (Kozlowsli, 1991).

Existen algunas especies que mantienen sus hojas en la temporada seca,
por lo que presentan ciertas caracteristicas anatémicas, morfolégicas vy
fisiologicas para evadr la sequia; por elempio, la formacion de una epudermis

gruesa y cutimzada y, como caracteristica fisiclogica tas hojas tienen un mayor
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control estomatico, es decir, mantener sus estomas cerrados el mayor tiempo

posible, y asi evitar la transpiracién (Kozlowski, 1991).

2.1.1. Retranslocacion de nutrimentos.

Cuando las selvas estan en el periodo de caida de las hojas, existe una gran
movilizacién de nutrimentos. Al respecto Chabot & Hicks (1982), mencionan que
durante este periodo cuande todavia existe crecimiento del individue, los recursos
necesarios para el crecimiento provienen principalmente de la movilizacion y
retranslocacion de nutrimentos, en este casc de las reservas de los carbohidratos.
Estas reservas son movilizadas desde las hojas en senescencia hacia |0s organos
mas jovenes y demandantes de recursos como brotes, tallos y algunas estructuras
reproductivas. Debido a la pérdida de las hojas maduras, se presentard una
influencia importante para ¢l desarrollo de nuevas hojas. Asi que las plantas
compensan la pérdida con un incremento en la produccion de nuevas hojas, pero,
al mismo tiempo esto se ve reflejado con el poco desarrolio en la longitud del talio
y en la raiz (Bassman ef a/., 1982,1985).

Hansen (1971) por su parte, meénciona que durante los estados tempranos
de elongacion de los tallos, los arboles caducifolios, dependen principaimente de
las reservas de los carbohidratos acumulados durante 1a estacion previa, vy, que a
partir de las reservas almacenadas, 1as plantas utilizan una tercera parte de todas
sus reservas para el crecimiento del tallo y flores.

En fa selva baja caducifolia, debido a la estacionalidad, las plantas también
muestran una gran variacién estacional en el aimacenaje de los carbohidratos y
nutrimentos en comparacién con las egpecies perennes (Mooney ef al, 1973,
Chapin Wl et al, 1980,1989), las reservas de carbohidratos de los drboles
caducifolios, presentan una alta tasa de pérdida de éstos, por la respiracion y por
el crecimiento temprano durante la estacidn de crecimiento. Esto es seguido por

una rapida eficiencia y expansién foliar, asi como, por una temprana produccion
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de carbohidratos y exportacion por las hojas expandidas a hojas joévenes para el
crecimiento y almacenamiento de tejido (Kozlowski, 1991).

Ahora bien, la eficiencia en el uso de nutrimentos, es vista a partir de una
inversidn para su crecimiento, mantenimiento y su reproduccidn, por lo tanto, las
plantas presentan la principal estrategia para tener un mejor uso de los recursos el
cual es el aimacenamiento de recursos. Esta estrategia en este tipo de especies
vegetales de las selvas caducifolias ha sido un factor de gran importancia debido a
que el suministro de recursos depende principalmente de su patron estacional
{Bloom et al., 1985).

2.2 Plasticidad en las especies.

La influencia del estrés de un ambiente, induce a las plantas a acumular reservas
como carbohitralos que permitan su sobrevivencia en el ambiente (Kozlowski,
1991). Para la obtencion y captacién de los recursos que necesita la planta,
independientemente de su identidad como especie, presentarda cambios a lo largo
de su crecimiento. Este cambio (respuesta) que presenta la planta se denomina
plasticidad y depende del recurso faltante o excesivo (Kuiper et al, 1988}. La
plasticidad es considerada como la habilidad de un genotipo para modificar su
fenotipo (morfolégico y fisioldgico) como respuesta a cambios de su entorno
(Bradshaw, 1965). Por lo gue a través de diferentes estudios realizados
principalmente en plantas de selvas tropicales, tanto ecélogos como evolucionistas
se han interesado en el iema de la plasticidad y la han estudiado principalmente a
partir de dos puntos de vista. El primero, es el externo, para conocer qué factores
ambientales y en que grade influyen en el fenotipo de una planta. El segundo, el
interno, se enfoca a conocer qué genes cedifican para que se realice dicho cambio
con el estimulo externo, y como pueden irse estableciendo patrones evolutivos
(Dale, 1988; Schilchting, 1986, Bazzaz, 1987, 1989; Kuiper, 1888; Scheiner,
1993).
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Actualmente la plasticidad fenotipica se estudia desde diferentes
perspectivas, asi como, de la integracidn de diferentes conceptos que envuelven
la plasticidad fenotipica en el contexto evolutive (Sultan, 1987;1990). Al misme
tiempo, se han realizado diferentes modelos para tratar de entender un poco mas
a la plasticidad fenctipica, ya sea desde un punto genético ¢ desde el punto de
vista morfo[égiéo y funcional (Hunt, 1982; 1990; Kuiper et al, 1988; Sheiner,
1993).

Como ya se menciong, dentro de fodo el ambito de plasticidad se encuentra
{a plasticidad fisiolégica y morfolégica. Aunado a esta plasticidad se encuentran
las respuestas plasticas, los cuales son: el tiempo de respuesta necesario para
que se traduzea un estimulo recibido en una caracteristica medible en [a planta; la
magnitud y la direccion. Las respuestas son herramienias esenciales en la
fisiolegia de las plantas, ya que ayudan a clarificar los mecanismos que subyacen
a la plasticidad fenotipica (Dale,1986; Kuiper et al., 1988).

Grime et al (1986) mencionan que las respuestas plasticas en las plantas
pueden considerarse como una parte integral de los mecanismos por el cual lag
plantas adquieren recursos. Los tres factores ambientales de la plasticidad
fisiologica y morfologica son la temperatura, la luz y los efectos nutricionales.
Estos factores se han estudiado como recursos vistos independientemente, y se
han obtenido resultados que muestran las diferentes respuestas plasticas en
especies tanto caducifolias como perennes (Ackerly, 1993; Huante, 1993; Rincon,
1993; Huante et al.,1995% 1995h;1998; Alvarez, 1999).

2.3 Estrategias morfoldgicas y funcionales de las plantas en respuesta

al ambiente

Se han propussto diferentes tecrias englobadas en la tegria ecoldgica en relacion
a las caracteristicas que presentan las especies en funcién del habiiat que
ocupan; una de cllas cs la teoria establecida por Mc Arthur y Wilson (1967), donde

proponen  dos  estrategias  denominadas *r' y kK", las cuales resumen el
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compoeriamiento morfoidgico y funcionat de las plantas. Grime (1874} propuso un

modelo tiangular, e cual refleja también el comporlamiento fisioldgico vy

estructural de las plantas como respuesta al medio. Explica tres tipos de
estrategias, teniendo como base el grado de perturbacion y el estrés del lugar, en
¢l cual crecen fas diferentes plantas. El modelo es el flamado C-S-R (competitiva=

C, tolerante al estrés= S y ruderal o arvense= R), Las caracleristicas de estas

estrategias son las siguientes:

1. Las competitivas son de habitats estables y productivos, donde existe poco
estrés y poca perturbacion. Presentan altas tasas de crecimiento, por fo tanto
tienen una alta tasa de captura de recursos, y debido a ello existe una
competencia intensa, por 1o gue continuamente cambian los mecanismos de
captura de recursos. Debido a sus altas tasas de crecimienio las raices y las
hojas tienen longevidades relativamente cortas; por lo tanto existe un continuo
recambio de hojas y raices. La produccién de hojas coincide con 10s periodos
de productividad maxima.

2. Las especies toleranies al estrés, son de sitios poco productivos, es decir,
tienen otros grados de estrés y existe poca perturbacion. El patrén de
asignacion de recursos es constante para aquellas estructuras que capturan y
explotan los recursos. Las raices y las hojas tienen una alta longevidad, debido
a esto las especies perennes suelen presentan varios modelos de produccion
foliar.

3. Por Gltimo las especies ruderales, son de sitios productivos, pero perturbados,
con poco estrés y mucha perturbacion. Estas especies tienen tasas de
crecimiento rapidas. Las hojas y las raices tienen longevidades cortas, su
fenologia foliar consiste en presentar una fase corta de produccidn feliar en el

pericdo de productividad maxima.

A parlir de estas Ultimas estralegias morfoldgicas y funcionales, se propone
que en las dos prnmeras (competitiva y tolerante al estrés), predomine ia
plasticidad morfologica y en la dltima (ruderal) predomine la plasticidad fisiclogica
{Grime et al., 1988).
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2.4 Luz como recurse y como factor ambiental.

Todas las plantas necesitan los mismos recursos lldmense luz, agua y nutrimentos
para su crecimiento vegetativo y para su mantenimiento. Probablemente la luz es
el mas complejo de estos recursos; por su variacion en dos aspectos distintos que
son su intensidad y su calidad (Chazdon y Fefcher 1984). A medida que la luz
penetra en el follaje, la intensidad disminuye hasta reducirse a niveles cercanos al
1% de la que incide en el exterior en selvas humedas, especialmente en la banda
de luz fotosintéticamente aciiva (400-700 nm) (Bjorkman et al., 1972., Mooney ef
al., 1984., Barradas, 1991).

En estudios realizados sobre selvas tropicales himeadas, s¢ menciona que
la variacién tanto espacial como temporal de la luz, marca profundamente la
dindmica de regeneracién de una selva. La variacién espacial ocurre vertical
como horizontaimente. La primera, ocurre cuando la luz es interceptada por las
diferentes capas de hojas del dosel. En un 4rbol, las hojas que se ubican en la
parte alta, capturan una mayor cantidad de luz que las hojas que se encuentran en
la base de este. La sequnda variacion espacial, sucede horizontaimente, en donde
los arboles generan un gran mosaico de copas que filtran la luz en diferentes
cantidades. También esta Gltima variacion ocurre cuando la disponibilidad de luz
en el piso de la selva puede llegar a incrementarse cuando un arbol o una rama
crea un claro en el dosel de la selva. Por lo tanio, la formacion de claros en la
selva es de importancia para el crecimiento de plantulas donde la cantidad de luz
en el piso puede ser muy poca (Bongers et al., 1990; Poorter, 1998).

Esta variacion luminica no ocurre solamente en este tipo de selvas, sino
también en aquellas donde existe un régimen de lluvias marcadamente estacional,
como las gue presentan las selvas caducifolias. Barradas {1991) realizé un estudio
en este tipo de selva caducifolia, donde midid la cantidad de radiacion que penatra
en el dosel, en la época de Huvias v de secas. En la época de lluvias, la radiacion
(PAR), en la parte aita del dosel fue de 35 mol m?2 dia” y 10 mol m? dia™, a2 una
altura de 5 m a 20 cm esta radiaci6n fue de 3 mol m™® dia™ aproximadamente En

la época de seca, en la parte alta del dosel fue de 58 mol m™ dia ', mientras aue a
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5 mya 20 cm de altura la radiacion llega a ser de 45 mol m? dia”’ y de 30 mol m™®
dia”. Esto nos indica cuantitativamente, que Ja luz disminuye gradualmente

debido en gran parte por las caracteristicas del dosel.

2.4.1 Influencia de [a intensidad de la luz en [as plantas.

Como ya se ha mencionado anteriormente en este trabajo, las plantas en su
habital natural estdn expuestas a una heterogeneidad tanto espacial como
temporal de los recursos. El dosel de la selva es un medio espaciaimente
heterogénso, por o que la distribucidn, el tamafio y la orientacion de las hojas
determinan la disponibilidad de luz deniro del dosel, controlando asi procesos
como el desarrollo de la hoja, el balance de energia de la hoja, uso del agua y
fotosintesis (Norman & Campbell, 1989). Dentrc de esta heterogeneidad, las
plantas adquieren simultdneamente los recursos del ambiente y del suelo. Sin
embargo, casi no se conoce con precision como las plantas responden a
diferentes recursos, y como los asignan a sus estructuras de captura de recursos
(Kozlowski, 1991). Por lo que un gran nimero de especies a través de la
evolucion, y para tener éxito en su establecimiento, han desarrollado genotipos
adaptados a la luz y a la sombra. Con ellos muestran una coleccion de respuestas
morfoldgicas y fisicldgicas, atnbuibles a la plasticidad fenotipica que influyen en la
permanencia de diferentes genotipos en un sitio 0 ambiente determinado (Kuiper
et al, 1988).

Ahora bien, Ewvans (1972) y Hunt (1982, 1990), propusieron técnicas de
analisis de crecimiento para entender y explicar los cambios ¢ respuestas con
relacion a la asignacion de biomasa en las plantas ante diferentes recursos; con
base en esto se han realzade numerosos estudios conociendo los diferentes
lipos de respuestas ante diferentes recursos. Existen estudios enfocados a
conccer la relacion que existe entre el recurso fuminico con las diferentes
caracteristicas fistoldgicas vy morfologicas que presentan las plantas en una selva

baja caducifolia (Huanle et a/, 1898a, 1938L) Por lo mencionado anteriormente,
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se¢ sabe que las plantas al decrecer la intensidad de luz presentan ciertas
caracteristicas como una mayor area foliar especifica (specific leaf area SLA), alta
tasa relativa foliar (leaf area ratio LAR), mayor proporcion raiz/tallo (reot/shoot
R/8), una alta concentracién de clorofilas y una baja acumulacién de biomasa
seca (Teramura, 1983, Packham ef al,,1982), baja tasa fotosintética, baja tasa de
transpiracion, baja importacion de citoquininas {Lambers et al., 1898), talios largos
y una gran dominancia apical, comparando con las plantuias que se encueniran en

altas intensidades de luz {L.everenz ef al., 1980} (Figura 1).

Rapida expansién foliar
meremento en

la capacidad fotosmtétca Hojas en luz alta

Alia tasa de transpracién

Alta importacidn de

citoquurunas

Mantemmento de una
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Hojas en sombra

...... T Bajatasade transpiracién
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massSsemeyreazza

-+ =+ Apguay citoquininas

—-—#  Transportacién neta
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'-7-1 -’.,’.p..-.._-

Figura 1. Modelo que describe el mecanismo de respuesta de las plantas en un gradiente
luminico en hojas de diferentes estratos del dosel. Las hojas expuestas a ta sombra que
generalmente estdn ubicadas en la parte baja del dosel, su tasa de transpiracion daclina,
la afluencia de citoguininas disminuye al igual que los elementos mdviles. Se suspende el
aparato fotosintético v se estimula la senescencia foliar. Las hojas jdvenes en luz alta
tienen una alta afluencia de citoquininas causando una rapida expansidon fohar y
conservacion de una alta capacidad fotosintética (Modificado de Lambers et al, 1998},

En Chamela, debido & su marcada estacionalidad pluvial al miciar la
precipitacion y mieniras avanza este periodo, los arboles se cubren de follaje, lo
cual reduce considerablemente ia intensidad de luz bajo el dosel y crea un mayor

coniraste entre las zonas de vegelacion vy [0s sitos abiertos Asi, es posible que la
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sobreviviencia y crecimiento de las plantas que se establecen bgjo dicho dosel
esté regulado en gran medida por su capacidad para tolerar la sombra. Por el
contrario, los individuocs que se establecen en sitios abiertos, deben presentar
caracteristicas de plantas adaptadas a altas intensidades de luz y as{ poder crecer

€ incrementar la probabilidad de permanecer en dichos sitios {Huante, 1992).

2.4.2 Caracteristicas de las hojas a diferentes intensidades [uminicas.

Las caracteristicas importantes de las hojas de las especies que viven en
una selva caducifolia a diferentes intensidades de luz son por ejemplo, su gran
variedad de estructuras y de sus respuestas. Plantas que crecen en luz intensa o
en sombra difieren apreciablemente en su morfologia v en su fisiologia; esto se
aplica ianto a las hojas gue crecen deniro def dosel, como en la periferia del
mismo. Esto nos marca que las hojas tienen dos lugares para crecer en la planta:
dentro (cerca del tallo v por lo tanto mds sombreadas) y en la perifena (mas
expuestas a {a radiacién luminica). Debido a esto, existen diferentes estrategias y
respuestas de las hojas ante la presencia o ausencia de la luz {Tabla 1)
(Kozlowski, 1979).

Tabla 1. Caracteristicas principales de las hojas de especies de
una selva caducifolia, que crecen en dos diferentes intensidades
de luz {Kozlowski, 1979).

Expuestas al sol Sombra
Usualmente pequerias Grandes
Gruesas Delgadas

Mayor parénquima empalizada | Poca parenquima empalizada

Mayor clorofila por unidad de|Menor clorofila por unidad de

area foliar area foliar

Mayor cantidad de estomas por| Menor cantidad de estomas por

unidad de arca folar unicad de area folar

Gran area inlervenal Mcnor area miervenal
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Cuando la fuz es limitante existe un arreglo compensatorio en fisiologia y
asignacion en |a planta; resultando un crecimiento lento y una fotosintesis y tasa
de obtencidn de nutrimentos bajos. Por lo ianio, existira una baja produccion de
biomasa y una gran area foliar por unidad de peso foilar, es decir, las plantas
invertiran la mayor parte de crecimiento neto en hojas nuevas, pero delgadas con
una mayor area follar para interceptar fa mayor cantidad de luz en comparacién
con las hojas que estdn expuestas a altas intensidades de luz (Teramura,1983;
Packham ef al.,,1982;Leverenz et al., 1980; Poorter ef al.,, 1998}.

Asi que la luz es un factor que siempre esta presente en la produccion de
hojas, por lo que las plantas han desarrollado diferentes mecanismos para
adaptarse a las bajas intensidades de luz, de esto se desprende la capacidad de
grupos de planias para adaptarse a la sombra, siendo este un factor de limitacion
fisioldgica para la productividad. Por lo tanto, las plantas se han adaptado y han
presentado ciertas capacidades para responder a la luz, de ahi que se han
propuesto diferentes estrategias de respuestas para el estudio del desarrollo,
crecimiento y productividad de las plantas, entre las principales estrategias se han
propuesto las siguientes:

a) Smith en 1981 propuso diferentes estrategias en respuesta a la sombra, las
que han sido reducidas a tres categorias principales: 1) Las que evitan la
sombra o plantas obligadas a la luz, 2) Las tolerantes a la sombra o plantas
faculiativas a la luz/sombra y 3) las que requieren de sombra ¢ plantas
obligadas a la sombra.

b) Swaine et al (1988) clasificaron a las especies de un bosque tropical liuvioso
en dos grupos funcionales o estrategias, basados en su germinacion y
requerimientos para el establecimiento. Estos dos grupos representan los
extremos de un continuo de las respuestas a la luz de las especies, por un
lado estdan las especies tolerantes a la sombra, gque germinan, crecen y
sobreviven en baja cantdad de luz; y por et otro lado, estan las demandantes

de luz, las cuales necesitan altas cantidades de luz para establecerse.
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¢) Agyeman ef al {1999} distinguieron solamente dos tipos de estrategias, la
primera es la que considera especies tolerantes a la sombra (especies no
pionetas) que Crecen en bajas cantidades de radiacidn y principalmente son
las especies que se encuentran en el solobosque. La segunda, es la gue
incluye las especies intolerantes a la sombra (especies pioneras) que no
pueden sobrevivir por mucho tiempo en el sotobosque, por lo que se observa

que tienen una alta tasa de crecimiento en alta cantidad de radiacidn.

Con base en el tipo de estailegias, se han distinguido diferentes
caracteristicas en las plantas: La primera para las especies evasoras de sombra
que presentan tasas de crecimiento rapidas, tallos y pecioles largos, y casi sin
ramificacion. El area foliar y el grosor de la hoja es pequefa (Bjdrkman, 1981;
Smith, 1981, Corré, 1983). La segunda, para las espacies tolerantes a la sombra,
que presentan tasas de crecimiento lentas, los tallos y sus peciolos son muy
cortos y muestran un area foliar y grosor de las hojas grande (Bjdérkman, 1981;
Smith, 1981; Corré, 1983).

Estas caracteristicas que presentan las especies segln el tipo de estrategia,

esian presentes también en las especies que estan bajo este tipo de sistema.

2.5. Dinamica foliar.

La dinamica foliar dentro y entre fas especies esta fuertemente influenciada por el
ambiente con el cual fa planta esta interactuando Conceptualmente la dindmica
foliar se describe mediante la produccion y mortalidad foliar, lo que implica su
relacion con la longevidad de cada hoja (Chabot & Hicks, 1982). Por lo que la
dinamica foliar involucra vanables como la produccién, moralidad, recambic y
longevidad foliar. Asimismo, la dinamica fehar ha sido estudiada a partir de la
demografia foliar, tratando a la planta como una poblacion de hojas individuales
{Bazzas & Harper, 1977, Harper, 1989) Esta dindmica de poblaciones foliares es

clave on la formacién de la estruciura de un dosel, donde los procesos de
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iniciacién y mortalidad foliar determinan dicha estructura. Esta poblacidn tiene una
estructura de edades, debide a [a produccién sucesiva de cohortes de hojas de
edades similares, y la sobrevivencia de las hojas en estas cohortes depende de
las diferentes edades, las cuales van a ir dependiendo de su mortalidad. Tanto el
proceso de nacimiento y muerte foliar en un grupo de hojas determinan el namero
de hojas presentes en cada momento del tiempo asi como ia longevidad de cada
hoja. El conocer la infiuencia que tienen el nimero de hojas presentes y su
dinamica como una buena caracteristica fisicldgica de hojas individuales asi{como
et potencial de asimilacidn de carbono del grupo entero de hojas.

Ackerly {1993} analiz¢ a la dindmica foliar a través del estudio de un grupo
de hojas, y a este grupo la considerd como un todo. Por esta razdn a la dinamica
foliar la divide en dos procesos, la primera es: la dindamica de hojas dentro de un
grupo de hojas, a partir de los procesos de iniciacién y mortalidad foliar, y la
segunda es la dinamica de los diferentes grupos de hojas, regulada por las
iniciaciones de nuevas ramas. Para analizar a la dindmica foliar, Ackerly se basa
principalmente en un modelo propuesto por él mismo {figura 2), solamente para
plantas pioneras de rapido crecimiento, que presentan un nacimiento continuo y
muerte de [as hojas a través del ano. En este tipo de plantas, la relacion intrinseca
que existe en cada grupo de hojas en especial las apicales entran entre las tres
variables principales de la estructura de un dose! y su dindmica. La primera, es [2
tasa de produccion foliar que empieza por el meristemo apical. La segunda, ia
fongevidad foliar de las hojas individuales y por dltime el nimero de hojas
presentes en cada punto del tiempo. Esta relacién es claramente ilustrada en la
figura 2, mostrando el nimero de hojas que nacieron y murieron durante un

tiempo, en especial para un tallo individual.

La relacidn que existe entre el medio v 1a planta es de un gran significado
para el desarrollo de ésta, debido a esto es necesario conocer la estructura vy
dinamica del dosel de la planta, asi como la diversidad de crecimentos y
estrategias de historas de vida asi como del comportamientc fisiologico de las

hojas mdividuales.,
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Se ha mencionado que el grupe de hojas representa una importante unidad
estructural y fisiolégica del dosel de la planta. En especial, y poniendo cierto
énfasis al meristemo apical, que es el lugar donde se producen paulatinamente
hojas nuevas y lo que da como resultado la formacién de un nuevo grupo de hojas

de diferentes edades que presentan una dindmica propia.
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Figura 2. llustracion que muestra |a relacion entre el ndmero de hojas presentes,
su Jongevidad para hojas con un nacimiento continuo y mortalidad foliar. La linea
inclinada indica la tasa de iniciacion foliar, asi como también el nacimiento foliar
acumulado. La longevidad foliar estmada es el intervalo de tiempo entre fa
iniciacion foliar {acumulacién de hojas recién producidas}, y hojas muertas. Esta
relacién es para un individuo paricular, los circulos representan el dia de
nacimiento para las primeras hojas en el tallo, y las X indica el dia de abscision de
la hoja (medificado de Ackerly, 1993).

Se han realizado estudios enfocados a conocer la dindmica foliar de
plantulas pero en claros en selvas lluviosas, entre los que se encuentran, el de
Bongers & Popma (1990). Propusieron gue el recambio foliar de las especies en
este Upo de selvas estd relacionado cen la disponibiidad de la luz asi mismo con
el tamano del claro Por lo tanto, proponen que cuando hay mas luz, la fotosintesis

nela es alla por lo cual hay mayor produccién de hojas y la longevidad pucde ser
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corta. Por otro lado, 1as especies tolerantes de sombra pueden presentar una tasa
de recambio foliar menor que las especies no tolerantes a ia sombra. En tanto
que, las especies capaces para crecer y sobrevivic a bagjos niveles de luz
(tolerantes a la sombra) pueden conservar y asimilar el carbono fijado,
manieniendo el mayor tiempo posible la hoja en la planta, es decir, con una
longevidad foliar alta. Las especies no tolerantes a la sombra {pioneras) pueden
presentar una tasa de recambip foliar baja, esto se puede apreciar en claros
donde la competencia por la luz es alta. Para éstas especies una tasa de recambio
alta puede ser posible si tienen un desarrolio rapido y flexible del area foliar para
poder tener la posibilidad de capturar la mayor cantidad de luz (forrajeo), por lo

que muy probablemente estas especies presentaran una longevidad foliar corta.

2.6 Longevidad foliar. Aspectos ecofisiolégicos.

Se conoce como longevidad foliar a la duracidn de vida de la hoja, lo cual
se relaciona con rasgos fisiolégicos como la fotosintesis y el conterudo de
nutrimentos {Chabot & Hicks, 1282). Por otro lado, se ha sugerido que la
longevidad foliar representa una adaptacion funcional de las plantas a su
ambiente, o que al menocs, cambios en el ambiente en el que crece una planta
inducen modificaciones de su dinamica foliar (Meave del Castillo, 1987).

El conocer la longevidad de las hojas es esencial para entender mejor las
relaciones entre las plantas y su ambiente. Esto es cierto para vanos niveles de
estudio, ya sea para interpretar aspectos de la morfologia interna y de la quimica
de la hoa (Janzen, 1975), ¢ para estudios de dindmica de comunidades vy
funcionamiento de ecosistemas (Bentley, 1979). La longevidad foliar puede
relacicnarse con la caida de la hojarasca si se quiere enfatizar en el reciclaje de
ciertos nutrimentos (Ebel ef al, 1980), ¢ con la aparicion de nuevo iollaje
(biomasa).

E! estudio de la dinamica fohar en las plantas de la selva es una forma de

accrcarse a la respuesta de algunas interrogantes planteadas por investigaciones
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fenoldgicas y de caida de hojarasca (Meave del Castille,1987). Por lo tanto, se han
planteado una serie de interrogantes para poder expiicar la dindmica de una selva
a partir de la dinamica foliar como son por ejemplo ¢ Cuantas hojas producen las
plantas en un ambiente no limitante? ;Cuanto viven las hojas de las especies de
la selva? ;Cudl es la variacidén de la longevidad foliar entre las heojas de una
especie? ;la longevidad de las hojas responds a las variaciones microclimaticas
que existen en una selva caducifolia?

De la poca informacidn existente sobre ia longevidad foliar se desprende
que en términos generales y considerando todas las especies de plantas, hay una
gran variacion en el tiempo que pueden vivir ias hojas. Son raros los casos en los
que la hgja vive lo mismo que la planta completa como sucede en el género
Welwitschia (Chabot & Hicks, 1982). En algunas coniferas la longevidad {oliar es
muy larga: 14 anos de Araucaria bidwiliii, 7 afios de A. angusiifolia y de 5 a 8 afios
en Agathis australis (Ebel et al; 1980), aunque los datos sobre Abigs concolor,
Picea pungens y varias especies de Pinus indican que sus hojas no viven mas de
cuatro afios. (Freeland, 1952). En las especies caducifolias y en las de corta vida,
las hojas pueden durar de unas cuantas semanas hasta ocho meses cuando
mucho. Por ejemple, en el arbol tropical caducifolio Erythrina poeppigiana la
longevidad va de 6.2 a 7.2 meses, pero puede acortarse por déficit de agua
{Borchert, 1980).

En selvas tropicales himedas, la mayoria de las especies de plantas son
perennes, asi que presentan un amplio rango cn longevidad de hojas individuales
desde mas o menos dos meses hasta cinco afios aproximadamente (Cody, 1986;
Bentley, 1993). En cambio, las longevidades cortas en esie sistema son
caracteristicas de especies pioneras de rapide crecimientc (Bazzaz, 1984;
Coley,1988), en donde generalmente el nacimiento y muerte foliar ocurre
continuamente a través del ano; la tasa de miciacion foliar es alta y las hojas
ndividuales son despojadas 1apidamente, principalimente para completar el
recambio de la poblacion folar del dosel vanas veces por ane {Coley, 1988) Las
longevidades foliares que duran mas de un ano son obscrvadas en plantas de

crecimicnlo  lento,  ingluyendo  arbustos,  palmas, cycadas vy helechos

1
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arborescentes. Las longevidades cortas son observadas generalmente en plantas
en medios con alta cantidad de luz. Como es de esperar existe una asociacion
entre la longevidad foliar v {a historia de vida. Asi mismo, la variacién en la
lengevidad foliar esta fuertemente correlacionada con aspectos de las estructuras
de las hojas y funciones, incluyendo el area foliar especifica, dureza, costos de
construccion del tejido, concentraciones de nitrégeno y tasa de asimilacion de
carbono (Williams ef al.,1983).

La longevidad foliar estd altamente correlacionado con la estructura foliar y
las caracterisiicas funcionales y a partir de esta idea, se considera que la
longevidad foliar se trata de un mecanismo que aumenta la eficiencia en el uso de
nutrimentos, ast como el obtener una mayor cantidad de carbono. Debido a esto
se ha considerado gue la longevidad foliar puede dar una explicacion para los
modelos geograficos (distribucion), donde se comparen especies caducifolias
contra perennes {Chapin, 1980; Chabot y Hicks, 1982).

La longevidad foliar en una especie puede variar marcadamenie por
numerosas razones, pero la variacion intrinseca entre especies en relacién con la
longevidad cubre un rango mas amplic que la variacion en la misma especie. La
duracion de vida es un rasgo importante en la historia de vida de {a planta con
respectio a su crecimiento, disponibilidad de nutrientes, sequia, herbivoria,
contaminacion vy otros factores (Monk, 1966; Small, 1872; Chapin, 1980, Gray y
Schelesinger, 1983; Reich, 1987; Coley, 1988). En una especie, el tempo de vida
de la hoja se incrementa con la altura (Ewers y Shmid 1981); o la sombra (Nieisen
et al., 1987, Schoettle, 1990), y disminuye con la sequia (Reich y Borchert, 1984) o
aire contaminado (Reich, 1983), y puede el tiempo de vida de fa hoja aumentar o
disminuir con el aumento en la disponibilidad da nutrimentos (Turner y Olsen 1976,
Reader 1978, Shaver 1983, Lajtha y Whitford 1989), asimismo puede también
incrementar 1a biornasa de ia pianta (Miroi y Monst 1966, Bazzas y Harper 1977).
En gran escala, la duracion de vida de las hojas es una variable imporiante en
comparagion con €l nivel de productividad, circulacion de nutrimentos vy
descomposicidn enire selvas perennes y caducrfolias, cuyas caracteristicas

fisicldgicas estan siempre relacionadas con la forma de |a hoja.
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Reich ef al, (1892} exploraron el significado potencial de la longevidad foliar
como un integrador ecoldgico, examinando el papel de la duracién de vida con
relacién a la amplia escala de variacion de rasgos de la hoja v de la planta. Asi
mismo, la longevidad ha sido reconocida como la duracion de vida que esta
relacionada con los rasgos foliares, con la fotesintesis o contenido de nutrimentos
{Chabot y Hicks 1982, Mooney y Gulman 1982)

2.7 Aspectos generales de la eficiencia y uso de agua (WUE).

El estoma es una de las partes importantes de la hoja ya que gobierna el
balance de carbeno - agua a través de jos compromisos enire la ebiencién de CO;
y pérdida de agua por evaporacian (transpiracion). El movimiento estomético es un
factor determinante para mantener el estado hidrico de las plantas; y este
movimiento es proporcional a la conductividad estomética gue es una medida de
la velocidad con que el vapor de agua se difunde desde la cavidad subestomatica
hacia fa atmdsfera. La conductividad estomatica esta dada principalmente por el
control que ejercen los estormas y que por consiguiente modifican las tasas de
transpiracion.

El agua puede ser un factor altamente variable en habitats sucesionales. La
limitacion del agua causa que los estomas se clerren en las hojas y se reduzea la
obtencion de carbono y por lo tanto la expansién celular, y asimismo puede
reducir grandemente la productividad de la planta. Las plantas de sucesion tardia,
especialmente los individuos del sotobosque pueden ser generalmente mas
sensitivos a la disminucion de los niveles de humedad del suelo que las plantas de
sucesion temprana (Boyer, 1982).

Algunos aspectos funcionales de obtencion de agua han sido pobremente
estudiados. En la lileratura existe muy poco concerniente a csta area. La
informacidn que se tiene sobre las respuestas que tenen las plantas a la sequia
es con base a la grofundidad de las raices, almacenamiento de agua y raices

hidraulicas en especies de hosques tropigales La funcidn de las raices es
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especialmente importanie para asegurar la eficiencia en el uso de agua (water use
efficiency WUE) para un buen funcichamiento de la planta en temperadas de
sequia. La WUE ha sido y es una variable que causa coniroversia en la
ecofisiclogia de Ia planta y en a literatura de agricultura. Esta ha sido expresada
como el cociente de asimilacion de carbono por perdida de agua, también se ha
medido a nivel foliar y a partir de esta forma es facii comparar una especie con
ofras especies. Cuando existe una alta WUE, el resultado es una alta
productividad y sobrevivencia. La alta WUE se encuentra en plantas con una baja
productividad porque la eficiencia en el uso del agua se adquiere a través de los
estomas cerrados cuales particularmente limita 1a obiencidn de carbono (Jones,
1992).

La eficiencia en el uso de agua, puestio en ofras palabras es la cantidad de
agua {gastada) por la transpiracién para obtener una unidad (molécula) de CO; del
aire. Para analizar WUE se ha tenido que mostrar instantidneamente, la fasa de
fotosintesis neta por la misma unidad de area por unidad de tiempo las cuales son
divididas por la tasa de transpiracidn por la misma unidad de area y unidad de
tiempo {Bazzaz, 1996).

Por dltimo, se puede decir de forma general que existen pocos estudios
comparatvos donde describan variaciones interespecificas de ciertas
caracteristicas de las plantas para un gran nimero de especies de arboles de
selvas luviosas, enfocdndose principalmente en caracteristicas fisiologicas
(Fetcher et al.,1987; Reich ef al,,1992), en caracteristicas morfoldgicas como en
hojas (Pompa ef al, 1992}, arquitectura (King, 1990), alometria (O'Brien et a/,1995)
rasgos reproductivos (Osunkoya, 1996), en respuesta de la planta como en
resistencia a la herbivoria (Coley, 1983), crecimiento (Lieberman et af, 1885), y
sobrevivencia (Augspurger 1984). Existen pocos estudios donde han combinado
estos aspectos fisioldgicos, y morfoldgicos asi como sus respuestas en toda la
planta, haciendo comparaciones a diferentes niveles de disponibilidad de recursos
(Osunkoya et al, 1994, Huante et al, 1993,1995a, 1995b, Swaine et al, 1997). Por
otro lado este tipo de estudios solamente han sido posibles en plantulas bajo

condiciones controladas.
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2.8. Hipdtesis y objetivos

A partir de todo lo mencionado anteriormente sobre las estrategias y respuestas
gue presentan las plantas, fas cuales estdn expuestas a diferentes recursos, en
este trabajo se pretende estudiar el recurso luz, por o que se han planteado

diferentes hipdtesis al respecto:

1. Las especies gue se encueniren en condicicnes altas de luz tendrén una
alta produccion foliar en comparacidon con las especies gue se encuentren
sujetas a condiciones baias de luz, ias que, presentaran una menor

produccién de hojas.

2. las espescies que presenien una tasa relaliva de crecimiento rapida,
tendrén una tasa de iniciacion foliar alta en comparacién con las que
muestren- una tasa relativa de crecimiento baja, no importande las

condiciones de intensidad de luz a la que estén expuestas.

3. Las especies que se encuentren a una alta intensidad de luz, la tasa de
mortalidad y el recambio foliar sera mayor que en 1as especies que esten en

bajas intensidades de luz (sombra)

4. Las especies que presenten una tasa relativa de crecimiento alta y se
encuentren en condiciones altas de luz, sus longevidades foliares serdn
menores que si estuvieren en condicicnes bajas de luz, v las especies gue
presenten una tasa relativa de crecimento baja, la longewvidad foliar en

ambas intensidades de iuz serd mayor

5. En el tratamiento de luz debe existir mayor eficiencia en el uso de agua gue

en las especies gue estan en e! tratamiento de sombra
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El objetivo general de este trabajo es estudiar comparativamente el efecto de la
disponibilidad de luz en la dindmica foliar en plantulas de veinte especies lefiosas;
asi como el de evaluar aspectos fisiclégicos que ayuden a entender la relacion

entre la dinamica foliar y su fisiologia.

Los objetivos particulares:

1. Evaluar comparativamente entre las veinte especies lefiosas estudiadas el
efecto de la luz en la dinamica foliar para cada uno de sus componentes,
que son la produccion, tasa de iniciacion, tasa de mortalidad, recambio y

tfongevidad foliar.

2. Evaluar la relacién entre la tasa de iniciacidon foliar intraespecifica e
interespecifica y la tasa relativa de crecimiento en las veinte especies en

estudio.

3. Bvaluar la plasticidad debida a [a luz en [a iniciacidon, mortalidad, recambio

foliar y longitud del talio de las especies estudiadas.

4. Comparar el efecto de la luz en el comportamiento estomatico y en el indice
de WUE,
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3. METODBOLOQGIA

3.1. Descripeidn de fa zona de estudio.

El presente trabajo se realizd en la Estacion de Biologia Chamela en el Estado de
Jalisco, que se encuenira a carge del Institutc de Biologia de la Universidad
Nacional Auténoma de Meéxico. La estacion se localiza dentro de la Reserva de la
Bidsfera, Chamela-Cuixmala, ubicada, entre los paralelos de 19* 22 y 19° 3¢9
latitud Notte y 104° 56’-105° 10" longitud Oeste, con una superficie de 13142
hectareas y a menos de 2 km de la Costa del Ccéano Pacifico a una altitud de 500
m s n m (Figura 3).

En ¢l sistema de Koppen el clima es calido subhumedo, es decir, el mas
seco de los subhimedos AwQ(x)i” (Garcia, 1981}, que se caracteriza por ser un
clima marcadamente estacional. La temperatura minima se sitda en el intervalo
14.8 a 22.9 °C y una temperatura maxima anual de 29.1 a 32 °C teniendo un
promedico anual en un periodo de ocho afics (1977-1984) de 24.9 °C (Bullock,
1986).

La precipitacion promedio anual es de 748 mm en Chamela y 782 mm en
Cuixmala (Bullock, 1988}. Mas del 80% de la precipitacion anual se presenta a
partir de los meses de junio a noviembre pero en ocasiones las Huvias pueden
presentarse en diciembre 0 en enero, y la época de secas de fos meses de febrero
a junio, ademas de ser altamente impredecible (de lia - Martinez y Barradas,
19886).

El tipo de vegetacidn que domina es la selva baja caducifolia, que se
caracteriza por tener una alta denswdad de plantas en el sctobosque y dosel, y
porque la mayoria de las plantas (95%) pierden sus hojas durante la epoca seca
(Rzedowski, 1878). Otro tipo de vegetacion que se encuenira en esta regién es la
selva mediana subcaducifolia, gue se distribuye en manchones a lo largo del area
de distnbucion de ia selva baja caducifoha, generalmente en zonas con mayor
disponibilidad de agua. La flora que existe es muy diversa y se reportan 1120

especies con 544 géneros en 124 famhias en un arca de 350 km® {Lott, 1993),
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ESTACION DE BIO LOGE& CHAMELA
LOCALIZACION
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A Manzarallo, Cal
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Figura 3. Mapa de lgcalizacidn del sitio de estudio, la Estacion de Biglogia
Chamela del Instituto de Biologia de fa UNAM (Dibujo de Tomas Bravo).
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existiendo especies endémicas que incluyen varios Aarboles como Jatropha
chamelensis, Celagnodendron mexicanum, asi como ciettos cactos como
Peniocereus cuixmalensis y Opuntia excelsa entre ofras especies.

3.2. Especies de estudio.

En el presente trabajo se estudiaron 20 especies arbdreas de la Selva Baja
Caducifolia de Chamela, Jalisco. Estas especies se eligieron principalmente con
base a datos conocidos de [a Tasa Relativa de Crecimiento (TRC) ( en inglés
Relative Growth Rate RGR) (Rincon & Huanie 1983, 1994; Huante, 1995). Las
especies que presentan una TRC alta, intermedia y baja, son denominadas
especies de répido, intermedio y lento crecimiento respectivamente {(Huante ef af,,
1895). Otras caracteristicas por las que se eligieron fueron por sus formas y
caracteristicas foliares (Tabla 2).

3.3. Caracterizacion de las condiciones del invernadero de campo.

Etinvernadero tiene una altura de 4 m, las paredes son de matfla de nylon blanca y
el techo de plastico blanco. Este se dividid en dos secciones: sombra (-L} y luz
{(+L}, la primera seccién se cubné con una malla negra, la cual dejaba pasar
aproximadamente 200 umol m* s™, mientras que la segunda seccidn se dej6 sin
cubrir, teniendo un paso de luz aproximadamente de 1100 umol m? s™ alas 12 ht
en ambas secciones.

Se instalaron dos datalogger (21X, Campbelt Scientific, Inc, Logan. USA),
una en cada seccion. Se usaron dos sensaores para medir PAR, temperatura (°C) y
humedad relativa (%). Los sensores de iemperatura y humedad (HMP35AC
vaisala Helsinki, Finland) se instalaron en abrigos termométricos. Cada sensor se
coloco en medio de cada seccidn en un soporte a una altura de 2 m vy los
sensores de luz se colocaron en olro soporte a una altura de 1.80 m y cada uno en

medio de cada seccidn del invernadero.
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Tasa Relativa de Crecimiento (TRC) (Rincon & Huante 1993, 1994; Huante, 1995), forma de vida, habitat y caracter(sticas

y forma de la hoja para cada una de las especies (Pennington & Sarukhan 1998). Las especies se enlistaron segun la

iasa relativa de crecimiento.

Especie Familia Nombre Formadevida  Tasade Habitat Caracteristicas y Formade la
comdn crecimiento hoja
Cochicspermum Cochlospermaceae Rosa amanfla Arpel de hasta 15 m Rapido Perturbado Dispuestas en espiral, palmado-partidas,
" de altura ISbules 5, oblonge-tanceclados

Vil

Certha alhiedora Beraginaceae Botoncille Arool de hasta 25 m Répido Perturbado Dispuestas en espiral, simples, ovado,
de altura lanceclada, elipticas u oblongas

Cerga e'zeagno des  Boraginaceae Barging Arbol de hasta 20 m Répido Perturbado Dispuestas en espiral, simples, ovadas o
de altura elipticas

GuazuTa vinlola Sterculiaceae Guacima Arbol de hasta 26 m Rapido Perturbado Alternas,simples,ovadas, oblongo-
de altura lancecladas ¢ lanceoladas

e’ ocampes palhdas Tihaceae Majahua Arhol de hasta 25 m Rapio Perturbado Dispuesias en espiral, sirnples,
de alto anchamente cvadas, con el margen

aserrado,

coroea woletbana Convoivylaceae Ozote Arbal de hasta 6 m Rapido Perturbado Dispuesias en espiral o mas comunmente
de allo aglomeradas en ramitas cortas, simples

Legreze Amaranthaceae Arbusto de 2-4 m de Rapide Perturbado Dispuestas en espiral, simples, lancecladas

craspanma alto

Alt zz ooodenlals Leguminosae Arbol de hasta 15 m Intermedio Selva Madura  Dispuestas en espiral, imparipinnadas
de alto

Caes2’rea Leguminosae Coral Arbel de hasta 6 m |ntermedio Selva Madura Dispuestas en espiral

platgiona

ge allo

Continda o=
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Cerba pantandra

Crescentia afala

H.alora fatlicra

tenchocamus

eroCanngis

Pitheceobum dulce

Tateluea

crrysaniha

Brogangm

&' zas'm

Caleengdendron

Mmoaxicanum

Coccoloba
barbadensis

Gyrocarpus

satroptfclus

Auorestra fusca

Bombacaceas

Bignoniaceae

Rubraceae

Leguminosag

Leguminosae

Bignoniaceas

Waoraceas

Euphorraceae

Polygonaceae

Hernandiaceae

Polygonaceae

Cetba

Cuastecomate

Campanilo

Falo de arco

Guamuchil

Mapilla

Rojote

Guayabillo

Cahull

Hediondillo

Arbol monopédico de
hasta 40 m de gliura

Artol o arbusto de
hasta 4 m da altura

Arbol de hasta 20 m
de altura

Arool de hasta 15 m
de allo

Arbol de hasta 20 m
de aitura

Arbol de hasta 20 m
de altura

Aroot de nasta 40 m
de altura

Arbo! de hasta 25 m
de altura

Arbol de hasta 18 m
de altura

Arool de hasta 15 m
de aitura

Arbol de hasta 15 m
de alfo

Intermedio

Intermedio

Intermedio

Intarmedio

Intermedio

Intermedia

Lento

Lento

Lenta

Lenta

lento

Selva Madura

Selva Madura

Selva Madura

Selva Madura

Perturbado

Selva Madura

Selva Madura

Selva Madura

Selva Madura

Selva Madura

Selva Madura

Dispuestas en espiral, aglomeradas en la
punta de lag ramas, digitado- compuestas,
compuestas de 7 a 8 foliclos,

angostamemte slipticos

Aglomeradas, simples, oblanceoladas o
espatuladas

Opuestas simples, ovado lancecladas

Dispuestas en espiral, imparipinnadas, con
15 a 17 fololos opuestos, oblongos a
ellpticos

Dispuestas  en espiral, aglomeradas,
bipinnadas

Decusadas, digitado-compuestas,

compuesias de 5 foliclos, lanceolados

Allernas simples, ovado-lanceoladas a
ovadas o eliptcas

Dispuestas en espiral, tnfohadas |, elipticas

Dispuestas en espiral, simples, orbicuiares,
cblongas

Dispuestas en espiral, simples, 5 Idbulos
ovados

Dispuestas en espiral, simples,  elipticas y
cbhovadas
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Los dataloggers se programaron para que fas mediciones se realizaran
cada 15 minutos durante todo el tiempo del experimento. Los datos fueron
drenados a una computadora portati Compaq (Contura 4/25) al programa
Telecomunications program (versién 7.3 Copyright {C) 1985,1991 Campbell

Scientific, Inc, logan, USA) para ser analizados posteriormente.
3.4 Disefio experimental

Se colectaron semillas de las 20 especies lefiosas escogidas de diferentes
individuos en el lugar de estudio. En el laboratorio, las semillas se limpiaron, se
escarificaron bajo un tratamiento previo con HxO o con HxSC,, para tratar que la
germinacion fuera sincrénica, dicho tratamiento dependid segin el requerimiento
para cada especie.

Una vez que las semillas se pusieron a hidratar, se colocaron en charolas
de plastico, que contenian arena silica, previamente humedecida y se cubrieron
con plastico transparente y con pequefos orificios para mantener las condiciones
de humedad y circulacién de aire. Las semillas fueron regadas diariamente.

A los seis dias después de que germind la semilla (cuando la radicula
emergio de la testa), las plantutas fueron transpiantadas a macetas las cuales se
colocaron en el invernadero de campo gue Se encuentra ubicado en el sitio de
estudio. Las macetas tenian una capacidad de 5 Kg cada una, las cuales se
prepararon previamente con arena silica que a su vez se revolvié con § grikg de
fertilizante Osmocote NPK con una proporcién de 14-14-14 Las macetas se
acomodaron en el invernadero en cada seccion con el suficiente espacio para
evitar el sombreado entre las plantas.

El disefio experimental principal fue:

20 spp X 2 tratamientos de luz X 8 repeticiones X 2 casechas (inicial y final)

Ef penodo evaiuado de crecimiento de las plantulas en el invernadero en
ambos tratamientos fue de 75 dias y durante esle tiempo se realizaron las
mediciones necesarias guc se describen ¢n las siguientes secciones para csle

trabajo. En fa figura 4, se muestra un diagrama de flujo del disefo expermental
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3.4.1 Diagrama de flujo del disefio experimental.

Colecta de semiilas de

20 especies

Hidrataci6n yfo
escarificacién con H, S0,

A los 6 dias de edad, selecgionar 8

individuos por especie para dos

tratamientos.

Transplante de 320 individuos al

invernadera. Ocho individuos por

especieflratamiento

160 mdividuos  a baa
ntensidad de luzs {(sombra -L}

160 individuos a alta
intensidad de luz (+L)

Eleccign de 3 Eleccidn de 3 repeticiones

repeticiones por especie por especie

Marcaje de 1 hoja Maregje de 1 hoja por

por indwviduo

individuo

Mediciones con ¢l
pordimetro cada bory 4 partr
de lag 730 2.m,

Mediciones con ¢l
pordmetro ¢ada hora a partir
delas730am

Figura 4 Diagrama de flujo de la metodologia para ambos tratamientos.
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3.5 Metodologia para cada uno de las variables evaluadas.

3.5.1. Dinamica foliar.

Las variables principales para conocer y medir la dinamica foliar fueron la
iniciacion foliar, la mortalidad foliar, el recambio foliar, el nimero total de hojas en
tiempos determinados y la longevidad {oliar, para llevar a cabo las mediciones de
estas variables se realizaron en el siguiente disefio experimental. Este disefio
experimental comprendié a las 20 especies de estudio por ocho repeticiones para
cada especie por dos tratamientos de luz {sombra (-L) y luz intensa (+L}) durante
un periodo de crecimiento de 75 dias:

Se hizo un seguimiento diario de la iniciacion foliar a partir de la primer hoja
recién producida después de los cotiledones y posteriormente con las hojas
sucesivas, esto se realizé marcando las hojas con anillos de plastico de colores
como un cddige de numeracion. Los anillos fueron colocados alrededor de cada
peciclo. El criterio gue se tomé para establecer la hoja nueva fue en el momento
en que estaba completamente, formada y recien abierta. Al mismo tiempo que se
fueren marcando las hojas, se fue registrando y censando el dia de iniciacion de
cada hoja en cada individuo.

La mortalidad foliar se registré en el momento de a abscisién de cada hoja.
La identificacién se hizo con base al codigo de color (anillos). Cada individuo se
revisé diariamente y al mismo tiempo se censaban las hojas nuevas. Con estos
datos se obtuvo la tasa de iniciacion y mortalidad, recambic foliar, numero de
hojas totales y iongevidad foliar como se explica mas adelante.

[.as hojas colectadas al envejecer se guardaron con sus respectivos datos del dia
de abscision y numero de hoja y posteriormente se colocaron en un horno a 75 °C
durante 48 horas. Al finalizar el periodo de crecimiento evaluado (75 dias) se mitho

en cada individuo la longitud total del tallo.
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Para analizar los datos estadisticamente, se uiilizaron pruebas de “t — Student” v
regresiones lineales. Se utilizaron los programas Table Curve(™ 2D. Version 3 for
Win 32 Jande! Scientific Software, London); y el STATISTICA 6.0 {version 5,
edicion 97 Edition Stat Soft, Inc. USA).

3.5.2. Tasa de iniciacién foliar (TIF) y tasa de mortalidad foliar (TMF).

El célculo de la tasa de iniciacion y de mortalidad foliar para cada especie fue a
partir de la pendiente en el valor maximo de las curvas ajustadas (Hunt, 1982), al
graficar los valores de niimero de hoja contra tiempo (dias), para cada una de las
especies en el periodo evaluado de crecimiento. Las especies se acomodaron
segun la tasa de iniciacion y mortalidad foliar tomando como base el tratamiento
de +k. para su comparacion (ver resultados). Para saber si habia diferencias
significativas entre las medidas de +. y —-L se realizo la prueba de t de Student en
cada especie (ZAR, 1997).

3.5.3. Recambio foliar

El recambio foliar, se propuso obienerla a través del cociente que resulta de la
Tasa de Imiciacion Foliar (TIF) entre 1a Tasa de Mortalidad Foliar (TMF) (TIF/TMF).

3.5.4. Longevidad foliar

Esta variable se estimé sdlo para aquellas especies que presentaron mortaiidad
de hojas. A partir del dia de produccion y el dia de mortalidad foliar, se obtuve la
longevidad para cada hoja de las especies estudiadas. Para conocer la longevidad
foliar general de la especie se propuso obtenerla a través de una regresion lneat
con los datos de [ longevidad de cada hoja que la plantula dejé caer y el nimero
que identifica cada hoja. La pendiente de cada regresion lineal nos senald si las
aspecies tienden a aumentar o a disminuir la longevidad foliar general para cada

especie.
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3.5.5. Plasticidad

La plasticidad en la TIF, se propuso obtenerla a partir del cociente entre |a tasa de
iniciacién foliar en ambos tratamientos, TIF(+LYTIF{-L).). En ei caso de ia longitud
del tallo, fambién se obtuvo a partir del cociente entre las longitudes de ambos
tratamientos.

Para conocer la relacion entre la plasticidad en la longitud del tallo y ia Tasa
Relativa de Crecimiento (TRC), los datos de la dliima variable se obtuvieron de
Huante ef af, (1995) y de Rincon et al, {en revisidn). El uso de la TRC ss porque
es una herramienta (il para conocer el incremento en biomasa seca por unidad de
biomasa total de la planta, por unidad de tiempo (Evans, 1972; Hunt, 1982),
ademas porque es considerada como la mas (it para la comparacién det

crecimiento potencial. Este analisis se calcula mediante la siguiente férmula:

TRC = {In Wiy — In Wt / {to-t)
Donde:
W = biomasa seca total

t = tiempo de medicion
3.5.6. Mediciones fisiologicas.
A partir def experimento anterior se eligieron 19 de las 20 especies debido a que fa
altima presento hojas muy pequefias que no se ajustaba & [a copa del pordbmetro.
Por cada especie se eligieron tres repeticiones. Esto se realizd para los dos
tratamientos de tuz (-L)y (+L):

19 especies X 3 repeticiones X 2 tratamientos de luz.

Por cada especie se eligieron tres individuos y por cada individuo se selecciond

una hoja que estuviera en maxima expansién segun curvas de expansion foliar
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obtenidas para las hojas (datos no incluidos). Esto se reaiizé para ambos
tratamiantes.

En cada una de las hojas con un porgmetro portatil (LI-COR, LI-1600 USA},
se midié la conductividad estomatica (mmol m?s™), 1a transpiracién foliar (mmol
m2 s“) el porcentaje de humedad relativa (%), la temperatura (°C), y Ja intensidad
de la luz (PAR umol m? s™), se procurs que al realizar cada medicidn se respetara
la orientacion de la lamina foliar, asi como, ¢l no dafarla. Estas mediciones se
realizaron cada hora a partir de las 7:30 hl hasta alcanzar la méxirna conductividad
estomatica que dependid de cada especie.

Para obtener el indice de eficlencia en el uso de agua, fue a pariir del
cociente entre conductividad estomatica () v la transpiracion, si se supons que la
asimilacion de CO; es directamente proporcional a g.

Por dltimo se realizé una matriz de correlaciones asociande todos las
variables evaluadas, por medio del programa STATISTICA para cada
tratamiento, y sola se tomaron en cuenta las correlaciones que presentaron

diferencias significativas (p < 0.05).

[

v
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4. RESULTADOS

4.1 Caracterizacion de la luz, temperatura y humedad en el

invernadero.

Las condiciones de crecimiento de las plantulas en el invernadero durante el
periodo evaluado fueron las siguientes:

En el tratamiento de luz alta (+L) [a cantidad de radiacion fotosintéticamente

activa (PAR) méaxima en promedio durante el periodo del 7 de abril al 11 de julio
de 1999 fue de 1087 umol m*? s a las 12:45hl (n = 96 dias) (Tabla 3 y Figura 5),
presentando una humedad relativa maxima promedio de 88.00% a ias 6:45 nl
feniendo como minima 51.4% a las 15:15 hl. y con temperaturas maxima de 33 °C
alas 14:30 hl. y minima de 21 °C a las 6:45 hl.
En el tratamiento de sombra (-L) la cantidad de PAR méxima en promedio fue de
180 wmol m? s’ a las 12:45 hl (Tabla 1), la humedad maxima fue de 87.00% & las
7:15 hl. vy una minma de 49.83% a las 12:45 hl y una temperatura de 33° C
como maxima y minima de 22 © C a las 6:45 ht (Tabla 3 y Figura 5).

Tabla 3. Condiciones ambientales en las cuales se encontraban creciendo las
plantulas en el iInvernadero en los dos tratamientos de PAR. Intensidad alta de luz
{+L} y sombra (-L}. (D.E.= Desviacion Estandar), n = 96 dias.

Luz alta (+L} Sombra {(-1)

Maxumo Hora Minmo Hora | Maximo  Hora  Minmo  Hera
Luz gmol 8™ m™® 1087 12:45 180 12:45
D.E. 328 59
Temperatura °C 33 14:30 21 06:45 (33 12:45 22 06 45
D.E. 2.5 2.7 2.44 2.55
Humedad % 88 06:45 51.5 15:15i87.00 0715 5C.00 1245
D.E. 7.0 11 6.63 11.3
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4.2. Dinamica foliar.

La dinamica foliar se pudo observar y calcular con variables tales como el numero
de hojas producidas en total, la velocidad de produccidn, recambio y longevidad

foliar y por ditimo la mortalidad de las hojas.

4.2.1. Numero de hojas producidas

Durante el periodo de crecimiento evaluado (75 dias), en las especies de fento
crecimiento como Celgenodendron mexicanum, Brosimum alicastrum, Coccoloba
barbadensis, Lonchocarpus erfocarinalis, Caesalpinia platyloba asi como algunas
de crecimiento intermedio como Albizia occidentalis, Tabebula chrysantha y
Cochlospermum vitifotium, el namero de hojas producidas en total no presentaren
diferencias significativas entre tratamientos de luz (Figura 6). Sin embargo,
especies coma Gyrocarpus jatrophifolius, Ceiba pentandra, Cordia elacagnoides,
Ruprecthia fusca, Hintonia fatiflora, Crescentia alata, Cordia alliodora, Heliocarpus
pallidus, Ipomoea wolcottiana, Guazuma ulmifolia, Lagrezia monosperma y
Pitheceflobium dulce, el nimero de hojas producidas entre tratamientos fuercn
significativamente diferentes (Figura 6).

En general, la produccion de hojas fue mayor o igual en el tratamiento +L
que en ef tratamiente -L (Figura 8}. De todas las especies, Pithecellobium dulce
fue la especie que presentd la mayor produccion de hojas en +L de 140 hojas y en
—L 30 hojas producidas en total. Por otro lado, la especie que tuvo mayor
produccion de hojas en el tratamiento de —-L fue Lagrezia monosperma con 48
hojas, mientras que en el tratamiento +L esta especie fue una de las tres con
mayer produccion de hojas (120 hojas) (Figura 8).
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Figura 6. Ndmero de hojas producidas durante el periodo de crecimiento (75 dias)
evaluado en 20 especies arbéreas en ambos tralamientos +L y —L. Las especics
se acomodaron en orden ascendente segin el nimero de hojas iotales a partir del
tratamiento de +L. Las letras indican diferencias significativas entre tratamientos

para cada especie. a (p<0.05), b (p<0.001) y ¢ (p=0.01}. Las barras de cada
columna representan la desviacion estandar, n = 8.

4.2.2. Produccion foliar.

En la mayoria de las especies tanto en +L como en -4, se obiuvo un incremento
en la produccién foliar exponencial y potencial durante el periodo de crecimiento
(Figura 7). Es decir, en el tratamiento +L, en la primera etapa, la produccion de las
hojas fue muy lenta, pero al transcurrir el tiempo, la produccién de hojas nuevas
fue mas répida, incrementandose exponencialmente y para otras potencialmente,
como se puede observar claramente en las especies como, Lagrezia
monesperma, Heliocarpus pallidus (Figura 7a), Ipomoea wolicottiana, Guazuma
ulmifolia (Figura 7b), Cordia elaegnoides (Figura 7¢), Cochlospermum vilifolium,
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Ruprecthia fusca (Figura 7d), Cordia alliodora (Figura 7e), Gyrocarpus
jatrophifolius (Figura 7h) y Pithecellobium dulce (Figura 7§).

En las especies como Albizia occidantalis (Fiqura 7e), Tabebuia chrysantha
(Figura 7g), Crescentia alata (Figura 7¢), Hintonia latiflora (Figura 7i) y Cerba
pentandra (Figura 7f), se observa que en los ajustes realizados con base en e
nimero de hojas producidas en el tiempo {dias), fambién presentarcn una
produccion exponencial aungue su produccion foliar fue menor. En primer lugar,
s0N especies que su tasa relativa de crecimiento no es alta, por lo que el periodo
de crecimiento evaluado para estas especies no fue suficiente para observar un
comportamiento general en su produccion foliar.

Por dltimo, en este tratamiento (+L), especies como Caesalpinia platyloba
(Figura 7g), Lonchocarpus eriocarinalis, Celaenodendron mexicanum (Figura 7j),
Brosimum alficastrum (Figura 7h} y Coccoloba barbadensis (Figura 7i), segun los
ajustes realizados se observé una tendencia lineal (Figura 7).

En cambio en ~L, también se mostrd un comportamiento exponencial en las
mismas especies de +L como fueron Lagrezia monosperma, Heliocarpus pallidus
{Figura 7a), Ipomoea woicotliana, Guazuma ulmifolia (Figura 7b). Gyrocarpus
Jjatrophifolius (Figura 7h) y Coccoloba barbadensis en este tratamiento (-L) fueron
las Unicas especies de lento crecimiento que tuvieron una produccién exponencial
(Figura 71).

En las especies como Cordia elaegnoides, Crescentia alata (Figura 7¢),
Pithecellobium dufce, Ceiba pentandra (Figura 7i), Ruprecthia fusca,
Cochlospermum vitifolium  (Figura 7d), Cordia alliodora, Albizia occidentalis
(Figura 7e), Hinfonia latiflora (Figura 7i) y Tabebuia chrysantha (Figura 7g), se
observd, gue dependiendo del ajuste realizado con base al nimero de hojas
contra tiempo (dias), también tuvieron una tendencia exponencial o potencial. Por
altimo especies como Caesalpinia platyloba (Figura 7g), Brosimum alicastrurn
(Figura 7h), Lonchocarpus enpcarinalis y Celaenodendron mexicanum {Fig. 7j) al
igual que en e! tratamiento de 4L presentaron una tendencia lineal durante su

periodo de crecimiento.
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También se observd que al mismo tlempo gue se estaban produciendo las
hojas, algunas especies empezaron a presentar mortalidad foliar en el periodo
evaluado de crecimiento. Ademas, de fa produccion foliar que se presentan en la
Figura 7, también se muestra (a iniciacién de la absicion foliar de algunas especies
durante el periodo evaluado de crecimiento en ambos tratamientos. Las especies
fueron Heliocarpus pallidus, Lagrezia monosperma {Figura 7a), Guazuma ulmifolia
e lpomoea wolcottiana en +L a los 23, 23, 38 y 25 dias respectivamente y en -L a
los 32, 19, 38 y 39 dias respectivamente (Figura 7b).

Las especies que presentaron mortalidad foliar Unicamente en el
tratamiento +L fueron Cochlospermum vitifolium (Figura 7d), Cordia elaegnoides,
Crescentia alata (Figura 7c}, Ceiba pentandra (Figura 7f), Hintonia lafiflora (Figura
7i), Gyrocarpus jatrophifolius (Figura 7h), Ruprecthia fusca (Figura 7d) v Albizia
occidentalis (Figura 7d). La primera especie presentd monalidad foliar a partir de
los 22 dias, la segunda a partir de los 33 dias, la tercera a los 35 dias, la cuarta a
los 42 dias, la quinta a los 44 dias, la sexia a los 46 dias, la séptima a los 53 dias
y la Gltima a partir de los 80 dias, respectivamente (Figura 7).

41
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4.2.3. Iniciacion foliar

Los resultados obtenidos sobre la iniciacién foliar fueron agrupados por intervalos

segun su velocidad de produccion foliar (Tabla 4).

Tabla 4. Iniciacion foliar de las 20 especies de estudio en cada uno de los
tratamientos +L y -L.. El ndmero de hojas producidas por dia fue a partir de la
pendiente del punto maximo. D.E. es la desviacién estandar.

Tasa de Iniciacion foliar
Especie crecimiento +L B.E. -L D.E.
Guazuma ulmifolia rapida Shojas/dia  4.72 shojas/7dias 0.56
Lagrezia monosperma rapida 3hojas/dia  3.24 2hojas/dia 1.60
Heliocarpus pallidus réapida 2hojas/dia 1.60 thoja/2dias 0.59
Ipomoea wolcottiana rapida Thoja/dfa 114 1hoja/dia 114
Cordia elaegnoides rapida 3hojas/bdias 0.59 1hoja/ddias €40
Crescentia alata intermedia  2hojas/3dias 0.64 2hojas/bdias 041
Ruprecthia fusca lenta 2hojas/dia 1.83 1hoja/cdias 324
Ceiba pentandra intermedia  2hojas/5dias 0.40 1hoja/t1dias 0.1
Gyrocarpus jatrophifolius lenta 2hojas/5diag  0.41 3hojas/1idias 056
Albizia occidentalis intermedia  1hojas/3dias 0.2° thoja/sdias 007
Pithecellobium dulce intermedia  2hojas/7dias 1.7 1hoja/3dias 1.77
Tabebuia chrysantha intermedia  2hojas/5dias 0.40 1hoja/Gdias  4.72
Cordia alliodora rapida 4hojas/7dias 056 ihoja/Sdias 029
Hintonia latiflora intermedia  4hcjas/7dias 0.57 1hoja/bdias 064
Cochlospermum vitifolium réapida ihoja/8dias  0.12 thoja/ddias 0.2
Celaenodendron mexicanum lenta 1hoja/i6dias 0.07 1hoja/13dias 012
Brosimum alicastrum fenta 1hoja/11dias 010 thoja/t3dias 008
Coccoloba barbadensis lenta 1hoja/11dias 0.09 1hoja/10dias 040
Lonchocarpus eriocarinalis  intermedia  1hoja/9dias 0.1 1hoja/i3dias 1.63
Caesalpinia platyloba intermedia  thoja/9dias 012 1hoja/10dias €09

En la figura 8, se observa que de las 20 especies que se estudiaron solamente
nueve mostraron en su TIF diferencias significativas (p £ 0.05) entre tratamientos,

teniendo en cuenta que de siele especies con TRC rapidas sclamente cuatro



Dundmica foliar compargtiva v aspecios fisioldgicos de 20 especies lefiosas

presentarcn diferencias. De ocho especies con TRC intermedia, cuatro especies

prasentaron diferencias significativas, y por Ultimo de cinco especies con TRC

lenta, solamente Ruprecthia fusca presentd diferencias significativas enitre

tratamientos.
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De acuerdo con la TIF que presentaron todas las especies se obtuvo una
proporcion como una medida de plasticidad en la iniciacidn foliar la cual se obtuvo
a partir del cociente entre los dos tratamientos {Tabla 5), donde e sugiere que
Ruprecthia fusca fue la especie que presentd la mayor plasticidad de 9.62,
teniendo a Guazuma uimifolia con una plasticidad de 6.58, Pithecellobium dulce
con plasticidad de 4.87 Tabebuia chrysantha y Heliocarpus pallidus con una
plasticidad de 3.19 y 3.016 respectivamente y Hinfonia latifiora, Cordia alliodora,
Cordia elaegnoides y Lonchocarpus eriocarinalis con una proporcion de plasticidad
de 2.84, 2.51, 2.35, 2.17 respectivamente, las demdas especies tuvieron una
plasticidad similar entre 1.13 y 1.07 y, por (ltimo, estan aquellas con una
plasticidad menor a uno en su iniciacion foliar en ambos tratamientos como

Coccoloba barbadensis 'y Cochlospermum vitifolium (Tabla 5).

Tabla 5. Plasticidad en la TIF de las veinte especies
ordenadas de mayor a mener obtenida a partir del
cociente de la (TIF+L)/(TIF-L). Las primeras nueve
especies  son  las  que presentaron  diferencias
significativas (p£0.05) entre ambos tratamientos.

Especie TRC Plasticidad en TIF
Ruprecthia fusca Lento 9.63
Guazuma uimifolia Rdpido 6.59
Pithecelfobium dulce Intermedio 4.87
Tabebuia chrysantha Intermedio 3.19
Helocarpus pallidus Rapido 3.02
Hintonia latiflora Intermedio 2.85
Cordia alliodora Rapido 2.51
Cordia elaeagnoides Rapido 235
Lonchocarpus erfocarinalis  Intermedio 217
Lagrezia monosperma Répido 1.74
Crescenta alata intermedio 1.62
Gyrocarpus fatrophifolius Lento 1.50
Ceiba pentandra Intermedio 1.45
Albizia occidentahs Intermedio 1.41
Celaenodendron mexicanum  Lento 128
Brosimum alicastrum Lento 1.25
Caesalpinia platyloba Intermedio 1.10
Ipomoea wolcottiana Rapido 1.07
Coccoloba barbadensis Lento 095

Cochlospermum vitifoiium Répido 0.35

R
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4.2.4. Tasa de mortalidad foliar.

Las especies que presentaron mortalidad foliar, 1a cual fue determinada hasta el
momento de la absicién de la hoja del tallo v que se obtuvo durante el periodo de
crecimiento, la presentaron 12 especies en el tratamiento de +L, y cuatro
especies en -L (Figuras 7 v 9).

las uUnicas especies que presentaron mortalidad foliar en ambos
tratamientos fueron Lagrezia monosperma, Heliocarpus pallidus, Ipomoea
wolcottiana y Guazuma uimifolia (Figura 9).

Lagrezia monosperma fue la especie que presents la mortalidad foliar mas
alta en el tratamiento de —-L con 1hoja/2 dias. Sin embargo, el tratamiento +L
presentd la menor mortalidad foliar con 1 hoja/t7 dias. En +. Helliocarpus pallidus
con 2 hojas/7 dias, lpomoea wolcottiana con 2 hojas/s dias, y Guazuma ulmifolia
1hoja/6 dias. En -L Helliocarpus pallidus tuvo una mortalidad de 1 hoja/3 dias,
Ipomoea waolcotfiana con 1 hoja/20 dias, y Guazuma ulmifolia de 1 hoja/50 dias.

Las especies que presentaron una mortalidad foliar ordenadas de mayor a
menor en el tratamiento de +L fueron Cordia elaegnoides con 3 hojas/7dias,
Ipomoea wolcottiana con 2hojas/s dias, Helliocarpus palfidus con 2 hojas/7 dias,
Crescentia alata con 1 hoja/5 dias, Ruprecthia fusca con 1 hoja/s dias, Guazuma
ulmifolia con 1 hoja/é dias, Ceiba pentandra con 1 hoja/7 dias, Cochlospermum
vitifolium con 1 hoja/@ dias, Gyrocarpus jatrophifolius con 1 hoja/10 dias, Hintonia
latiflora con 1 hoja/12 dias, Albizia occidentalis con 1 hoja/13dias y Lagrezia
monosperma con 1 hoja/17 dias. Las especies que presentaron mortalidad foliar,
su TMF presentaron diferencias significativas en ambos tratamientos (Figura 9).

La plasticidad en la TMF fue mayor en Guazuma ulmifolia con 8.48,
después Ipomoea wolcottiana con 7.41, Heliocarpus pallidus 3.68 y la gue
presentd menor plasticidad en la TMF fue Lagrezia monosperma ya que en
sombra-L fue la dnica especle que presentd la mayor absicion en comparacion de

1as otras tres especies, considerando que es una especié no tolerante a la sombra.

S5



Dindmica foliar comparativa v aspectos fisioldgicos de 20 especies lefiosas

o o ©
5 8 8

0304 ---oo---

N EINEI

020+4----

ot0l. B H -E |z T

Tasa de mortalidad foliar (hoja/dia)

o
3

Lz w0

£ = g S8 g & % g g © & ¢

8 = 2 2 = o o 9 © < = @

s © el o = w— = = = sl & =

@ ) = & = S 3 = © 5 Q ot
(] = = £ s © © o

=) > C = = ol = a 3 @

.6 o 1)) = 2 — I I -6 ]

Q @ . O o > g o

9 4 O O - 2

< o 5

Especies

Figura 9. Tasa maxima de mortalidad foliar {pendiente del punto maximo del ajuste
realizado para cada especie graficando nimero de hojas contra tiempo (dias) para
cada tratamiento) de las especies gue presentaron absicion foliar, siendo 12
especies del tratamiento de +L y 4 especies del tratamiento de —L. La letra indica
el valor significativo a {p<0.0001). Las barras indican la desviacidn estandgar para
cada una de las especies, n= 8.

4.2.5. Tasa de iniciacién foliar (TIF) y Tasa Relativa de Crecimiento
{TRC).

Las especies que presentaron una TIF baja fuercn las especies de iento
crecimiento, las cuales también presentaron TRC bajas come Cefanodendron
mexicanum, Lonchocarpus erivcannalis, Coccoloba barbadensis, Cagsalpinia

platyfoba y especies que tenen TRC intermedia la TIF fue mayor Las especies

Al



Dindmica foliar compgrativa v aspectos fisioldgicos de 20 especies lefigsas

que tienen una TRC alta como Lagrezia monosperma, Heliocarpus palfidus,
Ipomoea wolcottiana y Guazuma ulmifolia presentaron una TIF afta. Por lo tanto la
TiF fue directamente proporcional a la TRC.

Especies como Guazuma ulmifolia, que es una especie de rapido
crecimiento, también presentaron una TIF alta, esta especie se sale del ajuste
realizado segun TIF contra TRC. Lo mismo se observa para Pithecellobium dulce y
Ruprecthia fusca en donde posiblemente existan otras variables de crecimiento
que influya en estas especies y sean los causantes de que se salgan del ajuste
(Figura 9).

=053 p<(.05
v = 1.083 + 0.00003 lnx/x* . ¢ Guuimiola

000 002 004 006 008 010 012 014 018 018
TRC (g g” dia™)

Figura 10. Tasa de iniciacion foliar (TIF) contra la tasa relativa
crecimiento (TCR) de las 20 especies lefiosas en el tratamiento de +L. La
linea continua es el ajuste y las lineas punteadas indican fa desviacion
estandar del ajuste.

En el tratamiento de -L, también se observd de forma general gque las

especies que presentaron el mismo comportamiento como en +L una TRC baja su
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TIF también fue baja. Aunque especies como Ruprecthia fusca, que en +L su TIF
fue alta; en este tratamiento - su TIF es baja. Por ditimo {pomoea wolcottiana,
aunque no es una especie de lento crecimiento, sino de rapido crecimiento su TiF

en ambos tratamientos fue casi igual {Fig.11}.
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Figura 11. Tasa de iniciacion foliar (TIF) contra la tasa relativa de
crecimiento (TCR) de las 20 especies lefiosas en el tratamiento de -L. La
linea continua es el ajuste realizado. La desviacién estandar del ajuste son
ias lineas punteadas.

=T

4.2.6. Longitud del tallo.

Como se observa en la figura 12 la especie que presentd mayor longitud en
su tallo tanto en +L como en -L fue Ipomoea wolcottiana, con 77.12cmy 119.3 cm
respectivamente.  Pithecellobium dulce, aunque no presentd diferencias
significativas en longitud entre ambos tratamientos en —L, pero con un numero
total de 30 hofas, mientras gue en +L, el ndmero de hojas que produjo fue de 140

58
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en total, siendo la especie que obtuvo la mayor cantidad de hojas en total con
respecto a las demds especies (Figuras 6 y 12). Ruprecthia fusca fue otra especie

que presentd una de las mayores longitudes en su tallo en +L, aungue en —L

alcanzé una tercera parte de lo que obtuvo en +L (Figura 12).
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Figura 12. Longiiud del tallo de las especies de estudio en ambos
tratamientos +L. y —L durante el periado de crecimiento. Las letras indican
diferencias significativas entre tratamientos para cada especie: a (p<0.05),
b (p<0.01), ¢ (p<0.0001). Cada columna es la media y las barritas su
desviacion estandar. n = 5.

Al comparar la longitud del tallo con el nimero de hojas producidas en total,

se obserd gque Hinfonia latffora en ambos tratamientos presentd diferencias

significativas en la longitud del tallo asi como también en la produccion de hojas, lo
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mismo ocurrid en las especies como Cordia elaeagnoides, Crescentia alata y
Ruprecthia fusca (Figura 12).

4.27. Plasticidad en la longitud del tallo y la tasa relativa de
crecimiento (TRC).

Al realizar una comparacion para conocer que tan plasticas son las especies
segun su TRC, se propuso que las especies que presentaron valores mayores o
menores a uno, son especies plasticas, mieniras que las especies que
presentaron el valor de uno fueron no pldticas. Esto se puede observar en la figura
13, las especies que a medida se van retirando del uno son mas plésticas que las
especies gue se encuentran cerca del uno, es decir, son especies que tienen la
habilidad de modificar su fenotipo dependiendo al ambiente al cual se encuentren,
en este caso en especial ante el recurso de la luz.

En la Figura 13 se observa en especial dos especies, Lonchocarpus
eriocarinalis y Ceiba pentandra, que presentan una TRC baja e intermedia
respectivamente las cuales no presentan plasticidad en la longitud del tallo, ya que
ambas especies caen en el valor de uno.

Otras especies gue también son pcco plasticas y que presentan una TRC
baja, su valor de plasticidad son menores a uno estan Coccoloba barbadenses y
Celaenodendron mexicanum. En tanto que las especies como Guazuma ulmifolia,
lpomoea wolcottiana y Heliocarpus palfidus, presentan una TRC alta, sus valores
de plasticidad estan ligeramente arriba de uno, indicandc también gue son
especies poco plasticas (Figura 13).

Como se observa en la figura 13 las especies que presentaron TRC baja y
alta son especies cuyes valores de plasticidad fuercn muy cercanos a uno por lo
tanto son especies muy poco plasticas. Mientras que especies como Crescentia
alata, Hintorua latiflora, Caesalpinia platyloba, que son de TRC intermedia fueron
las mas plasticas, siendo Ruprecthia fusca la mas plastica con respecto a su

longitud del tallo

G0}
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Plasticidad en la longitud del tallo en las 20 spp.
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Figura 13. Plasticidad en la longitud del tallo de ambos tratamienios +L y —L
de las espacies estudiadas de plantulas lefiosas. Las especies mas
plasticas son Ruprectia fusca, Cordia alfiodora, Hinfonia latiflora y
Crescentia alata. La plastcidad se obtuvo por medio del coclente de +L/-L.

4.2.8. Recambio foliar

Solamente se pude obtener para doce de las veinte especies estudiadas, siendo
las Unicas que presentaron mortalidad foliar. El recambio foliar se obtuvo a partir
de! cociente de la TIF entre la TMF. La especie que presentd el mayor recambio
foliar, de las doce especies estudiadas en el tratamiento +L, fue Lagrezia
monosparma con 56.3, la cual tuvo una tasa de iniciacidn foliar de 3.2 y una tasa
de mortalidad de 0.5 (Figura 8 y 9). En el tratamientc de —L el recambio foliar
solamente se obtuvo para cuatro especies, siendo Lagrezia monosperma la que
presenio el recambio foliar mas Bajo con una proporcion de 3.5. Guazuma

uimifola fue la segunda especie que tuvo el méas alte recambio foliar en +L con
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una proporcion de 28.1, esta especie presentd la mayor TIF {4.7) y una TMF de
0.2 (Figura 7b y 8); pero en -1, la proporcion de recambio foliar fue de 36.0 siendo
la mas alta de este tratamiente, lo que nos dice gue es una especie no tolerante a
fa sombra {Tabla 6).

En el tratamiento de +L, las otras especies que presentaron recambio foliar
fueron Cochlospermurn vitifolium y Cordia elaegnoides con las proporciones mds
bajas de 1.0 y 1.4 respectivamente. fpomoea wolcottiana fue una de las especies
gue en —L obtuvo también un recambio foliar muy alto de 20.4, considerando que
la tasa de iniciacion foliar fue muy similar en +L, esto nos podria indicar que
también es una especie que no tolera 1a sombra, por lo fanto su recambio fue alto
{Tabla 6} (Figura 14).

Tabls 6. Tasa de recambio foliar en 12
especies del fratamiento +L que fueron
las que presentaron mortalidad foliar y
4 especies del tratamiento de —L.

Especie Luz +L.  Sombra-L

C.vitifolium 1.0 0
C.eleagnoides 1.4 0
C.alata 2.7 0
C.pentandra 28 0
l.wolcottiana 3.0 20.4
A.occidentalis 3.7 0
G.jatrophifolius 4.4 0
H.pallidus 5.5 6.8
H.latiflora 6.5 0
A.fusca 7.2 ¢]
G.uimifolia 28.0 36.0

il
!

L.monosperma 56.2
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Recambio foliar

|.wolcottiana
H.latiflora
G.umifolia

C.vitifolium
jatrophifolius

C.eleagnoides

A.occidertalis
G

L..monosperma

Especies

Figura 14. Tasa de recambio foliaren 12 especies en+Ly 4 especiesen—L,
las cuales presentaron mortalidad foliar en +L y ~L. Las columnas es la
media de cada especie por fratamiento y las barritas es la desviacion estandar.
n=_8a,

4.2.9. Longevidad foliar

La longevidad foliar, solamente se obtuvo para catorce de las veinte especies
estudiadas en el tratamiento de +L, y solamente en cuatro en ei tratamiento de —L
(Figura 14). Las especies que en ambos tratamientos se obtuvieron sus
longevidades foliares fueron fpomoea woicottiana, Heliocarpus pallidus, Guazuma
ulmifolia y Lagrezia monosperma (Figura 15a y 15d).

La longevidad foliar en el tratamiento de +L se calculd mediante regresion
simple entre longevidad foliar contra nimero de hoja. La mayoria de ellas tuvieron
pendientes negativas, es decir, una posterior aparicion de cada hoja correspondio

una longevidad menor. Esto significa que las hojas mas jovenes tuvieron una

menor longevidad.

[mEN
=B-L
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La tendencia negativa refleja el comportamiento de las hojas con respecto a
su duracién de vida teniendo especies que su primera hoja duré mucho mas en
comparacion con las hojas que fueron apareciendo sucesivamente. Las especies
gue presentaron ente tipo de pendientes y fueron significativas (p<0.05) en +L scn
Heliocarpus pallidus (Figura 15 a}, Guaruma ulmifolia (Figura 15 a), Albizia
occidentalis (Figura 15 b), Crescentia alata (Figura 15b), Ceiba pentandra (Figura
15b), Gyrocarpus jatrophifoiius (Figura 15 b), Cordia alliodora (Figura 15 ¢) y
Cordia elaegnoides (Figura 15 c). Las Unicas especies que presentaren tendencias
positivas pero no significativas fueron Cochiospermum vitifolium (Figura 15¢) y
Lonchocarpus eriocarinalis {Figura 15d), esto muestra que las longsvidades
foliares de las primeras hojas son menores que las que se produjeron despues
(Tabla 7).

Tabla 7. Intervalos de edad de la primera y ultima hoja que presentaron abscision
de catorce especies estudiadas en <L y cuatro en el tratamiento de -L; asi como el
ndmero total de hojas por especie que presentaron morttalidad, y la pendiente de la
regresion simple de cada especie y tratamiento en +L y -E. N.S.= no significativo.

Especie Intervalo de | Intervalo de |Numero de hojas|Valor de fa
(Tasa de edad (dias} de|edad (dias) de|totales que | pendiente de la
crecimiento) la primera hoja. |fa dltima hoja. | presentaron regresién simple
abscisién foliar
Alta +L -L +L -L +L -L +E -L
G.ulmiolia 40-50 65-70 35-45 10-20 8 3 -0.426 -8.466
L.mornosperma  25-40 - 25-45 - 8 - 0.582 N.S.
Lwolcottiana 25-35 - 35-45 - 16 - N.S N.S.
H.pailidus 35-45 - 30-40 - i2 - -0.981 N.S.
Intermedia
A.occidentalis 60-80 - 5-20 - 13 - -5.286 -
C.alliodora 50-70 - 5-25 - 8 - -6.304 -
C.pentandra 40-60 - 5-20 - 15 - -3.052 -
C.eleagnoides  30-50 - 10-30 - 9 - -2.206 -
G.jatrophifolius  50-70 - 25-50 - 8 - -3.080 -
C.alata 50-60 - 30-50 - 13 - -1.801 -
H. latiffora 60-70 - 50-60 - 4 - N.S -
C.vitifolhum 35-45 - 50-60 - 4 - 6.746 -
Baja
R.fusca 50-60 - 45 - 4 - N.S. -

L.eriocarinalis 10-20 - 34-45 - 3 - N S. -
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En las especies de lento crecimienio, se ohservd que la longevidad de su
primera hoja fué corta, en comparacién con las hojas sucesivas como se obiuvo
en Lonchocarpus eriocarinalis y en Ruprecthia fusca en las que iambién se
observd un comportamiento similar, aunque no son valores significativos {Fig. 15d
y Tabla 7)

En el tratamiento de —L, las cualro especies en las que se cobtuvo su
longevidad foliar, fueron las especies que presentaron una TRC rdpida como
Heliocarpus pallidus, lpomoea wolcottiana, Lagrezia monosperma y Guazuma
uimifolia. Ipomoea wolcottiana y Guazuma ulmifolia con una p<0.05, pero con

pendiente positiva y negativa respectivamente (Fig. 15e y Tabla 7).

4.3 Indice de eficiencia en el uso del agua

En ambos tratamientos +L y —L se obtuvo para todas las especies el promedio de
PAR, temperatura y de humedad relativa para cada hora de medicion desde [as
7-30 hl. hasta las 17:30 hl. (Figura 16}.

El indice de la eficiencia en el uso de agua y el WUE, estuvieron
relacionados con el tiempo, PAR y temperatura foliar. La mayoria de las especies
presentaron un comportamiento similar en el indice de eficiencia de agua, es decir,
un comportamiento exponencial descendente. Por [o tanto solamente se muestran
tres especies representativas con TRC lenta, intermedia y rapida (Figura 17).

E! indice de eficiencia en el uso del agua en relacién con el tiempo, en
horas tempranas, fué alto y al transcurrir el dia disminuyo. Esto se observd en
todas las especies (Figura 17).

Por otro lado, se observd que al decrecer PAR, el indice de eficiencia en el
uso de agua se incrementa y viceversa, esto es en ambos tratamientos. En el
tratamiento +L., todas las especies presentaron una disminucién muy marcada del
indice de eficiencia en el uso del agua cuando PAR alcanzd los 400 pmaol m? g’

que es el punto de inflexidn de la curva {Figura 17} .
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Este comportamiento como ya se mencicnd anteriormente fué semejante en
—L, teniendo el punto de inflexién mas bajo para algunas especies, a partir de una
PAR de 25 umol m? 5™ como se obtuvo para Cordia affiodora, Cordia elaggnoides,
Coccoloba barbadensis, Crescentia alata, Ilpomoea wolcottiana, Lonchocarpus
eriocarinalis y Ruprecthia fusca, a pariir de los 50 umol s m* como se observé
para Caesalpinia platyloba, Ceiba pentandra, Cochlospermum vitifolium, Guazuma
ulmifolia, Hintonia latiflora, Pithecellobium dulce y Tabebuia chrysantha y por

dltimo a partir de los 75 pmoi m? s en Albizia occidentalis (Figura 17).
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Ipomoea wolcottiana +L {pormoea wolcottiana -L
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4.4 Conductividad estomatica, transpiracién e indice de eficiencia en el

uso del agua.

Al comparar el valor maximo de la conductividad estomatica (g) con su respectivo
indice de eficiencia en el uso del agua durante el dia, resulté que en Lagrezia
monosperma y Ceiba pentandra se dieron los mayores valores de conductividad
estomatica en comparacion con las demas especies; en el tratamiento de +l- a
Lagrezia monosperma con una conductividad estomatica de 3130 mmol m?s™ y
un indice de WUE de 38.09 y en —L una conductividad estomatica de 2660
umol m?s’ y un indice de WUE de 33.29, en los dos tratamientos a una
temperatura de 35 °C y Ceiba pentandra en +L una conductividad estomatica de
2180 umol m?s” y un WUE de 57.28 y en —L una conductividad estomatica de
1290 umol m?%s” y un WUE de 44.63 a una temperatura de 30 °C y 32 °C,
respectivamente (Tabla 8).

En {a tabla 8 se muestra el indige de eficiencia en el uso del agua, cuando
la conductividad estomatica y transpiracion fueron maximas y la temperatura en la

que se midio la maxima conductividad estomatica.

4.5 Correlaciones de las variables de la dindmica foliar y de

mediciones fisiolégicas foliares.

Como se puede cbservar en la matriz de datos del tratamiento +L (Tabla 9), de
todas las variables que componen a la dinamica foliar, TIF |, fue [a que presentd
mayor namero de correlaciones signficativas. Entre estas correlaciones
interesantes estén las de TIF con RF, TRP, HT v AT, todas estas positivas. Una
correlacion que se hubiera esperado significativa fue la de RF con HT ya que a
mayor RF existe un mayor nimero de hoias, en este caso para las especies que
se encuentran a altas intensidades de luz. La correlacion entre RF y la TRP dice

gue a maycr pérdida de agua, ¢l recambio follar aumenta en las plantas, esta
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relacién es analega con la TIF, donde, al aumentar TIF, ia transpiracion tamhién.
Esto explica que en este tratamiento al aumentar [a tasa de iniciacién foliar existe

un rmayor RF, a causa de que la TRP es alta (Tabla 9).

Tabla 8. Temperatura foliar, conductividad estomatica, transpiracién e indice de
eficiencia en uso de agua en la maxima conductividad estomatica y el maximo
indice de WUE durante el tiempo de medicion para cada especie en ambos
tratamientos.

Especie Temp. Foliar £ mix Transpiracién Indice de WUE  Indice de WUE
o mmol m*s?  mmol m7s? mAx.

+1L -L +L L +L -L +L -L +L -L
Albrzia 25 28 285 248 153 2311 18627 10732 18627 18343
ocaidentalis
Brosimuwm alicastrum 36 26 331 20% 796 0919 4158 22742 291.44 26588
Caesalpinia platyloba 30 26 369 1560 606 1271 60.89 12589 17623 180.24
Ceiba 30 32 2180 1290 3806 289 5728 4464 207.66 185.6!
pentandra
Cochlospernum 30 29 547 367 1057 6383 3175 57.50 105.15 90.06
vitifolium
Cordia : 35 35 327 217 1042 7093 3138 3059 10480  83.63
alliodora
Cordia 35 33 635 396 19.63 9.666 3235 4097 102.16 317.68
elaegnoides
Coccoloba 30 26 459 1230 4.18 0454 10981 270925 28326 2709.25
barbadensis
Crescennia 34 32 661 590 1866 1272 3542 4938  106.65 93.03
alata
Gyrocarpus 31 32 505 122 1105 3.087 457G 3952 123.15 111.48
Jatrophifolius
CGuaziuma 26 32 650 366 G650  1.644 100 22263 20394  190.16
wlmifolia
Heltocarpus paliidus 37 35 646 586 2410 2171 2680 2700 19146 24522
Hwtoma 28 26 229 207 1131 0791 20248 26169 29457 335.00
latiflora
Ipomoea wolcortiana 31 12 549 335 1211 8693 4533 3854 17276 168.97
Lagrenia monosperma 35 35 3130 2660 8006 799 39.10 3329 18240 19772
Lonchocarpus 28 36 327 88 3.02 2384 108.28 36.83 182.11 196.i3
eriocarinaly
Puthecellobium dulce 34 33 844 693 2324 2113 3632 3280  8%9.10 8679
Ruprecthia 31 34 305 273 504 H5722 6052 4661 197.52 23727
Jisca

Tabebina chrysantha 20 35 339 342 394 929 13680 3681 164 52 195136
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Tabla 9. Matriz de correlaciones de las variables en el tratamiento de +L. (TIF tasa
de iniciacién foliar, TMF tasa de mortalidad foliar, RF recambio foliar, LF
longevidad foliar, g conductividad estomatica, TRP transpiracion foliar, tW indice
de WUE, T°F temperatura foliar, HT hojas totales, AT altura del tallo y TRC tasa
relativa de crecimientoy. n=15. *p<0.05, **p<0.01, ***p<0.001, **"*p<0.0001

| o7 [mwr | = | wr | g | TRP | IW | T°F | HT | AT |[TRC
TIF 1
TMF 0.21 1
RF ****(3. .89 (.19 1
LF 0.001-0.12 -0.12 1
g 0.02 0.09 -0.01 -0.09 s
TRP ****0 88 0.07 ***%x() 93 0.04 0.07 1
Iw 0.04-0.16 0.28 ~-0.41-0.05 0.12 1
ToF -0.09 (.36 -0.235 0.2 0.07-0.32-0.46 1
HT **>*( 79 (.08 055 0.09 0.12*0.58-0.2¢ Q.16 1
p=0.058
AT *0.55 0.38 0.36 0.19 0.21 0.28 -0.3 0.06%*0.581 1
TRC -0.2-0.05% -0.12%**),77-0.04-0.07-0.29-0.03-0.13D_19 1

En el tratamiento de -L, existieron mayores correlaciones en comparacién con el
tratamiento +L (Tabla 10). La TIF fue la que presentd mayor nimero de
correlaciones, entre las interesantes esta la TIF con fa TMF, donde se observa gue
si existe una TIF baja 1a TMF también; a medida de que la TIF va en aumento
proporcionalmente fa TMF también. Lo mismo se obtuvo para la TRP, HT y AT. En
este tratamiento —L existid correlacion de TIF con LF y g a diferencia de +L. La
TMF presentd correlaciones positivas con g, TRP y HT. Pero se correlaciond
negativamente con LF, esto nos dice gue la longevidad foliar es mayor en las
primeras hojas que en las hojas sucesivas , siendo éstas Ultimas de menor
longevidad foltar.

La correlacion de longevidad foliar y transpiracion foliar resulté negativa, lo
que nos indica que en bajas intensidades de luz las hojas entre mayor longevidad
que presenten su transpiracion va a ser menor. La conductividad estomatica con la
transpiracién fue positiva, es decir 1a conductividad estomatica es directamente
proporcional a la transpiracion. Por dltimo [a correlacion que no fué significativa,
pero importante, es la de temperatura foliar con el indice de eficiencia de WUE.

Esta correlacion fue negativa, la cual nos dice que al iIr aumentando la

78
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{emperaiura de la hoja, el indice de eficiencia def uso del agua va ir disminuyendo.
Por dltimo existié una correlacion positiva con €l nimero de hojas vy ta longitud del

tallo.

Tabla 10. Matriz de correlaciones de las variables en el tratamienio de —L. (TIF
tasa de iniciacién foliar, TMF tasa de mortalidad foliar, RF recambio foliar, LF
longevidad foliar, g conductividad estomatica, TRP transpiracion foliar, IW indice
de WUE, T°F temperatura foliar, HT hojas totales, AT altura del talle y TRC tasa
relativa de crecimiento). n=15. *p<0.05, **p<0.01, ***p<0.001, ****p<0.0001

I TIF ] THMF } RF l L.F. i C-E. !T.F.I I.W IT° F[H.T.[A.T.hnc
TIF 1
TMF ***%(0,88 1
RF G.42 0.07 1
L.F. ***0.82+~*-0.84 0.43 1
C.BE. **0.69**#*%(0 .83 -0.08 -0.27 1
PP, xR, TYRxx4( .91 —0.08 %%, T 4***0 89 1
I.W. -0.19 -0.08 -0.11 -0.06 0.25-0.18 1
T F 0.28 0.29 0.06 -0.05 0.11 0.40 1

p=.059

H.T *%**(,79 *0.59  *0.50 **0.41 0.34 0.53 -0.380.49 1
A.T. *0 61 0.22**%0 65 G.70 0.12 0.23 -0.3310.08**%0.70 1
TRC 0.28 0.18 -0.07 0.14 0.23 0.27-0.0030.13 0.030.30 1
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5. DISCUSION

El objetivo general de este trabajo fue el de conocer el efecto de la disponibilidad
de luz en ia dindmica foliar en plantulas de veinte especies lefiosas de !a selva
haja caducifolia. Las especies de esta selva se encueniran en diferentes habitats,
en donde estdn expuestas a diferentes cantidades o concentracicnes de recursos
como luz, agua y nutrimentos. Las especies que estudiamos son principalmente
de dos habitats, el primero es de selva perturbada, donde las plantas de este
hébital se encuentran expuestas a una intensidad alta de luz y altas
concentraciones de nutrimentos. Estas plantas presentan caracteristicas
particulares ¢como una zlta tasa de crecimiento, alta tasa fotosintética, alta
produccidn de hojas y por lo tanto una mayor tasa de recambio {Langenheim &t al.,
1984; Bongers & Popma, 1990), asi como una longevidad corta debido a la alta
intensidad de luz y cantidad de nutrimentos {Bazzaz & Harper, 1977; Miller &
Stoner, 1979; Williams et al.,198%; Bongers & Popma, 1990). Estas caracteristicas
se han observado en arboles pioneros tropicales (Williams ef al, 1989), hierbas
templadas (Bazzaz & Harper, 1977), arboles caducifolios (Kikuzawa, 1989) asf
como en coniferas de lugares templados (Nielsen, 1988; Shoettle & Smith 1891).
Estas plantas se denominan plantas de sol ¢ evasoras de sombra (Smith, 1981;
Agyeman, 1999). El segundo habitat es la selva madura, donde las especies de
este habitat estan expuestas & una menor intensidad de luz, una menor tasa
fotosintética, una menor produccion de hojas, una menor tasa de recambio foliar,
pero una mayor longevidad foliar en comparacion con las plantas del habitat antes
mencionado y una tasa refativa de crecimiento menor a las especies de un habitat
perturbado (Huante, 1992). Estas especies que Se encuentran en este tipo de
habitat son plantas denominadas tolerantes de sombra o planias facultativas de
soly sombra {Smith, 1881; Agyeman, 1999).
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Produccion foliar y tasa de iniciacion foliar (TIF).

Estudios realizados con base en el recurso de [uz en especies de esta selva
{Huante,1992), nos muestran que las especies de hébitats perturbados (sitios
abiertos) presentaron una mayor velocidad de crecimiento en un tratamiento +L
que los mismos gue se encontraban en —-L; estas especies estudiadas fueron
Apoplanesia paniculata, Cordia alliodora e Ipomoea wolcottiana. Comparando con
los resuitados obtenidos con base en la produccidn foliar, también se obtuvo un
comportaniento semejante en donde las especies de habitats perturbados
presentaron una mayor produccion foliar durante el periodo evaluado (75 dias),
con un mayor nimero de hojas en +L que en —L al final del experimento. De todas
las especies que se estudiaron las representantes de un habitat perturbado fueron
Lagrezia monosperma, Guazuma ulmifolia y Pithecellobium dulce, que en este
estudio presentaron el mayor ndmero de hojas producidas en total. A estas tres
especies les favorecié para su crecimiento estar en intensidades altas de luz
(pioneras) (Smith, 1981; Agyeman, 1999). Esto sé vio claramente reflejado en los
resultados donde Pithecellobium dulce, en el tratamiento de sombra, tuvo 30 hojas
en total mientras que en el tratamiento de +L presentd airededor de un 45% mas
de hojas.

De forma general, todas las especies de habitats perturbados al igual que
Pithecellobium dulce que es una especie con una tasa relativa de crecimiento
intermedio, presentaron una produccidn foliar exponencial; este tipo de produccion
tambien fue encontrado por Ackerly (1893) y Sobrado (1991), con especies
tropicales. En un ambiente como es el de Chamela, donde la estacién de lluvias
marca considerablemente las respuestas de las plantas, como es el de presentar
una produccion foliar exponencial en las primeras etapas de vida de una planta,
sugiere que lo importante para estas especies es crecer rapido, producir la mayor
cantidad de hojas y por lo tanto abarcar una mayor area en el espacio y asi poder
forrajear la mayor cantidad de luz. En cierta forma es un comportamiento de
competencia cen otras especies en donde estan cocxistiendo, asi también dentro

de ellas mismas La produccion alta de hojas también nes indica indirectamente
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que son especies que presentan una alia tasa fotosintética, por {o tanto fijan una
mayor cantidad de carbeno, para la produccion de hojas nuevas.

Se dice que las hojas son esencialmente los drganos principales de
obtencidn de energia y pueden ser vistas como un elemento de una serie de
mecanismos para la obtencidn de carbone (Kikuzawa, 1995; Schrado 1995). Esto
se vio reflejado en la alta preduccion y el alto ndmero de hojas que se presentd
hasta el final del periodo de crecimiento en el tratamiento +L. Por lo tanto, una
mayor obiencidn de carbono se refleja en la cantidad de biomasa producida. Otra
parte impertante de las respuestas de las plantas es ia plasticidad que presentan
para aprovechar lo mejor posible los recursos (Huante, 1992). La plasticidad que
presentaron las especies, también fue una respuesta importante de las plantas
para la produccion foliar. Como es el caso de Ruprecthia fusca, siendo una
especie de selva madura que en Chamela también se encuentra presente en
lugares de alta radiacidn, su plasticidad fue la mas alta de todas ias demas
especies estudidas. Esto sugiere que es una especie que responde
favorablemente al exceso a la limitacion del recurso luz.

En la sombra, las especies presentaron la misma tendencia de incrementar
ta velocidad de produccidn; sin embargo la cantidad de luz disponible limito
fuertemente dicha produccién, asi como el nimero de hojas presentes al final del
periodo. Esto es porque posiblemente la energia esida direccionada en la
expansion celular de sus hojas, es decir, en presentar hojas con una mayor area
foliar, siendo estas muy delgadas.

Cochlospermum witifolium, fue la dnica especie que no presento diferencias
para ambos tratamientos presentando el mismo ndmero de hojas totales al final
del periodo evaluado. Es decir, es una especie poco plastica, gue probablemente
no le importé mucho a que condiciones esta expuesta, en este caso a la luz.

Las especies que tuvieron el mayor nimero de hojas al final del tempo de
estudio, también fueron las gue durante un dia podian haber producido mas de
una hoja Esto se obtuvo claramente en las especies de sitios perturbados,
reflejando de eosta forma la capacidad de estas especies para capturar una mayor

cantidad de Tuz La aita velecidad de produccion de hojas seguramente indica que
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las especies estan bajo una alta competencia interespecifica, por fo que necesitan
de un rapido establecimiento. Por io tanto, también necesitan estabiecerse en
sitios donde puedan tener una adquisicidon mayor de recursas. Enfre las especies
que se observo este comportamiento fueron en especies de sitios perturbados
como Lagrezia monosperma en +L que llegd a producir 3 hojas al dia y Guazuma
ulmifolia con una produccion de hasta 5 hojas al dia. De la misma forma las
especies que tuvieron una alta produccion foliar, también presentaron una alta
tasa de recambio foliar (Chabet & Hicks, 1982). Esto se obtuvo para las mismas
especies que tuvieron una alta produccion foliar, pero algo sucedié particularmente
con Pithecellobium dufce, aunque presentd una TRC intermedia, el ndmero de
hojas fue muy alto, pero a diferencia de las especies de rapido crecimiento, no
presentd mortalidad foliar durante e! periodo evaluado, siendo que las especies
gue tuvieron un nimero alto de hojas, iban presentando mortalidad foliar en el
trascurso del experimento. Esto posiblemente sucedié por que las hojas de esta
especie son muy pequefias, por o que el gasto energético en mantener las hojas
no ha de ser mucho y seguramente le conviene mas en seguir aprovechandolas y
producir mas para saguir forrajeando luz; aunque también la ofra posible causa
por la que no existié mortalidad foliar pudo ser por su disposicion en el talio, y de
esta forma evitar el autosombreado de las hojas.

En sombra, estas especies pioneras también presentaron una alta tasa de
iniciacién foliar, clarc no igual que en alta intensidad de luz, pero fueron las que
presentaron la mayor tasa en este tratamiento donde Lagrezia monosperma liego
a producir ya al final del periodo evaluado, hasta dos hojas por dia. Aunque en
Guazuma ulmifolia no se observo una alta tasa de iniciacion foliar pero si se
observd para Ipomoea wolcoftiana, que al final del periodo de crecimiento llegd a
producir hasta 1 hoja por dia. Con estos datos se obtuve una parte de lo que
menciona Kozlowski (1979), que las plantas al estar en carencia de luz,
presentaron una menor cantidad de hojas, adicionando caracter(sticas como una
mayor arca folar y un menor grosor, como parte de sus caracteristicas

morfolégicas.
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Una de las especies méas representativas de un ambienie perturbado fue
Ipomoea wolcottiana, fue la dnica especie que en ambos tratamientos de luz, su
tasa de iniciacién fue semejante, es decir, produjo ya a! final del periodo del
experimento una hoja por dia. Esta especie lo que reileja, es que al llegar a una
edad al final del periodo estudiado de crecimiento, el comporiamiento en la
produccion foliar independientemente del tratamiento al cual esiuvo expuesta llegd
a un momento gue probablemente no le importaba tanto en que condiciones
estaba creciendo, su objetivo era producir hojas. Pero una variante gue se
presentd en esia especie fue muy marcada en refacidon con el comporiamiento det
dosel, ya que en cierio periodo de crecimiento, la arquitectura y la disposicion
foliar en el espacio fue muy diferente en comparacién con las otras espécies que
se estudiaren. Existieron diferentes respuestas y estrategias segtin ia disposicion
del tallo y a su vez de las hojas en el tallo. Las estralegias gue se observaron en
especial para esta especie, son la que propuso Kikuzawa (1995), donde las
clasificé en produccion o emergencia foliar sucesiva, en donde la planta desarrolla
una hoja en un tiempo en el iallo y asi evitar la sombra; presentando una
arquitectura en multicapa. La segunda emergencia es la simulianea, donde los
tallos se van inclinando para minimizar el autosombreade a traves de una
arquitectura de monocapa, y con dicha arquitectura se captura mayor cantidad de
luz posible. Esta iitima estrategia se observé en la ultima fase del periodo de
crecimiento. Esta es una esirategia importante, especialmente en esta especie
porque de esta forma puede tolerar el estrés a la sombra. Aungue este no es el
objetivo de este trabajo pero es un punto importante que puede llegar a influir en la
dindmica de las hojas para estz especie y probablemente también para otras
especies.

Las especies gue habitan los sitios maduros de |1a seiva presentaron una
menor velocidad de produccion foliar en ambos tratamientos como se encontré en
Celaenodendron mexicanum, especie anteriormente estudiada (Huante,1992).
Comparando con nuestros resullados Afbizia occidentalis, Brosimum alicastrum,
Caesalpinia platyloba, Celaenodendron mexicanum, Coccoloba barbadensis,

Lonchocarpus eriocannais vy Tabcbwa chrysantha, no mostraron minguna
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diferencia en cantidad de hojas. Con ello se encuentra que son especies que
presentaron una produccién foliar constante en el periodo que duré el
experimento. Estos resultados nos proporcionan informacién de que son especies
que durante su crecimiento la cantidad de energia adquirida va direccionada
posiblemente a otros procesos de sobrevivencia en el habitat, como estructuras de
resistencia, sosten; asf también, probabiemente para la sintesis de metabolitos
secundarios como parte de defensa contra herbivoros. En cierta forma son parte
de las estrategias para mantener las hojas y aprovecharlas al méximo sin gastar la
energia adguirida y almacenada en la produccion de nuevas hojas.

En general, 1a iniciacion foliar general en ambos fratamientos, se localizé en
un intervalo de una hoja producida alrededor de diez dias, con excepcién de
Celaenodendron mexicanum con una hoja cada dieciséis dias; esto refleja
probablemente que estas especies invirtieron la mayor parte de su energia en la
sintesis de susiancias de defensa, que en la misma produccidn de hojas {(Grime y
Hunt, 1975).

Mortalidad foliar.

Se sabe que la disponibilidad de nutrimentos tiene un amplio efecto en la dinémica
de las hojas, como es la movilizacidn y retranslocacién de nutrimentos (Ford,
1882). Al mismo tiempo, la luz juega un pape! importante en la induccién de [a
senescencia y posteriormente en la mortalidad foliar. Las especies que se
encuentran en condiciones altas de luz {pioneras), que por lo general son las
primeras que llegan a colonizar pequefios claros, producen una mayor cantidad de
hojas, y seran las especies gue presentaran mayor mortalidad foliar que las
especies que estan a la sombra. Pons (1998) menciona que ias plantas de rapido
crecimiento que se encuentran en cendiciones allas de luz, producen una gran
cantdad de hojas y que en aigin momento tendran ¢l efecto de autosombreo
piovocado por las hojas supenores En ese momento existird retranstocacion de

nulrimentos de osas hojas sombreadas a hojas superiores o recicn producidas.

we
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Entonces posiblemente se iniciard la induccidn a la senescencia foliar por los
bajos niveles de radiacion fotosintéticamertie activa (Figura 1}, Esto se observo en
las especies de habitats perturbados o sitios abiertos, ya que [a mayoria empezo
a presentar mortalidad foliar en las primeras hojas que emergieron en el
tratamiento +L.

De todas las especies de habitats perturbados en el tratamiento +L,
Helliocarpus paliidus e lpomoea wolcoltiana aln al final de! pericto evaluado de
crecimiente, el ndmero total de hojas presentes fue bajo en comparacién con las
otras especies de rapido crecimiento. No obstante, su tasa de mortalidad foliar fue
alta en comparacién con las especies que mostraron al final del pericdo evaluado
la mayor cantidad de hojas. En estas dos especies la tasa de mortalidad fue que
dejaban caer dos hojas durante un intervalo de cinco v siete dias. Lagrezia
monosperma y Guazuma ulmifolia que dejaban caer una hoja cada diecisiete dias
y una hoja cada seis dias respectivamente, son las especies que presentaron el
mayor recambio foliar comparando con tedas las especies que se estudiaron.

Especies que son de crecimiento intermedio las tasas de moralidad foliar
fue de una hoja en un intervalo de siste a trece dias, donde ta mayoria de las
especies son de selvas maduras.

En nuestro experimenic obtuvimos que las plantas en —L, no presentaron
una tasa alta de mortalidad foliar, precisamente por la carencia de luz,
posiblemente para tratar de ahorrar energia y nutrimentos. Asi, posteriormente
ocupar esios Tecursos para obienet una mayor area foliar y una mayor longitud de
su fallo (Figura 11), para ir en la busqueda de luz, y capturar una mayor cantidad
de energia Lagrezia monosperma (ue se encuentra en habitats perturbados,
presentd fa mayor mortafidad en sombra en comparacion con las demds especies
gue tuvieron mortalidad foliar. Es una especie que al estar expuesta a sombra
constante en cieric momento su tasa de mortalidad fue elevada. Por lo que se
puede decir que tuvo mayor mortalidad foliar que ias hejas que pudo producir en
determinado tiempo.

La dinamica foliar estd fucrtemente influgnciada gor el ambiente como se ha

mencionado on oste rabajo (Chabol & Hicks, 1882; Bongers & Popma,1990) La
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fuz, el agua, la concentracién de nutrimentos visios como recursos para una
ptanta, son los factores principales que estan en juego en la dindmica foliar de una
planta. En estudios en bosques tropicales humedos, se ha observado que las
especies tienen un continuo recambic de su dosel, esto es frecuente en arboles
pioneros de rapidoe crecimiento y en plantas del sotobosque comeo palmas,
helechos arborescentes y cycadas (Ackerly, 1983). En las especies que se
estudiaron se observa claramente el recambio foliar en las especies pioneras o de
habitats perturbados las cuales se identificaron con base en la tasa de iniciacidn
foliar, asf como de su mortalidad foliar y por lo tanto en su tasa de recambio foliar;
teniendo a Lagrezia monosperma y Guazuma ulmifolia en el tratamiento +L como
las especies que presentaron el mayor recambio foliar. La relacidn de estos
resultados con los mencionados anteriormente indica que son especies que
produjeron la mayor cantidad de hojas paro al mismo tiempoe su tasa de mortalidad
fue muy alta obteniendo asi una tasa alta de recambio. Esto nos refleja que son
especies muy productivas independientemente del nimero de hojas presentes al
final del periodo evaluado. Por lo tanto, pueden tener un buen exito en su rapido

establecimiento en dicﬁo habitat.

Longevidad Foliar.

Ctro aspecto importante dentro de la dinamica feliar como se ha mencionado en el
transcurso de este trabajo es la longevidad foliar, ya que se dice que es un
integrador ecoldgico (Reich et al., 1892). Este tipo de estudios se han basado
principalmente en fa longevidad folar. Se dice que las longevidades cortas en las
especies caducifolias y perennes estan asociadas con un ambiente altamente
productivo y una rdpida tasa de crecimiente (Chabot & Hicks, 1982). En las
especies de Chamela que se sitdan dentro de este ambiente se encontro el mismo
comportamiento en su longevidad foliar Estas especies al estar en altas
concentracionas e nutnmentos y de luz, su longevidad foliar es generalmente

reducida, esto también se obtuvo en otros tiabajos para especies de seivas
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tropicales hiimedas (Bazzaz & Harper, 1977; Miller & Stoner, 1979; Wiliams et al.,
1989; Bengers & Popma, 1980).

Los cambios en el crecimiento de una planta van ir ocasionando diferencias
en la disponibilidad de fuz en ef tiempo de vida de cada hoja, probablemente se
fue produciendo una répida disminucién en la cantidad y calidad de fuz, debido al
autosombreado ocasionado por otras hojas producidas posteriormente. Ademads,
de ta disminucidn de ta luz, se dice que olro factor gue influye en (a longevidad
foliar es la edad de la hoja(Bazzas & Harper, 1877), pero esto es probablemente
por fa posicidn que ocupa en el dosel que seguramente a de ser en la base de
este En este estudic en condiciones de alta intensidad de luz, las especies de
sitios perturbados asi como algunas especies de crecimiento intermedio, la
longevidad foliar en orden cronolégico fue decreciendo, es decir, la primer hoja
vivio mas que la segunda y asi sucesivamente, las hojas que se producian
posteriormente en orden sucesivo iban disminuyendo su longevidad. Esto podria
deberse probablemente a las reservas de los cotifedones proporcionando a las
primeras hojas los suficientes nutrimentos para seguir viva el mayor tiempo
posibie, o también podria ser que estas hojas tienen una alta capacidad de tolerar
altas intensidades de luz.

La Unica especie fue fromoea wolcottiana en +L que no siguid este patrén
dependiendo del ajuste que se realizé de nimero de hoja y de longevidad foliar. EI
comportamiento que presentd esta especle fue interesante ya que las primeras
hojas que aparecieron por orden cronoldgice aumentaron su longevidad foliar,
hasta liegar a un momento que dicha longevidad fue muy similar en las hojas
nuevas que aparecieron, pero al llegar a cierto nitmero de hoja, la longevidad fue
disminuyendo sucesivamente con las hojas posteriores. Posiblemente esta
especie trata de aprovechar a cierta edad o mejor posible a sus hojas, capturando
mayor energia, fijando mayor cantidad de carbono y posteriormente utilizarla para
su crecuriento en longitud de su tallo.

Cochlospermum vilifohum y Lagrezia monesperma  mostraron que la edad
foliar de las pnmeras hojas fueron pequefias, mientras que fueron apareciendo

cronologicamente las hojas siguientas, estas presentaron una mayer longevidad
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(Figura 14). Mientras que en sombra la Unica especie Gue presentt diferencias
significativas fue Lagrezia monosperma, presentando todo lo contrario con la
longevidad que se presenta en el tratamiento de +1., teniendo un comportamiento
como la mayeria de las especies del tratamiento de +L, con excepcion de
Cochlospermum vitifolium y Lagrezia monosparma.

En cierta forma, estas respuestas de las especies con refacién a su
dinamica foliar incluyendo su longevidad foliar, posiblemente la arquitectura influye
fuertemente en la duracion de vida de las hojas, seguramente por la cantidad de
luz gque Hlega a cada una de sus hojas. Esta idea es propuesta por Ackerly, (1983,
1898, 1999} vy Kikuzawa, (1985), ambos autores mencionaron que la longevidad
foliar depende en cierta forma de la edad de la hoja, pero probablemente también
tos posibles causantes de una menor o mayor longevidad foliar en la planta, es fa
posicién en donde esta se encuentre. Por [o gue es necesaric conocer mas sobre
la arquitectura de ia planta en cada especie y su influencia en el autosombreado

causado por las diferentes arquitecturas.

Plasticidad en {a longitud def tallo

La plasticidad es un mecanismo de respuesta importante que presentan las
plantas ante ciertos ambientes esiresanies, siendo el recurso luz un factor
importante en el crecimiento de las diferentes especies. En este trabajo, la especie
més plastica con relacion a su TIF fue Ruprecthia fusca, mostrando que al estar en
altas intensidades de luz o en sombra, presenta una muy buena plasticidad
morfoldgica, las que cobtuvieron una plasticidad minima fueron Cochlospermum
vitifolum y Coccoloba barbadensis, esto nos dice que son especies que no
presentaron ningun cambio ya sea favoreciéndolo o no en su TIF.

Estudios que se han realizado en esta selva en alta intensidad de luz
{Huante, 1992); mencionan que existe una tendencia de las especies pioneras en
presentar una tendencia a ncrementar su altura y el nimero de hojas; exisliendo

una tendencia similar on especies de la selva madura en cuanto al numero de

0
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hojas, aunque en la longitud del falle no se obtuvo un alto incremento. En cambio,
las especies de selva madura en condiciones de sombra presentaron un
incremento en la longitud del tallo. En este estudio se observd la misma tendencia,
la mayoria de las especies presentaron plasticidad en la longitud de! taflo, como
Hintonia latiflora y Caesalpinia platyloba (selvas maduras). El incremento en ia
longitud del talio en sombra fue significativamente mayor que en +L. No obstante,
Ipomoea wolcotliana fue la excepeion, siendo una especie pionera, la longitud dej
tallo fue mayor en sombra gue en condiciones altas de luz. Esto posiblemente se
debid a la baja intensidad de uz, 1a planta iba en "busca” de ella, resolviéndolo con
el aumento en longitud de su tallo, llegando a comportarse a partir de un tiempo
determinadc como una liana. Si se visualiza esto en cuestiones energsticas de
asignacion de recursos, la mayoria de las plantas asignan a la parte aérea en
cuestion de aumentar el area foliar de las hojas existentes y al {allo. Pero en la
asignacion de biomasa a raiz esta se ve fuertemente afectada, ya gue todo es
para la inversion en las hojas y tallos para una mayor captura de luz.

La mayoria de [as especies mostraron plasticidad en la longitud del tallo y
su tasa relativa de crecimiento, con excepcion de Lonchocarpus eriocarinalis y
Ceiba pentandra ambas de una selva madura. Las otras especies que tambieén
pertenecen a [a selva madura y su tasa relativa de crecimiento es menor a 0.1, es
decir, que son especies de lento crecimiento e intermedio, presentaron una baja
plasticidad en iz tongitud de su tallo, siendo que las de lento crecimiento son paco
plasticas. Especies de crecimiento intermedio, fueron un poco mas plasticas en
comparacion con las de lento crecimiento.,

La mayoria de las especies que son de habitats perturbados (pioneras)
presentaron mayor plasticidad, con respecto a su longitud de su tallo; esta es otra
respuesta de estas especies para cosechar la mayor cantidad de luz, aunque
Guazuma ulmifolia y Helliocarpus paliidus presentaron baja plasticidad. Ruprecthia
fusca fue la unica especie de selva madura, que presentd plasticidad, por io que

podria ser favorecida por altas condiciones de luz.
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indice de eficiencia en el uso de agua

La otra parte de nuestro objetivo general fue el de evaluar algunos aspectos
fisiolégicos en la dindmica foliar. Se observd gue la mayoria de las especies,
independientemente de las condiciones de luz las cuales se enconiraban,
presentaron un buen indice de eficiencia en el uso de agua, es decir, que
independientemente de las grandes variaciones que presentaron durante el dia
con relacién en fa transpiracion y la conductividad foliar; el objetivo de la planta fue
el de tener un buen indice de eficiencia en el uso de agua.

El agua es importante para la dindmica de las hojas, esto se vio reflejado en
la tasa de iniciacidn foliar y el recambio foliar con la transpiracién foliar, en altas
intensidades de luz, indicando que el recambio foliar aumentd en las plantas
debido a una alta pérdida de agua. En cierta forma este es un costo y un beneficio
importante por la adquisicion de carbono, ya que para adguirirflo por medio de
intercambio gaseosc existe pérdida de agua. Pero a su vez, existe una alta
proporcion de adguisicion de carbono para lz formacién de nueva biomasa.
Obteniendo una correlacién positiva entre la tasa de iniciacion y transpiracion foliar
(Tabla 9). En comparacién con el tratamiento de sombra, la transpiracion foliar con
la longevidad foliar su correlacion fue negativa, esto nos indica que probablemente
por estar en condiciones de sombra las plantas aprovechan lo mas posible sus
hojas y esto es manteniéndolas el mayor tiempo posible y por lo tanto no existe
una alta traspiracion evitando la alta pérdida de agua por medio de la transpiracion
foliar. La cantidad de energia aimacenada probablemente es utillizada para
sumarlos a las hojas, pero, para que presenten otras caracteristicas morfolégicas
para una mejor adguisicion en este caso de la luz

En un ambiente como el de Chamela donde las plantas estan expuestas en
un periodo de tempo a ia escasez del agua, el objetivo de las especies es el de
establecer un equilibno en la relacidn planta-agua-atmosfera.

Las especies, independientemente del genotipo que tengan, presentaran
plasticidades fisioldgicas como un buen indice de eficiencia en el uso de agua, y

plasticidades morlotogicas que e permitan usar eficicntemente sus recurscs
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FPeor dltimo, cabe mencionar que la luz como recurso, tiene una gran
influencia en la dinamica foliar. Las relaciones que se obtuvieron en ambos
tratamientos indican que la variable principal que determind en parte la dindmica
foliar fue la tasa de iniciacidn foliar, siendo las hojas la parte funcional y estructural
en la parie aérea de la planta mas imporiante para esta dindmica, sin restar
importancia, desde luego a las demas estructuras y funciones de la planta como
pueden ser las rafces.

En ambos tratamientos el nimero de hojas, la altura, la transpiracién fueron
las variables indicativas de la dinamica foliar. Pero especialmente en sombra la
longevidad foliar participé como un factor ecolégico imporiante existiendo una
relacion negativa con el nimero de hojas. Con esto se expresa, due las especies
que tienen pocas hojas, por lo general son especies de lento crecimiento y su
longevidad foliar es mayor. La longevidad foliar va a disminuir en las especies que
van presentan altas tasas relativas de crecimiento, por lo fanto el numero de hejas
va a ser mayor y su longevidad foliar gerd mas corta. Este estudio se adjunta a
otros que se han realizado sobre dindmica foliar ( Ackerly, 1993; Ackerly & Bazzaz
1995, Bongers & Popma, 1990}, los cuales mencionan que la longevidad foliar en
la dinamica de las hojas podria ser un indicador importante en la iniciacion y la
mortalidad del grupo de hojas para las diferentes especies que se desarrollan en
diferentes intensidades de luz. En especial en este tipo de selva, donde las hojas
estan expuestas gradualmente a una carencia o abundancia de este recurso, las
diferentes respuestias en la dinamica foliar son indicativas para tener éxito en su

crecimiento y sobrevivencia.

6. CONCLUSIONES

La dinamica foliar de las especies estudiadas mostro un patron similar de
produccion foliar dependiendo del sttio (selva madura y sitios perturbados) a los

cualas pertenecen.
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Se encontrd que las especies de habitats perturbados en etapa de plantula,

presentaron:

> Una mayor velocidad de produccién en altas condiciones de luz, que en
sombra.

> El nimero de hojas totales es mayor en altas condiciones de uz que en
sombra.

» Una alta tasa relativa de crecimiento asi como también una tasa de
iniciacidn foliar alta.

» Mayor mortalidad foliar v por lo tanto un mayor recambio foliar.

¥ Una longevidad foliar corta en condiciones altas de luz y una longevidad
alta en sombra.

» Las especies son mas plasticas con refacion a su TIF y su longitud del tallo.
Las especies de selva madura, en etapa de plantula, presentaron:

> Un modelo de produccion en fa fase lineal, tanto en condiciones de luz alta
como en sombra.

¥ El numero de hojas presentes en ambos tratamientos fue similar.

¥ Una tasa relativa de crecimiento baja también tienen una tasa de iniciacion
foliar baja.

» No se obtuvo mertalidad foliar

» Longevidades foliares mayores en comparacién con las especies de
habitats perturbados.

» Mostraron poca plasticidad.

Las especies en ambos condiciones de intensidad de luz presentaron un buen

indice de eficiencia en el uso de agua.
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