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1. 1 NTRODUCCI ON 

1. Importancia de la perturbación natural 

A partir de los trabajos ele Aubreville (1938) y Richards 
(;1952) ,es conocido el hecha de que la Elstructuray composiciOn de 
las comunidade$ de selva l'iL'imedacambian continuamente en el espa
cio yen el tiempo (Richards, 1952; Whitmore, 1975; Hartshorn, 
,19~O)~ De manera es posible consielerar a la selva como un 
"mosaico" de parches de vegetaciOn de diferente tamaNo" distribu
ci150 y eelad. 

La oaturale,za dinémica de la selva se puede explicar en 
funcióode la pef'turbac:lón natural. Sousa (1984) enfatiza la 
ill!Portanc~a de la perturbación en comunidades naturales, cOmo 
causa de la variación de las condiciones micrQclimáticas, de la 
intensidad de las interacciones biológicas y de la disponibilidad 
de recursos • 

En l,a selva hllmeda,la presencia de claros ó huecos en el 
,dose;!. dé la vegetación, creados por l,a calda de ramas o arboles~ 

constituye un tipo comlln de perturbación natural. De acuerdo a 
algunos ,autores (Richarcls. 1952; Whitmore. 1975. 1982; Hartshorn, 
1978; Denslow. 1980) la formación de claros es determinante .de las 
caraetertsticas estructuráles y flortsticas de los diferente$ 
parches .de vegetaciOn de la selva. . 

La heterogeneidad ambiental de la selva ha inducido a 
respuestas espeefficasde las especies "moldeando". distintos atri
butos de su historia de vida. Se ha sugerido que los claros de la 
sélva ejercen distintas presiones, de selección sobre las caracte
rtsticas fiSiol15gp::as y morfolOgicas de los individuos, . asf como 
sobl"'e l.a demograffa de las poblaciones (Pickett. 1983; Bazzaz, 
1984h Pickett y Whit.e (985)sel'lalan qué si estas caracterfsticas 
estén condicionadas por la presión selectiva de la perturbaciOn 
natural, existir!a probablementeulia autoregulación de la frecuen
cia de pertutbaciOn en la comunidad. 

De esta manera.. el. estudio del. efecto de la perturba1:ión 
natural sobre los 'patrones de establec;imiento. crecimiento y re
prcqucc:!.ón de las especies de la selva. permitirfa lograr un mayor' 
.entendimiento sobre los mecanismos deregeneraciOn de la misma. 
,Para ello, es necesario considerar la relac:iOn entre las especies 
y su mscUo amQiente. De acuerde¡ a aóinez-Pompa y Vazquez-Vanes 
(l98S) esta relación se. puede estudiar desde dos enfoques distin
tasI el pdmero serta el estudio de las adaptaciones de las 
e$pec:i.e$ a las condiciones ambientales de la etapa suces.ional .en 
la que se establec:en;el segundo. el estudio de la evolución del 
medio ambiente durante la SUCesión y Su efecto sobre las especies 
part.iculares de la comúnidad ". ' 

Considerando el primer enfoque, los estudios del creci-
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miento de las especies son de gran importancia para poder entender 
adaptaciones fisiológicas, morfológicas y arquitectónicas de las 
especies de la selva en relación a su medio ambiente. El creci
miento constituye el resultado de un conjunto de procesos fisio
lógicos que están ocurriendo simultáneamente en el individuo,. como· 
la fotosi'ntesis, la respiración. la absorción y transpC!rte de 
nutrimentos, la reubicación de fotosintatos,el estado hfdrico de 
la planta, etc •• 

Tomando en cuenta las diferencias en la disponibilidad de 
recursOs que puede haber en la selva a causa de la dinámica de la 
Plllrturbación natural. el crecimiento podtfa interpret¡¡irse como la 
expresión del éxito que tiene un individuo en capturar' los recur
SOs disponibles del medio, siendo una parte fundamental de las 
primeras fases del. ciclo de vida de las especies. POI'" ejemplo, la 
habilidad que tengan las plént~las y juveniles de los érbble$ del 
dosel para incrementar su crecimiento después d.e una perturbaciÓn 
puede ser determinante para sil sobrevivencia y reproduCCión poste
rior. 

2. Estudios del crecimiento de las plantas. 

. Los estudios de crecimiento de plantas tienen su 
or:fgeh a principios de est.e siglo en la bllsqueda de optimi.zac:iOn 
del rendi.miento de cultivos agrfcolas (Blackman. 1919# Fisher. 
1921; Gregory. 1926; citados en Hunt. 1978). Con ellos se sentaron 
las bases del "An.ilisis del D-eclmientc de Plantas", nombre 
genérico que .SE! le ha dado al conjunto de métodos de estudio y 
análisis para evaluar el crecimiento de las plantas. 

Una de las primeras ideas que motivaron los estudios de 
crecimiento de pI Ant!-llas, en un sentido ecológico. fue la de 
comparar la tasa de crecimiento de especies herbáceas y lel'fesas. 
cC!ns.iderando la hipótesis de ttue éstas Intimas poseen una tasa de 
crecimiento menDl"'.que las 1'ormits herbácejlls (Jarvis y Jarvis. 1964, 
Okali. 1971; Whitmore y Bowen. 1983). 

Recientemente. el uso del AnéUsis del Crecimiento de 
Plantas en estudi,osecológiCOS ha cobrado. un interés creciente. El 
cálculo de diversos parámetros del crecimiento· (come la ·tasa de 
crecimiento relativo, la tasa de asimilación neta y la tasa de 
área foliar> a partir de modelos matem!.ticos ajustados a obse ..... vá
ciories:experimentales. del peso, altura ó !.rea foliar de las plan
tas, h,a permitiClo cOIIlparar.el crecimiento de diferentes. especies 
de una cOIIlunidlild (p.e. Srime y Hunt. 1975) o el de una misma 
espec:l.Ji;! bajo distintos microalllbientes eKperimentales (p.e. Har:t:ga
rink y Bazzaz. 1984). 

En la selva hümeda. la realizaciOn de estudios experi
mentales en los que el crecimiento sea la variable (o variables) 
de respuesta de las especies ante diferentes conc:l.1cienes ambien
tales, puede proporcionar una gran cantidad de información sobre 
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los mecanismos de regeneración de ías especies de la selva. 

En este contexto~ con la finalidad de contribuir al enten
dimiento de la rege~eración natural de la selva, se llevO a cabo 
un estudio del crecimiento, arquitectura y morfologfa foliar de 
las pl.!\ntulasde tres especies de árboles componentes del dosel de 
1 a se 1 va. !;;gr:Q!§ m,ªQªl§D:tIl!\~, !..Q!l!;UQl:;§l:2!J§ Q!J§1I1f:mª!Íi!Il§!§ '1 Qms.!::!elie 
Ql.l1f:ifilt:.ii!. bajo ,condiciónesexperimentales q.ue representan ambien
tes naturales de la selva (sombra bajo el dósel, un claró pequel'lo 
y un sitio,abiertb con alta insolación). Ademils. las plántl.llas se 
traSladaren de un ambiente a otro, simulando eventos que 'ocurren 
durante la din4mica natural de la vege~acfon de la selva. 

tasI 

3. Objetivos del trabajo 

1) Estimar el 
aspecies de 
1985> da la 
di fe_l"ent.as 

crecimiento de las p14ntulas de tres 
árboles nÓllladas <li!,ªDli!!::!' l'Iartfnez-Ramos, 
selva de Los Tuxtlas. Veracruz, bajo 
condiciones ambientales. 

1i) Comparar distintas caracterfsticas del t.amaNo, 
arquitectura y merfolcgta -Foliar de las pl.intulas. 
después de aproximadamente Bmeses de crecimiento. 

UU Describir las principales caracterfsticas microcli
m4ticas de .1as condiciones ambientales bajo l.as 
cualesc:recierón las plantulas. 

iv) E>taluar la capacidad de: aclimatación 
tulas entérmino$ de su crecimiento. 
y morfologfa foliar, después de ser 
de un ambient.e a otro. 

de 1a$ p14n
arquitectura 
trasladada$ 

v} Prapor"cionaruna base cuantitativa del crecimiento 
de estas· especies, . como pun'ti:> de comparación en 
pO$ibles estudios posteriores de las poblaciones de 
plAntulas en el: campo. 

vi) Aportar eVidencias experimentales al estudio de las 
estrategias de regeneración de las especies de la 
selv.a hdmeda. 

Entre otl"as, se desea responder a las siguientes pregun-

. - ¿Son capaces las plAntulasde kgl:gia !!!§!ge!ªn:tbih !..QIl= 
!;.OQ!;el:Q!J§ gYe:t,ª!!lel!l!lD!a!§ y Q!!!2l:!ªll1f:egl§if!l!:§! de tolerar las condi
ciones de sombra, manteniendo un crecimiento neto positivo baJo el 
dosel cerrado clelaselva "7 
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¿Se estimula el crecimiento de las plántulas en las 
condiciones ambientales propi¡;:.iadas por los cl.aros? si es asf,. 
¿está este crecimiento relacionado al área del claro ? 

¿Se presentan diferencias en el tamaNo.arquitee:turay 
morfologfa foliar de las pHl.ntulas .enfun¡:::iOn del ambiente donde 
cree: i eren ? . 

- ison capaces las plántulas de responder él, cambios en 1:1 
ambi.ente mediante la modificación de su e:re¡:imiento. tamaNo y 
morfologta -foliar? i Estos c;ambios reflejan la capacidad de acli
matación de las plántulas ? 

- ¿Qué se puede inferir ae:erca del papel que juegan los 
claros en la regeneración natural de estas especies ? 
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11. ANTECEDENTES 

En esta. se.cciOn me parece importante r.esaltar algunos 
aspectos de la variación ambiental produc:itfa por los claro!ii- de la 
selva, y la manera como ha i.ncidido esta variación en la. adapta
ciOn dé diTerentes grupos de especies~ ·hacienc1o énfasis en los 
fenómenoS involucrados.en el establecimiénto. crecimiento y so
brevivencia de lasplAntulas de los ilrboles del dosel de la vege
taciÓn. Si bien los resultados de este trabajo arrojan información 
Ilnicamente sobre el cred.miento . .de plántulas en condiciones expe
ri ment.al es, la discusión de estos se puede enriquecer si se consi
dera un·ma.ri::o teór:ic:o general sobrE!' la regeneración dE!'. las espe
.cies de la selva. hdmeda tropical. 

1. Claros en la selva. 

No existe adn un criterio c:omOn entre los investigadores 
para aeTinir a la perturbaciOn natural. Muchos se refieren a ella 
utilizando el tll!i\rmino de "I!::laro" o "hueco" deja.do en la vegetaciOn 
como producto de .la calda de. ramas, un Arbol o varios:trboles de 
la selvaCHartshorn,1978; Whitmore, 1982, 1983J Brokaw, 1982. 
1984). De manera mas precisa, Brokaw·(1982) define un claro como 
"un hueco en la vegetaciOn qUEi!se extiende a !.Ina. altura promedio 
de 2 metros por encima del suelo". 

Las cara¡:;teristicas de los claros varian en el espacio,! 
en el tiempo. En elespac:10 éStos pueden variar en cuanto a su 
támaflo~ forma, orientacion y c1.istribuc:iOn. En general •. claros 
pequel"fo$(~ 150 ml. producidos por la ·caida de algunas ramas O un 
solo arbol, son, m!!s abundantes y frecuentes que claros de mayor 
tamal"fo (ver figuraI-la). En el. tiempo, los claros pueden tener 
diferente frecuencia de aparicion, dif'erentes edades {tiempo 

. transcUrrido desde su formaciOn) , una estad.onalidadmarc:ada. 
etc •• 

Todas estali variaciones estAn en funcion de 105 factores 
causales de la perturbaciOn, la topografia de.l si tia y la.profun
didad del suelo (Brokaw. 1982b. Denslow, 1980.Whitmore, 1983). La 
ca.:i'da de árboles puede ser oéasionada por las, condiciones . el imll,... 
tieas locales. como. viento y lluvia. por eventos esporéidicQscOmo 
fuego y terremotos,y por factor.es biOticos. como la inciden,cia· de 
hervlboros y par:tsitos o la natural senilidad de los individuos 
(Bazzaz. 1984). . 

"En los Tw<tlas la habitual presencia de vientoshura¡::a
nados <localmente c1enominados'riortes') a fines del etol"fo y, duran
te el. invierno, parece marcar el periodo de apariciOn de clarqs" 
<Sarukh&n.1978 citado en Martinéz-RiMlos, 1985). 
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1.1. Cambios ambientales producidos por los claros. 

La apertura de diferentes tipos de c:laros'en el dosel de 
la. selva crea un mosaico de condiciones a.mbifH'Itales en cuanto a 
luz, temperatura y humedad relativa de aire y suelo. biOxido de 
carbono ynu-trimentos del suelo. 

Los primeros estudios que se tienen al respecto se refie
ren a la variación de la luz que pasa a. través de la estructura. 
vertical' de'la sel La intenslda.d y duraciOn de la luz durante 
el d!a.decrece eKponencialmente a medicta que ésta se filtra por 
los .estratos del dosel c:te la selva, llegando al suelo únicamente' 
de 0.1 a, 2.0 'Yo del total im::idente (Bjelrkman y LUdlow, 1972, 
citado en Marttnez-Ramos. 1985; Longm.any Jen:i.k, 1974); 'lod.a, 
1974) Bazzaz y Pickett. 1980). 

Al interior de la selva la intensictad de la luz depende 
de la estructura del dosel. pero tambi&n del Angulo de incidencia 
de lOS r.ayos solares respecto a la superficie CLongman y Jenik. 
1974). Mucha de la variac:l.On lumtnica en el soto bosque de la selva 
es atribufda a 105 raY05 501are5 que .penet;ran.ti través de la 
vegetación de manera oblicua al amanecer y durant.e el atardecer 
("sunflecks·') •. Algunos autore5 coinciden en que los "sl.lhfleck5" 
contribuyen con .más del 50 'Y.. ele la radiaci~ T'ot05int&t.icalliente 
activa para las plantas del' s!:ftoOosqu. CEvanS 'ªtiil~ 1966; Bjcil'finan 

. y Ludlow. 1972; Chazdon y Fetl=her, 1984a,b'>. 

Den5lo," <19BOJha recopilado las .caracteristic:as ele luz, 
temper.atura del aire y suele, humedad. relativa, que han sil:lo 
medidas dentro de la selva y en clar05 grand!l?5 por diferentes 
autores. ·De manera general,' en un c:la,.o la. intensidad ydurac:iOn 
de ,1.$ luz durante el dia es !IIayor. I..Atemper¡att.ira del. aire y del' 
7uelQ se incrl;'ment:an stlbi tam~te hac:;l.endo 9ue 1 ahumédad relati va 
del a:ire disminuya, y.asu vez, que la tasa de evaparacíOn a nivel 
del 'suelo aumente; pOr e!!ita raz6n, l05rango5de fluctuaci6n de 
e5tas variables son mayoresfl'n claro5que en. la selva <Brokaw" 
19S2b J Sanaz. 1984J Mart1nez -Ramo5. 1985). 

Los estudios recientes que se han hecho en referencia a 
la5 condicion.es microambieni:ales se han enfocado mas bien al 
anAl1sis de la intensidad de: luz y su distrí.buciOn dentro de los. 
claros. Bazzaz y Pickett (1980) opinan que probablemente !>sta sea 
la variable que se vea afecta~a por:' el tamal'lo, forma y or1entaci~n 
del claro. 

Por ejemplo, en un claro pequel'to <'150 m), la intensidad 
de luz es menor en relaciOne a un claro de mayor tamal'fo, y ~gta se 
res.tringeen s.umayar parte a.Uh pequeflc lapso de tiempo alrededor 
del. medio eI!a. 

Chazdcm y Fetcher H984b) realizaron mediciones de la 
radi aci On fotosint&ticamente acti va (R •. F. A.) (400 a 700 nm) en 4 
sitios diferentes de una selva de Costa Ric:a; ellos encontraron un 
ámbito de R.F.A. promedio diario de menos de 5 f.1mol 1lf'L s""1 dentro 

._-..,"'--------------------------------------_ .... _---
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Figura 1.1. A} frecuencia de claros por, tamafios en la selva 
madura de Barro Colorado. Panamá (tomado de MarHnez-Ramos.198S). B), Pa 
tr6ri diurno de lara.diación foto$,intéticamente act:iv'a, (RFA)en una selv-;;; 
de.Cos_ta,·Ric;adurante un dra solf\ado ,en lós siguientes ambientes: un si-

, tio abierto<de 0.5 ha {a), un claro de 400 m2 (b) ~ un da ro de, 20Qm2 (e¡) 
y Eln el sotobosque de la selva (d) (tomado de Chazdon y Fetéher, 1984b). 
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de 14 selva a 600 ~mol m~ 51 en el sitio abierto (0.5 ha). El 
patrOn diurno de R.F.A. en los diferentes sitios mueatraclaramen
te las, diferencias en la disponibilidad de la luz durante un dia 
despejado' (fig. I-lb). Como se observa, en ,contraste con el si tic 
abierto. la R.F.Á. que incide directamente en el claro grande (400 
m~ se reduce a solo 2 horas aproximadamente, y en el claro pequeNo 
(200m2.) e.s es.cilsa. 

La orient.ac!!!!n del. claro .s otra carac.teristica determi-. 
nante tlel ambienté, la cual est~ marcada por la direccibn de la. 
ca1da del Uos)iirboles., Por ejemplo, un claro cuya orientaciOn es 
E":'W tendrA una ,mayor intensidad y tiempo de duraeifln de la luz 
que un claro con orientacifln N-S (Bazzaz, 1984). 

1.2. Variación microambiental al interior de los claros. 

Dentro de un claro la R.F.A. incidente durante el d!a 
gen.eralmente es mayor en la zona del centro del claro que en los 
bordes de este; ademAs,es posible que dos puntos equidistantes 
del centro r~iban diferentes cantidades 'de luz durante' el dia 
(por ejemplo, una matrana despejada y una tarde lluviesa) (Bazzaz. 
19134) • 

TopogrAficamente., un claro puede contener diferentes 
sustrat.os dados por las superficies conformadas pOI'" troncos y 
ramas caldas, suela desnudo. ,ralees aflorando, etc~ los cU.ales 
generan condiciones diferentes para la germinac:iOn y establec:i.-. 
mi~nto de diferentu especies (MarUnez-Ramos, 1985, NuNez-Farfán 
y D1I'"ZO, 1985). 

Un aspecto importante de la variaciOn interna de les 
claros se refiere a la cantidad y cal.idad de los nu.trimentos 
presentes en el suelo. . En general. la di sponibi 1:1. dad de ,los nu
trimerítos en el suelo de una selva hflmeaa' tropical es baja (Jor.,. 
dian.1983).Al aparecer un claro en.la selva. se prodUCe! una lIIayor 
al:umulaciOn de,. biomasa degradable' (troncos, r,¡¡imas,flores. frutos, 
ete.> que incrementa sustancialmente la cantidad de nut.rimentos 
disponibles (MarUn~z-RCl!moí;;, 1985). aUmentando prob,ablemente la 
tasa, de desC:OlJIposicibny la eficili1fnc:ia de íabsorciOn de los, nu
trimentos por' reduc:ciOn ,de la c.ompétencia entre ralees (Whitmore~ 
1975) " 

Orians C1982} propone que dentro tle uncla1"".o producido 
por las ca!d", de un sOlo arbol, ·la cantidad y calidad de los 
nutr:l.entes~ y la duraci'fln de su aporte, varia. a lo largo de un 
,gradiente que va desde la zona de la copa hasta la zona de las 
ralees. Adema_s: este gradiente puede variar dependiendo de la 
espeCie dei arbol caido (citado en Nu~ez-Farf~n y Dirzo, 1985). 



2. AdaptaciOn diferencial de las especies a los claros. 

Muchos de los atributos de la historia de vida de las 
especies dé la selva pueden ser entendidos como adaptaciones a 
diferente·s tipos de claros (Pickett. 1983>' 

Los claros ejercen su efecto a nivel del individuo, en 
<:lquellas características relacionadas con su establec.imi.ento (r:a
pacidad de dispersión. viabilidad y latencia de semillas. tiempo 
de germinación. etc.). su crecimiento (capacidad y . eficiel1ci a 
fotciS;;:l,ntéticj!l\,. morfologfa. j!l\,rqui tectura) y sureproducci ón (longe
vil1ad. edad madura. etc.). A nivel de la población, . .la estructura 
de edades y tamaNcs de una población depende en gran medida de las 
caracterfsticas espaé:iales y temporales de los claros. 

AS!. se ha intentado caracterizar grupos de especies de 
la selva en func.iOn de sus adaptaciones a los claros (fUchards, 
1952; Whitmore, 1975; Bazza:z y Pickett. 1980; Denslow. 1980; 
Hartshorn, 19E10; Brbkaw. 1985b; Martinez..,.Ramos, 1985>. 

La clasificacioM m.ls simple divide a las especies en 
pioneras o demandantes de 'luz y primarias o tolerantes a la somb.ra. 
(Richards" 1952). Las especies pioneras requieren de los clarc¡s 
para ~uregeneracion. mientras que las especies primarias Sil! 

é,stablec:en en la selva no perturbada. 

Sin embargo, Whitmore (1975) afirma que tal clasificadon 
resulta insuficiente para explicar el comport'amiento ecologic:o de 
las especies en funcion de la dinamica creada por .los claros. Este 
autor .generaliza el comportamiento de las especies en cuatro 
patrones b.!lsicos~ 

1. Esp¡¡lc.iés que se establecen y crecen bajo el 
dosel c¡¡¡rrado. 

2. Especiés que se establecen y cre.cen bajo el 
dosel cerrado pero que lie benefician de los 
el aros. 

3. Espec:ies que se establecen bajo ,el dosel 
cerrado pero que reqUieren forzcSamente·de 
los c'laros para madurar: y reproducirse. 

4. Especies que se establecen y reproducen 
solo en claros. 

Por otra parte, Denslow (1980) habla de especies especia
listas a claros grandes, especialistas a claros pequeNos y espe
cies d.e la 'selva madura, bajo la hipotesis dequj¡¡I existe regenera
ciondiferencial de las especies en claros de diferente tamal'fo y 
distribuc:iOn como mecanismo de· "repartic:ion" de los recursos entre 
las especies de la selva. 

Pickett (1976) Y Ba:z:za:z y Pic::kett (1980) Se refieren . a 
e;¡pac:ies suc:esionales tempranas a aquellas que se establecen inme
diatamente daspué's de la apertura de un c:lali"o. y sucesi.onales 
tardfas a las que sólo puedan establecerse después de un cierto 
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tiempo desde que ocurriÓ la perturbación, tolerando las ccndi~ 
ciones ambienta.les del "cierre" del claro. 

La proposiciOn que hace Martinez-Ramos (985) para carac
terizar a las especies de la s.elva de Los Tuxtlas. Veracruz. 
distingue 3 grupos ec:olOgiccs esenciales: 

1. F'ioners:s: Especies que requieren de los 
claros para establecerse y re~ 
producirse. 

2. NOmadas: Especies que generalmente sÉ!: esta
blecen en la sombra de la 
selva pero que dependen es
trictamente de los claros 
para alcanzar la fase repro
ductivs:. 

3. Tolerantes:· Especies que completan su cíe.l0 
de vida bajo el dosel de la 
sel va. No estan com:licionadas 
por .1015 c:l.arcs. 

De esta mflltiple agrt.lpaciOn de las especies se puede 
derivar cierta confusiOn, sin embargo, lo que resulta importante 
es que todas estas clasifieacionesenfatizan el hecho de que las 
especies siguen diferentes estrategias para capturar los recursos 
di sponi bl.es del medio, presentando di sti ntos mecanismos de regene-

·raciOn en funci.On ele la dinamica de claros: de la comunidad. 

Es importante aclarar que todas las clasificaciones re
presentan flnicamente generalizaciones acerCa del comport.amientode 
las especies. En realidad, cadaespec1es¡es flnica en su estrategia 
de vida. (Whitmore, 1975) y representa un punto a lo largo de un 
gradiente cont.inuo de estrategias. 

En el presente trabajO se adoptara la elasific:aciOn 
de Martt nez-Ramos (1985) con el objeto d.e comparar p.osteri ormente 
las diferencias y semejanzas de las especies estudiadas. AdemAs, 
esta clasif:i.c.ac:iénna sido utilizada Il!n algunas investigaciones 
realiza!=las en la selva de Los T.uxUas (¡barra,. 1985; Nufl'e:z:-FarfAn, 
1985) Veneeklas . ., 19861 Meave, 1987). A continuaciOnse presentan 
las principales .caractertsticas de las especies nOmadas, categorfa 
a la que pertenecen (;;ºr:ºi~. bg!1!;;!:lgs!!r.SY§ y Qme.!:le!~. las especies 
utilizadas en el presente estudio, en cuanto a su establecimiento 
y crecimiento d.l.lrante. l.i! fase de pl!ntulas. 

2.1. Caractertsticas generales de especies nOmadas. 

Las especies nOmadas producen generalmente s.emillas .c:on 
viabilidad corta y germinaciOn r~pida. SegOn MarUnez-RaÍllOs· (1995) 
estas especies se pueden dividir en tres grupos: . 
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A. Especies qt.\e producen frutos (o ini'rutescencias) carnosos 
con muchas semillas pequel'fas, las cuales se diseminan y 
colonizan claros. al igual que las especies pioneras. 
Ejemplo Ei~y§ spp. 

B. Especi es que prodllcen frutos carnosos con pocas se
millas grandes. las cuales germinan rapidamente bajo 
la sombra de la selva. formando una densa poblaciOn de 
plantulas alrededor del Araol progenitor. PI este grupo 
pertenecen especies como Qme~!~ª º!~iig~ª, ~ª~tªQgce 
eml;¡!9g0lili. i!':Qliiiim!.!m ªli.~ª§tr:!.\!!!, y bº!l~!lº!;;s!J:::e!.!§ 9yªtgmª= 
!t1l!UÜ.§. 

C. Especies que producen semi 11 as pequel'las di spersadas por 
viento, las plAntulas y juveniles se encuentran espa
cialmente aislados pero parecen crecer vigorosamente 
favorec:·idos por los claros. !;OC!Ü.ª mg9ª!¡m:!;!:!ª puede es
tar incluida en esta categoría. 

De acuerdo a Martinez-Ramos la germinac:iOn rApida y uni
. forme de las especies nOmadas parece representar algunas ventajas, 

como son: 

i) El esc.ape a 1 a depredaci On de semi 11 as. 

Corcova (1985) reporta un alto grado,de depredaciOn de 
semi 11 as de ~g!;;:tª!lº!:ª ªrol;¡J,,9gnlh 1 a cual reduce 1 a sobrevi vencí a y 
el vigor de las plAntulas originadas de semillas: parcialmente 
daMadas. 

ii) Mayor probabilidad de sobrevivencia y rapido creci
'miento de los individuos que emergen primero. 

Estos individuos probablemente son mas vigorqsos y su 
crecimiento'. restringe progres! vamente la di sponib.i Hdad de luz, 
agua y nutrimentos a los individuos que emergen mAs tard!amentes 
estando estos Oltimos en una situaciOn. inferior de competencia. 

Perry (~1'b ) define el concepto de' "vigor" en I'"eferenc:ia. 
a lá semi11a~ ,el dice que "el vigor de las semillas constituye una 
propiedad fisiolOgica determinada por el genotipo y modificada, por 
el <llmbiente. que gobierna la habilidad de una semilla para prOdu
cir unaplantula rapidamente y el grado con el que dicha plAntula 
tolera. un rango de fluctuaciones ambientales". 

Ng (1978) opina que. afln en espe.cies de germinaciOn 
I'"~pida. siempre existe cierto grado de latencia diferencial debida 
en parte él diferencias gen~ticas entre las semillas, y/o a dife
rencias microambientales producida.s entre distintos sitios de 
geirmi n ac iOn. 

Alguna.s e!5pecies COn germínaciOn intermedia y retardada 
(N9. 1978) tienden a producir plAntulas durante un periodo de 
tiempo mayor, y parece reflejar una estrategia diferente. I'"edu.
c:ien~o la competencia intraespeC:ifica (Bazzaz y Pickett, 1980). 
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El tipo de germinaciOn que presentan las e.species nómadas 
es generalmente de tipo hipOgeo (Ng~ 1978) con cotiledones que 
funcionan cerno Organos de reserva, aunque. como ya se ha mencio
nacto. este grupo presenta muchas excepc10nesJ existiendo tambi~n 
eapecies con otros tipos de germinaciOn (eplgea o ¡;Iurian). 

Se puede decir únicamente de manerac:omparativa que la 
mortalidad sufrida por plántulas de árboles nómadas es mayor a la 
de las especies tolerantes y menor él la de las pioneras. En un 
gradiente continuo de especies pioneras a tolerantes, las especies 
nómadas tendert¿ul a un nivel intermedio en cuanto a la susceptibi
lidad que presenten a la limitación de luz. al ataque por pató
genos y él la deshidratación. De la misma manera, la tasa de creci
miento de estas espec,ies debe ser intermedia entre la mfnima de 
las tolerantes y la máxima de las pioneras, aunque sus ritmos 
fisiológicos de fotosfntesis, respiración y apertura estomática se 
asemejan más a los de las pioneras CMart.fnez-Ramos, 1985). 

3. Sobrevivencia de p14ntulas 

Los altos porcentajes de mortalidad de p14ntulas que 51! 

han registrado en diversos estudios se deben principalmente a 
condici.ones de limitación de luz. agua y nutrientes. al efecto de 
parásitos y hervfboros. y al daf'ro mecánico producido por la catda 
constante de troncos, ramas y frutos pesados (Hartrshorn. 1972. 
Cordova. 1979; Augspurger. 1984a. 1984b f Burfon y Hul1 er-Domboi s. 
1984; Alvarez-Suylla. 1986>. . 

Aug.spurger <1984b) trabajó con p14ntu1éls de 9. especies 
del dosel de la selva de Barro Colorado, Panamá. yencontrO en 
todos lo!!. casos una alta reducción de la mortalidad de las plán
tulas que ... se encontraban creciendo en claros. Hartshorn (1972) y 
Dirzo (1984) han demostrado ·para algunas especie.s que en condi
ciones de escasez de luz, . la herbiyorfa afecta más la sobreviven
cia de las p14ntulas qué en condict'ones de claros ·(citado en 
Cordova, 1985). 

Sin embargo, es importante considerar las condiciones 
particulares de los claros y sU ¡;¡¡fecto sobre diferentes especies. 
Por ejemplo, Surton y Huller-Dombois (1984) realizaron un estudio 
experiment~l del crecimiento y sobrevivencia de p14ntulas de ~@= 

j¡;rog¡1!;!@l:Qg¡: 1;!!;;l!imQl:Q!:Ul. bajo diferente$ regfmenes lumlnicos. ellos 
encontrarell1 que el mayor porcentaje de mortalidad de plilntulas 
corresponde al tratamiento de mayor ifl'tensidad de luz UOOX,). De 
hecho. la !Iláxitna sobrevivencia. y el mayor crecimiento en altura de 
lo;;; indiv~duos se registrO a un nive.1 del 25 a 65 'Yo del máximo 
nO.5 cm al'l('))-I ). En este caso, el "stress" lumfnico (por exceso) 
asociado al "stress" hfdrico fueron determinantes en la modifica
ción de la sobrevi.vencia de estas plántulas. 

Alvarez-Buylla (1986) reporta. una mortalidad de casi el 
100 'Yo para plántulas de Qfl!;;l:Qt!i.ª Qttl;;yg¡ifg!!.ª. un árbol pionero de 
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la selva de Los Tuxtlas, a.tribuyendo las causas probables a la 
carencia de luz. a un débil sistema radicular de las plántulas. a 
traumas ffsicos, y a qL\e una alta. poroporcion se estableció en 
troncos en proceso de descomposiciOn. 

La acción de parásitos y depredadores afectan el vigor de 
las pI i!\ntulél.S. y por tanto su probabilidad de sobrevivencia. 
Janzen (1976a) pr:obO que la depredación reduce la germinaCión. 
sobrevivencia y crecimiento de las plántulas de ~Y~YQª ªnº~~ªQgª 
dependiendo del grado de reservas perdidas (Citado en Cordova. 
1985) • 

Otros factores de mortalidad que pueden estar actuando en 
combinación con los ya mencionados son la densidad y la distancia 
al <lrbol progenitor, los cLlales son función directa de la distri
bución original de semillas germinadas. 

Por ejemplo, Illescas (1987) encontró que las semillas 
de Ir::!¡;o!l.!SI· IDer:::t!ª!lª. un árbol tol er.ante a 1 a sombra de 1 a sel va 
de Los Tuxtlas. que las semillas no dispersadas ~ienen bajas 
probabilidades de sobrevivir, mientras que en aquellas que son 
dispersadas lejos de vecvindad del arbol progenitor aumenta su 
probabilidad de germinar y establecerse como plantulas. La sobre
vivencia de las plántulas de la ll'Iayorfa de las especies e:studiadas 
por Augspurger (1984) aumenta a mayor distancia del árbol paréntal 
y a menor densidad, aunque esta relación varfa con el tiempo. 

Cordova (1979) estudió experimentalmente el efecto de los 
factores densidad. distancia. perturbación natural y depredación. 
sobre 1 a BCIbrevi vem:i a da pi ántul as de r:J!l!ctª!1!i¡::s ª!!lIl!!Um.a en Los 
Tux:tlas, encontrando que de éstos, los que tuvieron un efecto mas 
significativo fueron la perturbación natural y la muerte acciden
tE<l ,por darro mecanico. 

No existe pues un patrón claro de la 
plantulas de diferentes especies de la selva, 
los factores que la modifican. 

4. Crecimiento de plantulas. 

sobrevivencía de 
y su reli!\ción con 

gn los trópicos los estudios de crecimiento se iniciaron 
con los trabajos de Coombe 0960} y Coombe y Hadfield (1962). 
quienes analizaron el crecimiento de plantulas de dos árboles 
pioneros de las selvas de Africa. I¡::gmª gylQ§~a!á y ~Yaªngs 
¡;§¡;Cg~!9!g§á. y lo compararon con el crecimiento de ~!l!l!entnYa 
ªOQYa~ una planta herbácea e;nual cosmopolita. Ellos confirmaron 
la hipótesis esperada {H.ªQn~a presento la mayor tasa de creci
miento>. pero ql..!iz4s lo que tiene mayor relevancia de estos estu
dios. es el hecho de haber obtenido experimentalmente altas tasas. 
de crecimiento de T.gY!Q§!l!Í1áia y M.J;;.~r:9~!g!g!l!a bajo condiciones 
simuladas de perturbación (0.372 a .0.140 g 9-4 sem- I respectivamen-
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teL 

Okali (1971> le da mayor importancia a los valores de la 
tasa de asimnilación netá de las especies, cOmO determinantes de 
las diferencias en productividad'de las especies tropicales. El 
realizó varios experimentos de crecimiento con plántulas de 4 
especies de árboles tropicales, bajo condiciones de alta intensi
dad de lüz. encontrando grandes diferencias. en los valores de este 
p.arámetro en función de la especi e (14.3 g m-~ sem-1para !;!.Ql:Q= 
12D.9l:s !l!l$;.!l!.ás a 60. 4 g m-~ sellÍ~ para !;!li!2s Q!l!1ts!1Qt:ª>. 

Mas recientemente, retomando la importancia de los claros 
en la selva, los investigadores se han interesado por conocer la 
rta'spuesta en crecimiento de una misma especie bajo diferentes 
condiciones aml:li ental es. considerando la luz como el principal 
factor de variación. 

Sasaki y Mori (1981) realizaron un estudio experimental 
de crecimiento con plántulas de dipterocarpáceas bajo diferentes 
intensidades y calidades de luz, evaluando el mfnimo requerimiento 
de luz de las epecies y el posible ámbito condiciones ópti.mas. Sus 
resultados muestran que el crecimiento en altura y peso de las 
plántulas se incrementa a mayor intensidad de luz, aunque si 
consideran las rafces y el tallo por separado, é~te LUtimo crece 
mejor en sombra moderada. condiciones bajo las cuales la 
proporción del rojo lejano aumenta. 

Aminuddin (1982) trabajó con plántulas de º~§r:ª $;.Qát~!.ª= 
ts. un árbol emergente de. las selvas de Asia, observando el mayor 
incremento en peso y diámetro a un tercio apr.oximadamente del 
nivt;!l de luz en e.l dosel, c:ondiciones:, en las que las plántulas 
alcanzan una mál)ima área foliar. El autor concluye que esta espe
cie es demandante de luz pero que requiere de una pe~ueNa abertura 
del dosel para suregeneracién. 

Sur ton , y Muller-Dombois (1984) utilizaron en su estudio 
de c.recimiento de t!!lí.r:gáiQ§l:Q§ QQ!.imQl:I2D.ª un fndice. de eficiencia 
de la luz (productividad/radlación), observando qUe este disminufa 
a medi da que aumentaba 1 a i ntensi dad de 1 LlZ. es dec:i r:. 1 as pl án
tulas resultaron ser ma's: eficientes en su "conversión a biomasa" 
en condiciones de sombra, en donde la tasa de área foliar (área/ 
biomasa) presenta su valor máximo. Finalmetnte. los autores :catalo
gan a la. especie como "tolerante' intermedia", la cual es capaz de 
sobrevivir a bajas inte'nsidades de luz.. pero que puede crecer 
mejor a mayores nivel,es de luz, estando su crecimiento óptimo a 
aproximadamente:un 50 7. de luz 'del dosel. 

Las 18 especies estudiadas por Augspurger (1984b) en 
Barro COlorado, Panamá, son cl.asificadas en 5 categorfas en fun
ción de su crel!imiento y sobrev,ivencia bajo condiciones de sol y 
sombra. La tasa de crecimiento en alturaCen sol) varfa de lQ.8 cm 
aNo-' para !;Qt:Qiª slliQQQl:ª a: 53. O cm aNo'" para !;Q$;.D.19ál2§r:!!l~!!J 
yitif.Q!.ium. En' condiciones de sombra el crecimi.ent:o siempre fue 
<nas lento. 



15 

En Costa Rica. l2ie:!;.gr.i.li eª!lª!D!5'nl2i.lih un 4rbol especialista 
de claros pequeNos. presenta un aumento significativo en biomasa 
en condicion~s de m4xima intensidad de luz. similar al que presen
ta el árbol pionero !:!!5'liQ!;ª!:ey.lJ! ªQQ!imgi.!;Y.lª!Y.á. a!-tnque éste Illtimo 
tambien responde significativamente a tales condiciones con un 
inl=remento en altura (Fetcher !5':!; al. 1983). 

Oberbauer (1983) reporta que egn:!;.ªb!g:t.br.ª !Dª~Q1QQª. a 
pesar de ser una especie tolerante a la sombra, puede crecer mejor 
en condiciones de sombra moderada (20'JC de la luz del dosel). La 
tasa de crecimiento relativo en biomasa resultó ser la misma en 
sombra mod.erada que en condi cl one5 total mente expuestas al sol; 
este :resultado, segtln el autor, se relaciona elirectamente con el 
comportamineto de la tasa de 4rea foliar y ele la tasa dé asilllila-' 
cien .neta; asto el incremento en la tasa de área f·oliar a menores 
nive].¡es ele luz es mayor proporcionalmente al decremento en la .tasa 
de asimilación neta. dando como resultado'un máximo en la tasa de 
creciilli,entb relativo a un nivel de luz intermedio entre condi
cianes de sombra y sol total (de acuerdo a. Blackman~ 1968). 

Whitmore y Wooi-Khoon (1983) reportan una elevada tasa de 
crecimientorelat~vo y de asimilación neta pará o.tro árbol pione
ra, Q!;bCQ!!lil lª9.Q&!!:\l!i (R=O.76 9 g-I sem- I y E=32.6 9 m-~ sem-I 

) bajo 
condiciones de máxima intensidad de luz. Encontraste, varias 
especies de aSS:tbi.á. un género de conHera tropi,t:ál tolerant.e a la 
sl!lmbr<l.l. presentan un crecimiento mucho mas lento, siendo la tasa 
de crecimiento relativo en sol de 0.1 9 g-I sem-I y en sombra de 
0.069 9 r;[1 sem- I (Whitmore y Bowen. 1983). 

Brokaw U 985a) registra altas tasas de crecimiento en 
altura de árboles de 2 a5 aNos de edad de ICgms! !!!i!;r.ª!:lt.oª y 
Qglir.gDiil i.Ql!i!r:l!l!l!i que se encontraran creciendo en claros nat.urales 
de 1a.sel v'a de Barro Colorado, Panamá (6.8 Y 5. O m arro·¡ respecti-
vamente'.· . . 

5. Aclimatación y plasticidad fenotfpica 

De acuerdo a Smith (1982> la aclimatación constituye 1.a 
habilidad de las plantas individuales a ajustarse fisiol159icamente 
.a fluctuaciones del ambiente. Un alto potencial de .. aclimatación le 
canfiere al individuo una mayor capacidad de modificar determina
das caracterfsticas fisiológicas en respuest.a a cambios ambien
táles. Este autór opina que laaclima.tación de las plantas se 
puede interpreta.r, a nivel ecológico, como un grado de plasticidad 
fenottp1cil.,. teniendo un significado adaptativo para la población. 

Existen aún muchas preguntas sin resolver en torno a la 
plasticidad fenotfpica de las plantas. Jeffries (1984) menciona 
lasslgl:lientes~ 

CU~les son los mecanismos que controlan la plasticidad 
f.enotfpica? 
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Cu"U es son los factores ontogenéticos que 1 imi tan y 
definen las fronteras de la plasticidad fenoti'pica? 

EstA sujeta a sel ección natural 1 a habi 11 dad del genoma 
para producir distintos fenotipos? 

Son adaptativos los fenotipos ambientalmente inducidos? 

Entre los estudios que han aportado eV.idencias experimen
tales al conocimiento del fenómeno de la plasticidad fenotfpica de 
las plantas se cuentan los trasplantes reci'procos de individuos de 
un' ambiente .!!Iotro, los estudios de crecimiento de plantas bajo 
condiciones controladas, la réspuesta fisiológica y mt;lrfo16gica de 
1 as plant.as a 1 as perturbaci ones, .etc.. ' 

No obstante la informaciOn existente, se presenta, una 
grave dificultad. en la comparaciOn e integraciOn de los resultados 
de este tipo de estudios. ya que e.l concepto de plasticidad feno
tfpica para diferentes autores no es el mismo. Las diferencias en 
la conceptualizaciOn radican fundamentalmente en las fuentes de 
váriaci6nccnsideradas y en el significado adaptativo de dicha 
variaciOn. 

Por ej.emplo. Bradshaw (1965) define. a la plasticidad 
fenotfpica como" la medida de la cantidad o proporción en la que 
las expresiones de caracterfsticas individuales de un genotipo 
C~ian por el efecto de la variaci60 ambienta.l ". En esta defini
ción queda e><clufda la varia.ción ocasionada por factores internos 
que influyen en el desarrollo del individuo. como su esta.do ontQ
genético, la r.elac1ón alométrica entre dos Q mAs variables, el 
desarrollo de órganos, etc •• 

Marshall y Jain (968) coinciden en que la plasticidad 
constituye laproporc:1ón de varii1\ción del fenotipo ambientalemente 
induc:i¡;fa, pero la restringe solo· a caracteres morfológicos •. parti
cularmente los relacionados cpn el crecimiento, y no con la dife
renciación o lIIorfogénesls. 

Wareiing <1977>. en cambio, considera que la plasticidad 
fenoi:fpica débe incluir a la variaciOn controlada por' factores 
internos {corooel desarrollo de hojas o flores} y a la va.riación 
directamente causada por el ambiente <citado en Jeffties, 1984). 

El anAlisis que hace Jeffries (1984) sobre la plasticidad 
fenotfpica de la$ plantas contempla también todas las fuentes de 
variación del fenotipo, reconociendo dos tipos de plasticidad: 
plasticidad disc.ret.a (polimorfismos. hojas dim6rficas. cambios en 
la expresión sexual> y plast~cidadc:ontinua (cambios en .el número 
y tamaNo de órganos); en amboS ca~os •. la plasticidad tiene una 
relación directa y positiva con la adecuaciOn de la pobla¡:iOn. 

De esta manera,al igual que los términos "estrategia" y 
"adaptación", los de "plasticidal;! fenotfpica" y "aclimatación" 
llev.an implfcit;;QS una conc;epciOn p~ticular# En mi opiniOn, la 
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aclimatación se puede interpretar como el proceso a través ·del 
cual una planta puede "ajustar" su fenotipo (fisiolOgica o morfo
lógicamente) a la variación ambiental, mientras que la plasticidad 

. fenotfpica constituye la vari·ación del fenotipo amtJ:i ,intalmente 
inducida (de acuerdo a Bradshaw" 1965). como resultado del proceso 
de aclimatación. 

En cuanto al significado adaptativo de la plasticidad 
fenotfpica, generalmente éste es especulativo, ya que su comprOba
ción requiere de estudios demogrAficos de la población. en los que 
se correlacione el grado de variacién de cierto carAc:ter de un 
individuo con su adecuación. 

Bajo estas consideraciones se interpretarAn los resulta
dos de este trabajo. 
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111. DESCRIPCION DE LA ZONA DE ESTUDIO 

El presente estudio de realizó en la Estación de Biologfa 
Tropical "Los Tuxtlaslt~ dependiente del Instituto. de Bi.ologfa de 
laUNAM. La estación se ubiea en la vertiente del golfo de México 
al sureste del estado de Veracruz~ entre los 95° ()4' Y 950 .09' de 
longitud oeste y los 18" 34' Y 186 36' de latitud norte. casi al 
centro del ·maCi%D mantaNoso de "Los TU>ltlas" CLot-Helgueras, 
1976) • 

Podemos localizar la estación aproximadamente 
del pueblo de Catemaco. por el camino que va rumbo a 
Incluye una superficie de 700 hectolreas con una altitud 
entre 150 Y 650 m. 

a 33.5 km 
Montepfo. 

que varta 

Geológicamente, la zona est4 I;:onformada por matérial.es 
de origen Igneo, constituidos por basaltos, . andesitas y cenizas 
vol cilni cas, prOducto de la intensa actividad volcanica que se 
inició en el TerciariO, prosiguiendo hasta el Pleistoceno. También 
se encuentran algunos c;:Iep6sitossedimentár~os, tales como calizas. 
arcillas y áreniscas. lbs cuales datan del Oligoceno al Reciente. 
(Flores, 1971>.: 

De los estudios edáficos realizados en la estación se 
sabe que existen litosoles de derrames lávicos. regosoles de 
cenizas volcánicas, la1;:o5Oles rOjo-arcillosos y ando5Oles tropi
cales (Flores. 1971; Chizón. 1984). Rico y Bómez-Pompa (1976) 
reportan que en general estos suelos son .leidos y presentan gran
des variaciones Eín l.as cantidades ~e los principales nutrimentos, 
siendo mas ricos los qúe corresponden a sitios menos perturbados. 

Finalmente, entre las el evétci ooes mas importantes de la 
región se citan el volcoln d.e San Martfn <1650 m. de altura), la 
sierra ·de Santa Martha (1650 mw). el campanario (1180 m.l. el 
Yigfa da Santiago Tuxtla C800 m) y el Cerro del Yigfa (530 m.). 
está ,UUmolocalizaclo den.tro de los terrenos de la estación. El 
macizo Yolc4n1co. mencionado se en.cuentra rodeado por las cuencas 
delo.s rfos Papaloapan y Coatzacoalcos. 

1. Clima. 

Cen base en un amplio estudio sobre los climas de la 
región Soto (1976) propone que el clima mas probable prevaleciente 
en la estac:i.ón de Los Tuxtlas pertenece al tipo A.f (m). de acuerdo 
a la el asificac:ión cl im4ti ea de Koeppen modifi,cada por Barcia en 
(1964). Este ~lima se caracteriza por ser el mas húmedo de los 
cálido húmedos. presentando lluvias todo el aNo. aunque la mayor 
proporc:iónse encuentra en los meses de verano. 
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La estaci en meteorc¡l Ó9i c.a mas cercana a Los Tuxtl as es 
·la de Coyame ( 15 km. al sur) en la c\..\al se registra una tempera
tura media anl,.!Ql de 24.3 Oc y una precipitación mecliaanual : de 
4743.0 mm. , siendo el mes mas frfo el de &nero (temperatura med.ia 
mensual de 21.1 "el y'el mas caliente el de mayo (temperatura 
media mensual de 27 "C). La figura XII.l muestra el climograma 
correspondiente a 33 a~os de registro (1952 - 1984). 

Un aspecto c:limiltic:o mas es la incidencia de vientos. 
Durante el i.nvierno los llamados "nortes" constituyen grandes 
masas de aire polar que se desplazan a altas velocidades del 
norte de Estados Unidos y sur de Canadá hacia el mar de las 
Antillas; estas. masas de aire al pasar por: el Golfo de Méxic.o 
recogen gran cantidad de humedad, produciendo abundantes lluvias y 
unCi\ fuerte disminución de la temper-atur-a (Sarcia, 1980). 

Los .ciclones tropicales se consideran también como agen
tes de perturbación atmosférica que aun cl.tando no· son muy fr-ecuen
·tes dentro de la %ona~ su influencia se refleja en el aumente de 
la precipitación principalmente en los meses de' septiembre y 
octubre (80t01976). 

En la estacien de Coyame se reportan vientos dominantes 
del norte desde septiembre hasta febrero, vientos provenientes del 
eete durante los meses de mayo a agosto y &n los meses de marzo y 
abril ocurren con alta frecuencia tanto vientos elel este como del 

'. sur (datos correspondientes hasta 1982>. 

Los fuertes "noFtes", y en algunos casos los ciclones 
tr-opicales consti tuyen i mpoFtantes factores .determinantes der la 
c:af'da de árboles de la selva. 

2. Información meteorológica en el a~o de estudio. 

El estudio experimental se llevó cabo en su mayor parte 
durante el a~o 1984. Aql.,lf se presentan los datos de prec:ip:itac:ión 
registrados en la estación de Coyame para este ~o y 105 dat'OS de 
pre,cipitación obtenidos en la estac:i6n de Los Tuxtlas (Fig. 
III.2) • 

Considerando la información de Coyame al parecer 1984 
resultó un a~o particularmente "extremoso", esto es los meses 
secos fueron aun mas secos, registrándose por ejemplo en el mes de 
abril salo una qUinta parte de la precipl.tac:iCin media mensual. 
mientras que los mesE¡ls con lluvi,a tuvieron una abundante prec:ipi
taci:On.rnayor a la observada normalmente; se puede decir qUE!. las 
épocas lluvias y . secas se presentaron claramente diferencia
das. 

En Los Tuxtlas se observó una precipitación ligeramente 
mayor en los meses de noviembre a febrj!'f"o ocasionada por los 
"nortes", de tal manera que se podrfan delimitar dos grandes 
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pertodos con lluvia, el primero que va de mayo a septiembre (épo~a 
de "lluvias U )y el segundo que va de noviembre a febrero (época d.e 
"nortes">. ocurriendo una relativa sliqufa inmediatamente antes de 

.sstos periodos. 

En cuanto a la temperatura, en Coyame se reporta una 
oscilación térmica de 7.7 Oc (mayor que el valor promedio) para 
este al'To, siendo enero el mes mas frfo y el mas caliente abril 
<t!i!mperaturas promedio mensuales de 19.6 oC y 27.3"C respectiva-
mente). . 

La caracterización meteorológica de este año tiene mucha 
importancia en la interpretación de los resultados de este estu
dio. sobre todo como base de comparación de los datos microclimá
ticos obtenidos en los sitios experimentales. 

3. Vegetación. 

En los terrenos de la estación se encuentra representa
do un solo tipo de vegetaciOn. denominado Selva Alta Perennifoli¡¡¡ 
por Miranda y Hernelndez (1963>. Aquf este tipo de vegetación 
presenta variantes en su estructura y composiCión, debido princi
palmente a la accidentada topograffa de los terrenos y a la pre
sencia de comunidades secundarias (Lot-:-Helgueras, 1976). producto 
de perturbaciones, ya sean naturales o humanas. 

De acuerdo con algunos 
esta reserva biológica <Flores, 
bias, 1979; y Bongérs !l!:t.sl, en 
estratos en la comunidad: 

estudios de vegetación hechos en 
1971; Pil'Tero!l!t sI, 1977; Cara
prep.), es pos.ible reconocer tres 

Un estrato inferior (O a 1Q m. de a.ltura aproximadamen
te), caracterizado por la abundancia de la palma Bi:t.r:Q!;¡sr::..:ym 
mgl1i\;;sD.ym. especies arbóreas de pequel'Ta talla como Eer:simgs g{;;¡;;!=. 
g!i;lD.:t.eUá. Ir:gQ!:l.llii t:ª\;;!l!rngásh T..mft~i{;;ªD.ª y §YSl:fts BljYBs. otras 
palmas pertenecientes al género QbsmsftQQt:i. son cititdas por Cara
bias y Bongers 5t:t.ª! (op cit) como importantes en este estrato. 

- Un estrato medio (10 a 20 m.>, en donde se encuentran 
principalmente a E:liiftyggLrn!llg!.ª g~:..:eb~!!sr::ish !;l!mBQe5t:!;ellyrn BsiHº,= 
D.i. ºgD.9r::QgsD.eK sU::!;tQ¡:gY!!J y ª1;g!!Jrns9ilniiJ! g90IlIil!!=liif!li1;!Jil· 

- Un estrato supér10r (20 a 35 m.), al cual pertenecen 
grandes ~rboles de ~!l!&1;ªOg!:ª ª!!JBi!lilDlib E:gY!§!llD.!.s ªt:!!Jª:t.ª •. !::JQc1;Qo.1Q= 
9g.!l9t:QO gye1;§!llslft!l!!li.!h QY!!ll!l!ie !!lill1i&sDi y I;!t:Q§!.!!lY!!l sl!¡;;iiMitr:yrn. 
entre otros. En particualar las especies consideradas en este 
es t ud i o. !;Qr::¡;!iª m§9ªlªD.th~h bQD&bQ¡;ªt.eYá Qyª:f:;.§!Ilii!!!!i;l!l§i§ y ºmebiJ!!,ªii!! 
QIE!ifil!:ª. pertenecen a este estrato, aunque no se reportan como 
demi nantes. . 

En cuanto a las comunidades secundarias, se presentan 
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frecuentemente especies como [;;!1t!;;!:QI2i.e Q!atl.!§i.fQ!i.e. Ir.!1tIDe IDi.!;;r.en= 
tOe_ !j!l!!!.Q!;ª!:Ql.!§ el2l2!1tQQ!.!;;l.!!etl.!§, H. QQQ!l~l!=§IDH!:!.H, º!;;Or.QIDª !e9Q= 
Q!.\!!§;, E:i.I2ll!l!: eIDe!ªQQ. t!:t!:i.Q!;;e!:12e !Q!J.Q!.Qll!l§ y b!!:ll!l!:e !;;e!:ª!;;e§e!!le. tam
bién arbustos como E:Üi!l!!: tl!.§12!.Qb![l!. P. ªl.!!:i1;,YID Y B!;;e!CI!I2!:!.ª sp. 
(Flores. 1971; Rico y Gómez-Pompa. 1976; Carabias, 1979; y Mar
tfnez-Ramos. 1980). 
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IV. MATERIALES Y METODOS. 

1. Espe~ies Estudiadas. 

Son t;QCQiª ffi§!HlLª!lt!lª Blake (BorC\gina~eae). be!l¡;he¡;ªCa.!!á 
g!!ei§!!lªl.§!láiá Benth. (Leguminosae) y Q!!la.hel.§e Q!.§if¡Sl:ª Hemley 
(Euphorbi'a~eae), tres especies de árboles componentes del dosel de 
la veget.ación. 

De acuerdo lit la caracterización ec:ológic:ade las especies 
de Los Tuxtlas .de Martfnez-Ramos (1985), estas especies estarfan 
incluidas en el grupo de las nómadas, especies q.ue se establecen 
en la sombra de la selva. pero que necesitan claros para su repro
ducción. 

En el cuadro IV.l se resumen las principales 
ticas de las especies a lo largo de su ciclo de vida. 
1 ar ,C. m§geU.!ltb.e y L. 9b!ªt5tmªl§!láiá son 4 .... bol es poco 

. pero con gran ·cobertura. 

c:aracterfs
En particu

abundantes 

. En una hectárea de selva. Bongers 1St el. (en prep.) regis-
tran. solo tres individuos adultos de. L.gyet!!M!lªllS!lá!.á con una 
cobertura de 423.5 m ha-l y dos individuos de .C.mISgeleotbª con un.a 
cobertura de 33Ó.S m . ha'" 1 en el .caso de esta ültima especie 
Martfnez-RamoS (1980) menciona que SI..! dispersión es amplia y no 
forma bancos de plantulas persistentes (por acción probable de 
hel'"bfvoros), pero que los Juveniles se encuentran concentrados en 
los claros • 

. QmRb.~l.lSª se presenta a mayores densidades ( ::r 10 indivi
duos adul tos h,¡¡\·') (R. Di rzo. comunicac,í ón personal). Si.o embargo. 
su comportamientC!' fenOlógico es irregular, present4ndose una g .... a-:
dación en 10.s individuos de la población que va desde individuos 
tota.lmente defoliados por las larvas .de. un herbfvoro especffico 
(pa.lomilla diurn.a. y migratoriaYCª!l.lª f!!lggOá L.) a individuos .que 
no 1SQn for-rajeados <Ibar- .... /l.. 1985). 

L.Qb!!i!:t!iím5\llS!láiá se reporta como juvenil en un acahual de 
4 a Sa~os (Ca .... abias. 1979). 

Es fr'ec:uente encontrar individuos juveniles de diferentes 
tama~os de O.g!giflSr:.e en zonas perturbadas de la selva (6. Ibarra. 
comunicación personal). 

2. Sitios experimentales_ 

Los sitios elegidos para el estudio son las siguientes: 
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Cuaélfo IV. 1.PrinélpáTErs c¡fraé.téfTifHcas~¿re lasespécres'estudiéélás a 10 
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1) Bajo el dosel de la selva no perturbada, 

2) Un claro pequeNo, de apro>:iínadamente 1 aNo de edad, 
formado por la caída de un ~rbol del dosel. 

3) Un sitio abierto al borde de la selva, desprovisto casi· 
totalmente de vegetación arbórea. 

El claro·pequel'l'o (2) corresponde a !.,Ina perturbación natu
ral ocurrida en febrero de 1983 (un aNo el la fecha de inicio del 
experimento) a causa de la caída de un árbol grande. probablemente 
IDS!!! sp. Este si tio se encuentra ubicado dentro de un.a hectárea de 
selva en la que se han real izado estudios de estructura y composi
ción de la vegetación (Bongers 51t SIl. en prep.), d.e manera que 
este sitio se encl.tentra registrado cerno un claro de 66 m aproxi-

. mada:memte de área de apertura del dosel (fig. IV.1). El cuadro 
IV.2 presenta una lista de la presencia de especies en .el área del 
claro. 

Cilbe seNalar que a dif'erencia del sitio (2), el sitio (3) 
se encuentra en una zona perturbada artificialmente, dentro de:l 
área de edificios de la estación, ala orilla del caroino. sin 
embargo. es razonable pensar que simula un clarO grande en la 
vegetación formada de manera natural. . 

..::>. ObtenciÓn de l/lls plántulas y su rotación. 

Se col ectaron semill as de \.... g!:!ªtll!!!ªl.IlDJ!!:il!!! Y O. Ql.llif.51!:E\ 
de un mismo progenitor respectivamente. En el caso deC.!!!!EQ§¡lª!lttlSl 
se colectaron p;Lántulas ~-ecian germinadas en el campo, correspon
dientes a un mismo "manchOn"·de plántulas alrededor del progeni
tor. 

Se pusieron las semi llas· e.n charolas en condiciones ade
cuadas para su ,germinación. L. Qblª:!;!l!!!ªl!l!l§!§ germinO a altas 
intensidades de luz, mientras queDo Qlilllif51!:SI germinó ünicamente 
en condiciones de sombra, aunque su germinaciOnfue irregular ( 2 
a 8 semanas). 

Una vez obtenidas las plántulas. se trasplantaron a bol
sas plástico con un diámetro d,e 20 cm ••. conteniendo suelo de un 
sitio al borde de la selva. previamente taroizado y homogeneizádo; 
la capacidad de las bolsas fue de aproximadamente 1 kg. ce suelo 
seco. 

Durante el perfodo previ.o al experimento las plántulas pe 
C.!!l5l9.ªle!ltoª y L. 9l:lª:!;.51lllª1IlDái.á se mantLlViel'"on en condiCiones:; 
intermedias de luz. mientras:; que las de O. Ql~if~!:ª permanecieron 
en la sombra. 
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Figul'a IV,l. U,bicaci6n del Invernadero correspondiente al 
ambiente del claro pequeño. Se incluyen las coberturas (circula
res aproximadas) de las espeCles presentes para cada. estrato de 
la selva (modificado de Bongers en prep.). A la derecha -
se indica el rango dé altura de estrato. 

claro 
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CuadroIV.2. lista de especies encontradas en el área del claro peque 
ño. Los ntimeros entre paréntesis indican el ncimero de individuo marcado en
la figura IV.L 

ESTRATO SUPERIOR (> 20 ro ) 

N.ectandra amb ¡gens (37. so lo parte de la copa) 

ESTRATO MEDIO (10. a 20 ro ) 

Stemmaden ¡a donne ll-smith i (8, 11) 

Especie 9 (10) 

ESTRATO INFERIOR (O a 10 m ) 

Astrocaryum mexicanum (S. 7. 14, 16, 18, 25. 32, 3S) 

Cltnaedora schiedeana (3. 4, 15, 19, 26, 29. 33, 36) 

Salacie megistofile (9, 12, 13) 

Acalipha sp. (21.31, 34) 

Psychothrla simiarum(l, 2) 

Capparls baduca (6) 

Dendropanax arboreus (2,O) 

Pouteriaimb~ltata (22) 

. Allophiluscampostachis (24) 

Lunania mexicana (27) 
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4. Asignacl0n de tratamientos y muestreo. 

En cada uno de los sitios experimentales fue construido 
un. '!invernadero" al cual fueron trasladadas las plántulas al 
inicio del experimento. Este consistió en una caseta de madera de 
3 x 3 m. de superficie y 2 m. de alt.ura. cubierta en su totalidad 
por tela· de mosqu.itero color verde. Su función fue principalmente 
la de evitar el cOn!:;umo de la.s plántulaspor herbivorfa y la 
"lIl,Ivia" de semillas de otras plantas, asf como la ca:fda el.e hoja
rasca. 

Las condiciones ambientales. dentro de cada invernadero~ 
así como los cambios de éstas, corresponden El 10JS distintos trata
mientos a los que se sometieron las plAntulas. 

El experimento se inició el 7 de diciembre de 1984, 
depositando en cada invernadero 100 pl.:\ntulas de c.ada especie, 
cant.idad suf·lciente para que la duración del experimento fuese da 
un 011'1.0, incluyendo mater! al de reserva. 

La asignación de las plántulas a los invernaderos se hizo 
al eatori amente, coloci'lndose fi nalmente bloques separados por espe.

.cie. los cual.es se fueron rotando periódicamente dentro del inver
nar:leroparaeliminar el efecto de la posiciOn. 

Se les aplicó regularmente insecticida (Folimat> para 
eliminar completamente el ·efecto de los hervrboros. También se les 
suministrO riego durante la época de "secas", 

Al inicio del experimento. las plantulas de C. l!)!Egªlªot!l!i! 
tenfan aproximadamente 20 semanas de edad y las de L. gY!l!;g¡¡jªl!En= 
á!á. 17 semanas. Desafortunadamente, debido a:l largo perÍodo de 
germinación de las plántulas de O. gl!Eif!E!:ª. no fue posible obte
ner un número suficiente de plantulas sino hasta. febrero de 1984. 
casi tres meses después de iniciado el experimento, de manera que 
su edad fluctda entre las 5 y las 13 semanas de edad; por esta 
razOn, se obtuvo una j\luestra de plántul.as nac~das en la .. iguiente 
generación (985) con Objeto de obtener una estimaciOn mas precisa 
de la edad y tamaNo in1cial de las plántulas de.esta especie. 

Los cambiolO. de plántulas de un invernadero a otro (rota
ción ambiental) se efectuaron despues de la mitad del tiempo de 
duración del 'experimemto. 5 meses y medio a partir del . inicio. 
Consistieron en el tr.aslado de plántulas crecidas en un ambiente a 
otro de los dos micrOambientes respectivos, . colisiderándo.se todas 
la .. combinacione .. posibles entre ellos. El traslado de las plán
túl¡¡1;s se hizo de la siguiente manera: 
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En cada 1 nvernadera se Mi zo Llna subdí vi siOn aleatori a del 
bloque de cada espec:ieen t.res grupos experimentales de plántulas, 
,dos de, los cua.les se trasladaron a los otros dos invernaderos 
respecti vos~ el grLlpo restante- permanecí O en 'el invernadero como 
grupo c:ór,trol o testi go. 

Las pl~ntLllas de cada grupo experimental contaban con una 
marca 'dl1!! identificación del ambiente de donde provl1!!nfan (amb~l1!!nte 
previo) y al ,cual fueron trasladadas (ambiente presen,te). 

Fina,Lmente en cada invl1!!rnadero se tenfa de, nuevo un 
bloque de cada especie, pero esta vez formado por tres grupos 
experimentales~ la distribución de las plántulas de cada grupo, 
dentro del bloque, se hizo también de manera aleatoria. ' 

En el cuadro lV.3 se presentan las fechas en las'que se 
efet:túaron'los muestreos y el intervalo de tiempo entre ellos. 

A lo largo del experimento se realizi\l'"on 5 muestreos sin 
reemplazo (cosechas) a intervalos de tres meses aproximadamente, 
consistiendo de nueve répli El diseNo de tratamientos y mues~ 

treos se esquematiza en la igura IV.2.; cada grupo experimental 
se simboliza con le'tras. 

La primera cosecha incluyó un solo grl.lpo experimental 
("P"),y se efectuó inmediatamente antes del establecimiento de las 
plántulas en lDS invernaderos. La segunda y tercera cosechas 
,corresponden a nueve grupos experimentales cada una (3 espec'ies x 
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Cuadro IV. ;J, Fechas correspondi entes a 10$ mu","streos rea
lizados y tiempo trancurrido a partir del inicio del experimento. 

~---------- ------------------------------------, 
! 

I COSECHA FECHA TIE!'1PO TRANSCURRIDO 
(meses) 

1 1 7/dic/1983 ¡ O I 
" , __________ 1 ____________ 1 _______________________ , 

II 125/feb/1984 : 2.7 
I I I l' l __________ t ____________ I _______________________ , 

III I 17/ mayo/1984 1 5.4 • t, t 
,---____ --_1 ____________ 1 ______ -----------------, 

IV 1 7/ago/1984 I 7.9 
~ • t I , __________ r ____________ f _______________________ l 

V 

, , 
125/nov/1984 1 11.5 

------~----------------- ---------------------------~-------

1 III IV 

" I f ___________________________________________________________ , 

SELVA MADURA 
~SS~SS 

S --...., S ~ S .~se~ se 
1 "":,\ SA--...¿. SA 

, , I 
f ________________________ t ___________________________________ 1 

CLARO PEQUENO 
, ~ CS----"?CS 

C-4 C ~ e CC---4ec 
CA_CA 

" 

¡ 

1 

.= ________________________ , ___________________________________ 1 

! 

SITIO ABIERTO ~
AS~AS 

A~ A ----f A AC~AC 
AA--jAA 

Figura IV.3. Esquema del disei'fo de tratamientos del expe
;-imento. S == "selva". e := "claro pequeNo", A == "sitio abierto", SS 
== "se1 v2,--sel va". SC == "sel v'¡¡¡-c::l aro", SA == "sel va-s'. abi arto". es == 
"claro-selva", ec::::, "claro-claro", CA '" "claro-s.abierto", AS == 
ns.abie~tc-selvan. AC == n •• abi arcn y AA = "s.abierto-s.a
bierto. 
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3 microambientes) , a los grupos de plántulas de la selva se les 
asignó la letra "S". a los del claro pequeNo la letra "C n y a los 
correspondientes al sitio abierto la letra nA" • 

Para la 'cuarta y quinta cosechas, después de efectuada 
la rotación ambiental, se tenfan 27 grupos e}:perimentales res
pectivamente (3 especies x 3 ambientes x 3 cambios ambientales)', 
simbol izándose cada L\nO con dos letras, la primera 'representa al 
ambiente previo y la segLmda al ambiente presente. 

5. Evaluación de las condiciones microclimáticas. 

Las diferencias microclimáticas entre los tres ambientes 
se evaluaron a través de los siguientes .parámetros: la radiación 
fotosi ntéti camente acti va (flE rrr l >. la temperatura del aire ( C) ~ y 
la humedad relativa del aire (%). 

Las mediciones de estos parámetros se efectuaron durante 
un dfa completo (7:00 a 19:00 hrs. aproximadament.e)en las tres 
épocas del aNo consideradas ( secas. lluvias y "nortes"). 

5. 1. Luz. 

Las mediciones de la ,radiación fotosintéticamente activa 
(RFA) se efectuaron dentro de los inver;naderos al nivel de altura 
de las plántulas (-::'50 cm.>. Para ello se utilizó un sensor de luz 
de bar:-ra (Line 'sensor Li 191, Li 185 El meter). el cual fue regis
tran,do valores cada 10 minutos a lo largo de un dia; el registro 
se hizo de manera automática a través de un integrador (LI-550) 
conectado al sensor. 

Simultáneamente se .hicieron mediciones de RFA en un sitio 
totalmente abierto, como punto de referencia de las mediciones de 
los invernaderos con el exterior. Estas mediciones se efectuaron 
con otro tipo de sensor de luz (Li19Qs) conectado a un integra""
dar. 

Con ambos sensores, los datos impresos por el inteqrador 
representan la cantidad de luz, en fotones, recibida durante el 
intervalo de intergraci6n, en este caso 10 'minutos. Mediante una 
conversión adecuada, se obtuvieron ]\os valores totales de RFA 
durante el dia y los valores promediq para cada intervalo de 10 
minutos. 

No fUE' posible .realizar las mediciones en los tres inver
naderOS el mismo dfa. Como las caracterfsticas de luz pueden 
variar considerablemente de un dia o' o1;:ro, sobre todo en la época 
de lluvias (un dfa nublado y otro.;)soleado), fue necesario realizar 
algunos cálculos de conversi6n de datos para poder hacerlos compa
rables entre sf. A continuación se explica con un ejemplo el 
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procedimiento: 

a) Equivalencia de los diferentes clfas de medición. 

Tomando en cuenta los valores de RFA recibida durante un 
cita en el sitio de referencia, se seleccionó el maYOr valor (clfa 
mas soleado)', considerándose como el 100X. Los valores de los 
otros dfas'quedaron cClmo porcentajes de éste. Por ejemplo. en el 
mes de agosto (época de lluvias) se obtuvieron los siguientes 
datos de RFA total en el clfa: 

Fecha: RFA a ni- RFA: Factor' de 
vel del dosel: 00 conversi ón = 
<!J.E m'lo df .-al) 

29;"'agosto-B4 12.717 40.4 100/40.4 = 2.5 

12:-agosto-84 31.446 100.0 100/100 = 1.0 

13-agosto-84 24.242 77.1 100177.1 == 1.3 

Posteriormente los valores de RFA dentro de los inverna
deros se multiplicaron por el factor de conversión correspondien
te,. obtenido a partir de los porcentajes de luz calculados para el 
sitio de referencia. En. este caso. las medi.ciones efectuadas en el 
cita m~s .soleadó permal'lecen intactas, mientras que las realizadas 
en los otros d:fas aumentan .su valor. original: . 

Fecha: Mi croambi ente RFA en cada RFA calcu~ 
medidol mi croambi ente: lada con el 

<p4E m2. dfa-I ) factor de 
ctmversi ón: 

29-ago-85 selva 0.111 0.27 

12-ago-85 claro p. 1.916 1.92 

13-ago-95 s. abierto 11.039 14.35 

Además, considerando 1,os valores estandarizados. se cal
cul6 el porcentaje de RFA recibida en cada invernadero con respec
to al total recibido en el sitio de referencia en cada .dfa respec
tivamente. 
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5.2. Temperatura y humedad relativa • 

• ~ temperatura se midfo cada hora durante un dia completo 
(7:00 a 19:00 hrs. ,aproximadamente) dentro de los inver-naderos. En 
la época de "secas" solo se midió durante un cIla cada invernadero, 
mientras que en la época de "lluvias" y "nortes"fue posible medir 
dos y tres citas respectivamente. El aparato de medición utilizado 
fue un higrotermometro (M736-244A). 

Con los datos de temperatura (aire seco y al 100% de 
humedad) se calculO la humedad relativa correspondiente. utilizan
do una regla de cálculo (Ultrakust). 

6. Evaluación del crecimiento de las plántulas <variables 
de respuesta). 

El crecimiento de las plálntulas se eva:luó a través de la 
altura, el diámetro del tallo. el área foliar, el n!lIDero de hOjas, 
la biomasa de la plálntula y la biomasa subdiVidida en rafces, 
tallo y hojas. A .continuación se describ.e brevemente el procedi
miento. de medición correspondiente a las variables: 

6.1. TamaNo. 

constante Altura.- Se considero un punto de referencia 
par.a cada especie en la madición de estavariab.le. En 
Qma.bS\l!\\lS\ se midió la altura a partir del plano que separa 
de las raices y en bQ!:1s;;!:lQl:;.S\!:IU:!!l! se midió a partir de la 
.cIeJada por los cotiledones. 

y 
lo 

c~,catríz 

DUmetro del tallo.- En bQ!1!iIlQ!;'i\CQ.!.!!l! y QmQ.Ili.!.!\\lS\ la altura 
especrfica a la cual se midiO es'te variab.le fue de 3 cm por encima 
de la.clcatriz cotiledonaria, mientras que en !;Qr:.9.1S\ fue a los 3 
cm de altura. 

Número. de hojas.- Se consideró el número de hojas por 
individuo, fijando como lImite mfnimo 2 cm de superficie de 
lámina foliar extendida. En el caso de bQ!1~IlQ~ªr:B!'!é se hizo la 
distinción entre hOjas simples y compuestas, a5fcomo del número 
de foli0105 por hOja. 

Area foliar.- La mayor parte del tiempo (cosechas 1, 2, 
3 Y p¡¡¡u"te de la 4) se utilizó U.fI "Li-cor optical planimeter" 
$iendo necesario en algunas ocasiones dibujar previamente el con 
torno de las hojas en papel. En la I.iltima parte del experimento, 
el <!\rea foliar de las plántulas se obtuvo con una mic::roc:ompu 
tadora. "HP 911 "'ti util izandc:.\ el sistema accesorio de una tableta 
gr~.fic~ en donde se dibujó el contorno dEl las hojas .• 
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Biomasa.- La biomasa de rafces. tallo (incluyendo pecio
los) V hojas <1c!\minas foliares'_corresponde al peso seco (105 e 
durante 48 hrs.> de cada parte de la plc!\ntula respectivamente. La 
biomasa total de la plán'tula se obtuvo 9umando esto!? valores. 

utilizando estas variables se calcularon distintos pará
metros morfológicos . de las plántulas. Además, se 
elaboraron modelos de crecimiento a través; dél .tiempo a partir de 
los cuales se derivo la tasa de crecimiento relativo promedio. 

6.2. Distribución de biomasa. 

Para conocer la distribución de la biomasa 
tulas se consideraron la tasa de área foliar (TAF). 
ciones de biomas;a dé rafees, tallo y hojas (PBR. PBT 
tivamente) y el cociente rafz/vástago (R/V). Las 
cc!\lculo de estos parámetros son las siguientes: 

ár:-ea foliar 

de las plán
las propor

y PBH resp.ec:
fórmulas de 

T.A.F. = ---------------
biOmasatotal 

(de acuerdo a Brigg, Kidd y 
West* 1920) 

biomasa de rafees 

P.S.R. = --------------------
biamasa total 

biomasa de tallo 
P. B. T. ::; --------------

biomasa total 

biamasa de hojas 
P.S.H. = --~----~--------

biomasatotal 

biomasa de rafees 
R/V = ----------------------

ciomasa de tallo + hojas 

6.3. Morfologfa foliar. 

Las caracterfsticas consideradas son el área promedio de 
la hOja (AH). el .tI.rea m.tl.xima alcanzada por una hoja (AHM). eH peso 
f:oliar especifico (PFE). el contenido especffico foliar de agua 
,(CFEAi *~ el conteni do relati vo de peso seco 1'01 Lar (PFR) *V 1 a 
densida:.d estomáticaCDE). El procedimiento de cálculo de estos 
pa.rametros es elsiguiente= 
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ar!?a fol.iar 
A.H. = ------------------ (dml. ) 

nL\mero de hojas 

A.H.M, :::: área foliar de la hoja mas grande de 1<:1 plántula 

peso seco foliar 
P.F.E. :::: ----------------

~rea foliar 

peso fresco foliar 
(nivel saturado) 

C.F.E.A. 

P.F. 

área foliar 

peso seco foliar 

peso fresco foliar 
(nivel saturado) 

MOmero de estomas 
.D. E. :::: -----------------

unidad de área 

X 100 (%) 

* Se decidió utilizar 10$ términos .. CFEA y PFR en sustitu
ción de 10$ de "suculencia" y "esclerQfilia". ya que 
estos liltimos tienen un Sign:i-ficado más amplio que se 
aplica . decuadamente a plantas pertenecientes él otros 
tipos de vegetación (por ejemplo de zonaS áridaS). 

6.4. Obtención de Modelos de Crecimiento. 

Mediante un análisis regresión simple se ajustaron 
modelos lineales para describir el Crecimiento en biomasa, área 
foliar, diámeb-o d;?l tallo y altura de las plántulas a tt-avés del 
tiemp'O. También se consideró·el crecimiento en biomasa derafces, 
tallo y hojas de manera separada. La signiTicancia de todas las 
regresiones se probó pe), medio de un ArHisis de Varianza (ANOVA). 
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Los modelos de crecimiento obtenidos corresponden unica
mente;? los grupos de plllntulas que crecieron en un mismo ambiente 
durante todo el tie!TlPo de duración de.! experimento (grupos con
troles), Es importa.nte seNalar que en este análisis se omiten las 
observaciones correspondientes a. la lntima cosecha (t=11.5 meses) 
para .facilitar la interpretación de los resultados' y su compara-
ción. . 

A partir de estos modelos se calculó la tasa promedio de 
crecimiento relativo en las distintas variables, sustituyendo en 
las fórmulas de cálculo los valores ajustados de las variables, de 
aCL.lerdo a Hunt (1979). El c41.l:ulo del par&.metro (considerando 
b(omasa) se obtuvo a partir de la integración de la ecuación 
orig.inal. pro~uesta por Fisher (1921): 

1 dw 
Ecuación de Fisher: R = 

W dt 

donde R representa la tasa de crecimiento relativo instantáneo de. 
biomasa (W) en el tiempo (t), la cual no siempre es constante en 
el tiempo. 

Al integra.r la ecuación desde un tiempo inicia.l (tl ) Y 
un tiempo final (tt') se tiene que: 

S~ R dt = 
ti 

R (t~ - t~ ) = 
lnWr - InWl. 

quedando R como la tasa promedio de creéimiento relativo. 

En el cuadro IV.4 se agrupan todos los parámetros con
siderados en el estudio, sus unidades y simbologfa correspondien
te. 

7. Comparación estadfstica de los tratamientos. 

¡;¡) Entre mi croami:h entes. 

Se aplicó un ANOVA simple (un.a entrada) para evaluár 
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estadi'sticamente las diferencias que presentaron las plántulas 
crecidas en cada. microambiente en cuanto a.tamal'lo.y arquitectura. 
Los resultados corresponden a la 4 cosecha, El meses aproximada
mente a partir del inh::io del e~(perimento., con el fin de comparar 
las tres especí&s de estudio en un mismo tiempo. (para gm¡;¡!lSl;l,.§!:'ª se 
concluye si expwimento en este tiempo) asignación de biomasa. 
considerando una sola cosecha a la vez (p <.0.001). 

En los casos erJ los que la respu'esta a los microambientes 
resultó significativ:a, se aplicó la prueba de c.omparaciones mL\l
tiples de Dt.incan para saber cual o cuales microambientes diferfan 
entre sr. 

b) EntF'e cambios ambientales. 

efectuó 
efect.osJ 

ConsideF'ando una sola variable de respuesta a la vez, se 
un ANOVA de doble entrada para evaluar 10.5 siguientes 

El (~fecto del microambiente antes de realizar el 
Cambiente previo). 

cambio 

El efecto del microambiente al cual fueron trasladadas las 
pltl.ntulas (ambiente presente). 

El efecto de la interacción de los dos factores 
previo x ambienta presente). 

(ambiente 

Por otra par"te, a partir de modelos de regresión lineal 
entre los puntos correspondi entes. a 1 as cosechas 1 II Y IV.. se 
obtuvieron tasas promedio de crecimiento relativo en biomasa. tl.rea 
foliar, di!metro del tallo y altura de la plantulasde todos les 
grupos experimentales, 2~5 meses después de haber sido. trasladados 
a los nuevos ambientes. 

Todos los 
paquete. de r"utinas 
temU) en el equipo 
de México. 

análisis estadfsticos se realizaron con el 
estad:fsticas S.A.S (UStatisticalAnalysis Sys
de cómputo 1BM-4341 del Centro CientHico IBM 



ClJadrolV.lf,f'arámetro utilizados en el estudio con sus unidades y 
s imbologta correspondiente. 

TAMAÑO -----t 
. l.· 

DISTR1BUCION 
DE SIOMASA ---1 

tARACn: R I S1 I CAS 
FOLIARES 

biomasa (g) ... peso seco de la plántula. 

área (dm2) '" área foliar de la plántula. 

diámetro (mm) ... diámetro del tallo • 

·altura (qn) ... altura de la plántula. 

número de hoJas" namero de hoJas o foliolos en su 
caso. 

PBH = proporción de biomasa de hojas. 

psr = .proporcl6n de biomasa de tallo. 

PBR'" proporción de blomasa de raTees. 

R/V ... cociente rafzlvástago. 

rAF (dm 9 -2) '" taSa de área follar. 

AH (dm2) ... área promedio de la hoja o folioJo en su 
caso. 

AHM (dm2) ... área promedio de la hoja más grande. 

PFE (g dm-2) .... peso especTflco foliar. 

CfEA (g dm-2) ... contenidófoliar especffico de agua 

PfR (%) '" peso seco foliar relativo.· 

DE (NI:! mm-2) ... densidad estomática. 
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1. Microcli ma. 

1. 1. Luz. 

Se midi6 la radiaciOn fotosint~ticamente activa (RFA) .a 
lo largo de un dfa dentro de .10$ invernaderos durante la epoca de 
secas, lluvias y "nortes" <figuras V.l,V.2 y V,3). y se registró 
la RFA total incidente recibida con I:-especto :al dosel en cada casC) 
(tabla V,l), 

En el sitio abierto, la RFA es considerablemente mayor 
en comparac:ióncon los otros ambientes (del orden. de 10 veces). 
Las intensidaf;!es m~ximas de RFA registrada:¡. en este ambiente son 
si mi 1 ares en :¡ as tl'"es epocas del af"lo (de 1360 a 1571 E Iil-~ 
en un rango de horas entre las 11:00 y las 12:45 hrs.) (tabla 
V.l), 

En este a.mbiente la RFA que incide dentro del invernadero 
en el dia es solamente cet-ca del 50 r. de la RFA total que incide a 
nivel del dose.1 de la selva; este I')echo coincide en todas las 
epoc:asdel aMo. '. 

La RFA en el claro pequef'lo varia dependiendo de laepoc,,\ 
del aNo. En la epoca de secas· CTig.V.l) se observa claramente un 
incremento en el nivel de iluminacipn entre aproximadamente las 
11:30 y las 13:00 hrs.. cuando los rayos solares pueden penetn;¡r 
directamente a traves de la apertura deldoE;el. En esta epoca, el 
porc:entaje de luz que incide dentro del invernadero con ·respecto 
al total al nivel del dosel es de 4.1 r. (tabl a 1). 

En este ambi ente tambHm se presenta un "pi co" de i hlmi
naciOn en .el qta durante la época de lluvias (figura V.2). pero 
con un.a mayor amplitud (desqe las 10:00 a las 15:00 hr's aproxima
damente>, eMistiendo muchas Tluctuaciones de los valores en este 
rango de ti empo. Aqu! • el.porcent;¡l,je de RFA total en un d!a. cDn 
-respecto al dosel es de 6.1 'X. 

En cambio. en la l!poca de "nortes" no existe un incremen
to deTinido en el nivel lum:!nico a ningLlna hora d~l dla. (figura 
V.3). El poréentaj.e, de RFA t.otal en un· ella con réspect~ al dosel 
es desolo 2.1\". siendo muy similar al nivel de de iluminaciOn 
que prevalece e'hla selva durante el dia <tabla V.U. Encompara
cLón con la ~poca de llltviás, en "nortes" se recibe aproxima
damentE? solo?a quinta parte de radiación total en un dfa (1.<7 y 
0.4 E m'"l. dla-. en lluvias y "nortes" respectivamente>. 

La radiación que logra penetr.ar al interior del ambi¡¡;.nte 
de la !CAl?!VB es muy pe·queNa. Los valores de RFA abarcan un ambito 
de valores. desde aproximadame!rite 0.3 E m-'2. dla-I durante la epoca 



Figura V.l. logaritmo de fa radiación fotosil'ltéticamente activa 
(RFA) a lo largo de un dfa dentro de"invernaderos"situados en condiciones de 
sombra bajo e 1 dosel cerrado de la vegetación ( ........ ). en un daro pequeño 

(0---0). yen un sitio abierto <*·...;X). durante laépoca de secas. 
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Figura V.Z. logaritmo de la radiación fotoslntétlcamente activa 
(RFA) a 10 largo de un ofa dentro de "Invernaderos" situados en condiciones 
de sombra baj o el dose I cerrado de la vegetac I.ón (e--e). en un claro pequ,!!. 
ño (0:--.0). yen un sitio abierto<,*-·~O. durante la época de, lluvias. . 

Figura V.3. logaritmo de la radiación fotosintétlcamenteactiva 
(RFA) a lo largo de un dfa dentro de "invernaderos" situados en condi ciones 
de sombra bajo e 1 dosel cerrado de la vegetacl6n( ____ ), en' un claro pequ,!!. 
ño (0---0). Y en un sitio abierto ()E-_·X), durante la época de "nortes". 

BiBLIOTECA 
CINTRO DI ECOLOGi¡ 



~~ 

N 

lE 

~ 
.¿ 
u.' 
el 

10 
d 
o 
..J 

",.x,'X,X"·-'f 

! 
1 
J 

¡ i 
i 

," 1 

d 

I 
I 

;XX 

x' 

.x 
. .x 

",J<o" 

9' 
0",,/ 

.0/ 
i" 

p_cf 

Figura V.L 

, 
f 

\\ I ! 
r o,i ! 
: f¡1 
: !~, ~Ol 
I li""o'o 

0'& ji 
0""0' K 

p' 

IX" 
~x,i )(')("1 

\ 
I 

9 

TIEMPO DE UN OlA (HRS.) 

t" 

.¡:, 
~i 



1000 

'1(1\ 1 00 
C\I 

'E 
w 
2-

, 
<! 
u: 
ci . 
d 
o 10 .....1 

X'X x.,.;-X-x:.-< 
x-x-x-x, I \ ! 'x x-)( /' . X " I Xl '. ?<-x 

)( x~ X-
I 

T ! 0:0 \ 
. I I I i 

I 

I 
J 

x--.x .... i 
x.' x 

xi( 

I 
I 
I o 

I 
I 

o 
I 

erÓ 
I 

\ ¡l' 

~ o I 1 
tI O 

O I 
I \ I 

I O I 
'.¿ 

\ 
\ o 
\ ¡ti 
g 

I 
1 

\ 
- x-x,X, . x 

I \ ~-
. I 
\ . 

">< .x-·x'». 
'~x-X'" 

1 00 
I I 
. I 

\ I 
1 7. I 
o \ I 
\/ ' 
P b I 

\! 

Xx 
'x'lf 

\ 

1 
I 

\ 
\ 
\ , 

\ 
X 

1\ I 1 111 I I I I I I 
7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 1 8 
Figura v.z, TIEMPO DE UN OlA (HR5.> 

4> 
4> 



4
5

 

_.-
.X

 

-
-
0

-
-
. 

« i5 "'! 
:;:. 

'" '-'" O> 
~
 __________________ 

~
~
 __________________ 

~
~
+
-

____________________ 
-
J
~
 
~
 

O
 

o 
O

 
o 

o 
o 

.-
( 



Tabla V.l. Valores absolutos de la radiación fotos/nt'ticamente activa (RFA) total en un 
dfa a nivel del dosel y de las condiciones experimentales, en la época dé.secas. de lluvias y dé 
11 nortes ". Se Incluyen los registros IMx.imos y el porcentaje de RFA recibida déntro dé los inVer
naderos con respecto al dosel (¡itio dI;) referencia). 

- . 

EPOCA DE SECAS {abril. 12B4}. 

FECHA . AMBIENTE SITIO DE REFERENCIA INVERNADERO VALOR PORCENlUAL VALOR MAXIMO 
( E m-2 dfa-1) . ( J.lE m-2 dfa-1) al!.L DOSEL (%) (pE m-2 5-1) 

6-IV-84 DOSEL CERRADO 34.14 0.81 2.3 117.4 (14:30 hrs) 

7-IV-84 CLARO PEQUE NO 33.43 1.40 4.1 435.6 (12:20 hrs) 

8-IV~84 SITIO ABIERTO 33.70 13.30 38.6 1041.2 (12:45 hrs) 

EPOCA DE LLUVIAS {!!Igos to • 19(4) 

FECHA AMBIENTE SITIO DE REFERENCIA INVERN~DERO VALOR PORCENTUAL VALOR ~XIMO 
(E. ro-2 dfa-1) ( }lE ro- dla-1) DEL DOSEL (%) Q,lE ro- 5.

'
) 

29-VII-84 DOSEL CERRADO 12.72 0.27 0.9 207,2 (10:40 hr5) 

6-VII-84 CLARO PEQUEÑO 31.46 1.90 6.1 739.0 (12:30 hrs) 

7-VII-84 SITIO ABIERTO 24.24 14.30 45.5 1364.3 (12: 10 hrs) 

EPOCA DE 11 NORTES 11 (noviembre~ 

FECHA AMBI ENTE SITIO DE REFERENCIA INVERNADERO VALORPORCI!.NTUAL VALORZMAXI MO 
( E m-2 dfa~l) ( }.tE m-Z dra-1) DEL DOSEL (%) 9JE m- $·1) 

30-1 X-84 DOSEL CERRADO n.02 0.Z7 1.4 29.6 (10: 1 O hrs) 

l-X-84 CLARO PEQ.UE¡;jO 15.72 0.40 2.1 28.5 (11:10 

2-X-84 SITIO ABIERTO 20.16 10.80 53.4 15.0 (11:00 hrs) 
.;. 
11' 
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de' lluvias y de "nortl!!lit", a 0.8 E ",-7. dfa-I en los meses secos 
efel aNo. Los valoresporc:entuales fluctCtandesde. 0.9 7. en la ~poca 
de lluvias a 2.3 Yo en la epoca de secas (tabla V.1) .• 

1.2. Temperatura y humedad relativa del aire. 

La temperatura mas alta d.urante él dlase registrO siem
pre en el sitio abierto. mientras que en la selva se ootuvieron 
menores valores de temperatura a lo largo del di a. independiente
mente de la epoca del aNo (f1g. V.4a, V.5a y V.6a). 

En . cambio, en el claro pequel"ro la t.emperatura var.!a 
'dependiendo de la epoca del al"ro; en "secas" ésta es mayor a la de 
la selva, mientras que en las otras épocas del al"ro loS registros 
de . temper¡;¡,tura a lo largo del dla son muy similares en ambos 
micr'oambi entes. 

Es importante sel"ralarque el dla enoue se efectuaron las 
mediciones ¡::orréspondientes a la !!!:poc:a de secas en el claro 
pequel"ro. coincidia' con. la llegada de vientos fuertes calidos y 
secos Henamenoconocido localmente como "sui-ada U

), de tal manera 
que la t.emperatura se i,ncremfilntO, sObitamente yla humedad relativa 
disminuyO considera.blemente h.iu:i.a el final de este (fia. 

La humedad relativa del aire ,sigue una relaciOn inver.sa a 
la tempsratura Higs. V.4b aV.6.b), siendo entonces menor en el 
sitio abierto y mayor en el claro pequel'lo y la selva .• 

Los valores maximosy minimos de temperatura y humedad 
relativa pre.sentí;\n un mayor 4mbito de fluctuaciones en el si.tio 
ab.ierto (6.4 Oc y 22.5 X de temperatura y humedad relativa en 
promedio> con reli>pecto a. la selva' (2.4 Oc y 19.2 X" en promedio) en 
dondé casi no hay variación en estosparAmetro5 (tabla V.2). 
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F ¡gura 1J.4. Marcha de la temperatura del aire (Al y de la humedad 
relativa.(B) a Jo largo de u.n.dfa en "invernaderos" situados en cOndiciones 
de sombr<!bajo el dosel cerrado de la vegetación ___..). en un claro. pequ~ 
ño (0,.;--0), y en un. sd t ¡o ab i erto (*._.~), dur an te 1 a 'época ):le seca s • 
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Figura V.S. Marcha de la temperatura del aire a lo largo de 
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. Figura V .• E). Marcha de la temperatura del air'e (A) y de la humedadrelatl 
va (B) a lo largo de un dta en invernaderos situados en condiciones de sombra b3!. 
J o el dos e 1 .. cerrado ( _______ ). en un claro peqt1eño (0- -O). y en un sitio ab ¡erto 
(*.-X). durante la época de "nortes". 
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Tab la V.2. Va lores máximos y mro imos de latelliperatura y humedad 
relativa del aire, dentro dellinvernaderos" situados en condiciones de sombra 
bajo el dosel cerrado de la vegetac;i6n, en un c1aro pequei'io y en un sitio a
b ¡erto, en tres diferentes épocas de laño. 

EPOCA DE SECAS {abr j l. 1~84l 

T MAXIMA T 111 N litA H MAX1MA H MINIMA 
(OC) (OC) (%), (%) 

DOSEL CERRADO ' 24.6 21.1 61,.0 96.0 

CLARO PEQUEÑO 27.2 20.8 76.0 94.0 

SITIO ABIERTO 28.4 21.2 65.0 96.0 

EPOCA DE LLUVIAS {agosto. 1284) 

AMBIENTE T MAXIMA' T MIMIMA H MAXIMA HMINIMA 
(~C) (OC) (%) (%) 

DOSEL CERRADO 25.2 24.0 

CLARO PEQUE~O 27.5 23.9 

SITIO ABIERTO 31.4 2.4.2 

EPOCA DE 11 NORTES 11 ínoviembre z t984} 

AMBIENTE T MAXIMA T MIMIMA H MAXIMA H MJfllMA 
("C) ("C) (%) (%) 

DOSEL CERRADO 24.4 21.9 90.3 96.7 

, CLARO PEQU EÑO 24.4 21.4 88.7 97.0 

SITIO ABIERTO 26.5 21.9 81.3 95.3 

51 
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2. Crecimiento de las plántulas en cada uno de los 
ambientes. 

En esta sección se describirán los resultados referentes 
al crecimiento. a ladistribuci6n de biomasa y a la morfologfa. 
foliar de las plá.ntl .. \las que permanecieron en un mismo ambiente 
dur.ante todoe.lperfOdo de duraci dn del experimento (grupos con
troles). considerándose a cadaespecíe por separado. 

Los mod~los de crecimiento de las tres especies son ,de la 
f,or'ma .1n(y} = a + bx. siendo "y" la variable dependiente (sea 
biomasa. área. di4metro o altura) y "x" el tiempo transcurr-i'do. En 
los tres ambientes los modelos I"'esultaron significativos (p .( 
0.0001 en todos los casos a excElPci6n tlel modelo cprrespond1eni:e a 
t;;g,:¡;!!ª crecida bajo!!?l dosel de la selva donde p (O.OU •. 

1. Crecimiento. 

1.1. Crecimiento de las plántulas. 

Los modEllos de crecimiento ,de las plántulas del claro 
pequel'lo y Ell ,sitio abierto presentan valores del coeficiente de 
correlaciOn muestra! (1"''2. ) que van de 0.52 a 0.91. En cambio. los 
modelos correspondientes lit las condicrfones bajO el dosel cerrado 
muestran va.lores de' r'múy bajOs <0.19 para la re.lacibn [ln(alt) 
vs 'tl a 0.34 .para la re.lac:ibn nn (~rea.)vs tl>; sin embargo, 1.& 
significanciadel ajuste de las regresionesindic:;a que es vAlido 
adaptaríos, 'atln cuando la proporc:iOn de var'iaciOn de "y"explit:ada 
por. los ,modelos sea re1ati vamente pequetraÍ.f¡'t".~ v.~. A, a,<: yj»). 

En coni;:liC:.iones de sombra bajo el dosel cerrado, la 
~elocidad de crecimiento en altura y di~metro del tallo de las 
pl~ntulas es menor (una tercera parte aproximadamente) que l~ que 
presentan en Clrea f 01 i al'" y ·bi:omasa. 

. En el clar.o pequerto, el creci.mientode las plClntulas se 
ví;tf.avqreci do en todos los parámetros,. sobre todo en ;!irea fol iar y 
altura.' La tasa de cre.cimiento relativo en i!iréa CR = 0.185 ± 
0.018 mes- I 

) es la mayor eon respecto a los otros micr"oambi.entes. 

El sitio abierto representa el alllbientémas productivo 
para las plantulas . La tasa de crecimientcrelativo en biomasa de 
lasplantulas (R = 0.335 ± 0.018 mes l

) es 1.6 veces mayor .. a la que 
presentan las pUmtul¡¡;s del claro y 3'.5 veces ,mayor a. la, de las 
pl~ntlil¡as bájo el dosel. La tasa de crec,imiento rel~~Úvo en dU;
metro del t'allo es también notablemente ~yor en relación a las 
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pl.antulas de los otros ambientes. En Area foliar el crecimi-ento es 
similar- al de las plllntulas bajo el dosel. 

1.2. Crecimiento de hojas. tallo y ralces. 

En condiciones bajo el' dosel, las tasas Ele crecimiento 
relativo (TCR) en blomasa de hojas tallo y ralees son muy simi.
lares (tabl,á \1.3). 

En el claro peql.leNo, las TCR en biomasa de hojas y tallo 
constituyen el doble del crecimiento que se presenta en las plAn
tulas crecidas bajo el dosel. En consecuencia. las plAntu1asde 
este .. ambiente presentan' una mayor altura y .!Ireafoliar. 

, En el sitio abierto l .. u;; ;!fiAntulas milntienen una alta tasa 
de crecimiento ,. en biomasa de tallo y ralc.s (R = .0.399 ± ,0.020 
mes"" y R = O.392± 0.023 mes~l). las cualeji;; representan 4 veces @!l 
crecimiento de estOji;; componentes para las plAntulas bajo el dosel, 
y .eldoble enrelaci6n a las plllntulas del claro (ver tabla v.:n. 

2. TamaNo. distribuciOn de biamase y morfo1,ogfa foliar. 

Como han eKplicado los modelos de crecimiento, eKisteun 
, crecimiento diferencial" de las p111ntulas entre los tres' embientes 

(considerrand.o culquier'par.lmetro). En consecuencia las plAntulas 
presentan diferencias en tamal'to. arquitectura y morfologfa -foliar 
(tabla: V.4). 

2.1 Tamal'to. 

Los enlUisis de varianza aplicados a la biomasa, al' Area 
fDlfar, al d.i.tlmetro del tallo y ala al.tura 'demuestran que existen 

: diferenc:l,a1S Significativas en estos parilml'i1'trosentl"'e los grupos de 
,plAnttilas de cada ambiente (p<O.O.04 para el I'lrea foliar y p<O.0001 . 
~para los .dem.lsparAmetros>. 

Las diferencias entre los ambientes' no siempre son las 
'mismas dependiendo del parl'lmetro que se estl! considerando~ Las 

"pl.)1tul as . del .si t,í o abi erto presentan si gnlH cati viilmente mayor 
. ¡a~tl.lra, mayor diametro y mayor biamasa con respecto a la ... pUntu
las crecidas bajo el dosel; en cambio. las i:lántulas del claro 
;pequel'io ,'presentan 1 a mayor I'lrea fol iar y lil mayor nllmero de hojas 
'¡en camparaci<m con las 'plointulas del sitio abierto y bajo el 
idoSel. 
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Tabla V.3. Tasas decrecimiento relativo CR) en bidmasa 
deratcesCb-'-ratees). biomasa del tallo (b~tallo) y blomasa de 
hojas (b-hoJas' de plAntulas .de kQCJ!i.Al!!@geli!1t:bª crecidas en 
invernaderf;Js sit.uado5· en condiciones desembra baje el desel 
cerracto. en un claro .pequel"ro.y en un sitie abierto. Los valeres 
9.130 cal c:uladesa partir de modeles de regresiOn lineal ájustadas 
mediante un anAlisis devarlanza. . 

A M B 1 E N T E 1 ________________ -' ______________ :.. __ .:.. _________ .... 1 

I 
VARIABLE UNIDAD DOSEL CLARO ABIERTO 

_~.-~.--.~.~-l--__ ~------f----~_--_~-----:--~~----~-----~t~ __________ ~ ___ J 

B-raiees 

B-tallo 

S-hojas 

I I I I 
g'r,fl mes-II ().091 + 0.029 O.lBa + 0.023 I O~392 + 0.023 

... 1; J. 1 
g*rf1 mes 1 0.:1.23 + 0.02310.233 + 0.021 O.39B + 0,.020 ,. 

-1 ' 
mes I 0.093 + 0.030 0.202 + O.Ola 

.¡. 
1. 0.232 + 0.020 

,... ___ -' ____ t,' ____ '-___ ,..... __ I ____________ l. ______ · ____ : ____________ 1 
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Tabla V.4. Caracterrstlcas de las plántulas dé Cardía megalantha después de 
7.9 ~ese~de, crecimiento. los valores sqn promed~t O.E. ) por condición 

eXj>enmental • Se dan los valores de F y Pa partir de los ANOVA corresp0.!2 
dientes. ,Promedlos~eguidos por letras diferentes son significativamente __ 
distintos de' acuerdo a la prueba de Ounean. 

:~ DOSEL CERRADO CLARO PEQ.UEÑO SITIO ABIERTO f P 
: Variable 

Tamaño 

• bipmasa ( 9 ) 0.293 t 0.131 (e) 0.755 ± 0.215 (B) t .953 1: 0.392 (A) 94.t8 ':0.0001 

-área fa llar ( dm'l) 0.841 :!: 0.390 (B) 1.758 ± 0.540 (A) 1 ,200 ± 0.602 (8) 7.15 (0.0037 

'. diámetro de I tallo 

(mm) 2.12 t 0.25 (el 2.79 ± 0.37 (8) 4.46 t 0.42 (A) 105.t7 <o .0001 

... altura ( cm ) 11.7'1:. 1.70 (8) 16.6 ± 2.00 (A) 17.612.90 (A) 17.91 <.O~OOOi 

... No. de hojas 10.3 :!: 2.50 (a) 15.4 ± 1.40 (A) 11.1 t 3.30 (B) 10.56 ':0.0005 

... paH 0.48 ± 0.06 (A) 0.50 ± 0.04 (A) 0.23 ± 0.06 (a) 74.70 <0;0\)01 

,;" PBT 0.29 t 0.05 (a) 0.29;!: 0.03 (B) 0.39 ± 0.0;; (A) 15.54 <:0.0001 

• peR 0.24:!: 0.03 (a) 0.21 ± 0,03 (s) 0.3.9 t 0.04 (A) 65.16 <O~OOOI 

0.29 t 0.07 (s) 0.2.7 ± 0.07 (B) 0.629 t 0.167 (A) 60.84 <0.0001 

2. .884 ± 0.305 (A) 2.343 1: 0.312 (B) 0.596 t 0.242 (e) 155.57 <0.0001 

hoja ( drnt ) 0.08 ± 0.03 (A) 0.11 .1: 0.03 (A) 0.11 t 0.01¡ (A) 2.60 liS 

:. área de la hoja 

más grande ( dmt ) 0.148 :!: 0 •. 052 (8) 0.2.70 ± 0.086 (A) 0.2.16 ± 0.092(AlB} 5.44 0.OH3 

'- PFE ( gdm~) 0.17 ± 0.02 (e) 0.22 ± 0.01 (s) 0.401; 0.07 (A) 74.2.8 <0.0001 

,_ CFEA ( g(:fr¡ • ...z) 1.05 ± 0.07 (e) 1.14 :lo 0.06 (8) 1.60± 0.11 (A) 116.68 <.0.0001 

-PFR{%} 13.7:!: 1.30 (el 16.0 :!: 0.90 (e) 19.9:t 2.90 (A) 25.08 <0.0001 

- densidad 

es:t<::llMtica ( lIo.mn7~ 82.8 t 19.5 (B) 93.5 t 22.1 (B) 184.7 t 37.21) .(A) ~ 117.19 0.0001 
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2.2. Distribución de la biomasa. 

La figura V.S muestra el comportamiento e las propor
ciones de biomasa correspondientes a hojas, tallo y ratees (PBH. 
PBr y PBR> a travfls del tiempo. Tanto las pUmtulas del claro 
como las' que crecieron bajo el 'do~l mantienen un valor de alrede
dor dé150 'Y. dePBH a lp largo de todo el e~perUftento, mi.entras 
que la PBT y la PBR pre$entan valores cercanos ·.al 25'Z en' cada 
esso.Aflncuando las tasa.$ de crecimiento .de ratces. tallo y hojas 
el. las plAntulas elelelaro son mayores a las de $ombra bajo el 
dosel, se conservan siempre las mismas proporciones.desus compo
nente$. es déC:ir •. la productividad final de. las plAntulas del 
claro es mayor, pero el patrón de di.s.tribw::iOn de su biomasa es el 
miSfllo. 

En el sitio abierto, las proporC.ioneS de biomasa de 
hojash tallo y ralees son sign:l.ficativamnete diferentes con res
pectq a las plA"t41as djl! los otros doSilmnientes. Li\ grAfica V.B.c 
muestl'"a claramente. que la PBR aumenta notablemente su va1dr·de la 
pr-tmer'a' c:osech:a a la siguiente (c:asi el doble). maptenii!!ndose 
relativamente alta durante el resto del tiempo. La PBT tambifln 
aument;a; pero mas suavemente, de manera que para 1 a cosecha IV se 
tienen . aproximadament.e las mismas proPorciones de biomasa para 
tallo y ralces (cerca del 0.4). De .manera contraria. l.a PBH va 
di!!>lllinuyendo gradualmente, constituyendo solo un S.4 'Y..dela 
biomasa total Para la flltimacosecha. 

La mayor tasa de c\rea.foliar corresponde a las plilntulas 
bajo eldos;el •. y la menor la presentan las .plántulas del sitio 
abierto. 

2.3.l'1orfologfa foliar. 

En. todas las caracter!sticas. consideradas <tabla V.4,. 
excepto en el tamaftó promedio de la hoja, existen dif·erencias 
signif:i.c.ativas entre las plAntulas de los tres ambientes 
(p~O. 0001) •. 

Las diferencias que se presentan en cuanto al tamal'fo de 
la hoja mas grand!! se refieren a los grupos de pI atul as del claro 
y bajo el dosel; el sitio abierto presenta.una variabilidad muy 
grande ene!Ste par.imetro~ siendo similar- e ambos grupos. 

Las plAntulas del claro y ba.jo el dosel presentan la 
misma pr·oporcibn de su biomasa en hpjas (misma PBH). pero las 
hojas de .las plAntulas de.! el.aro difieren en que presentan mayor 
peso eSPIiK:'ffico por unida.d de área. 

Las plllntulas del sitio abierto tienen una menor propor
ciOn de biomasa en hojas, pero el peso especfficoda: e.stas es muy 
grande, como resultado, la tasa de área f.bliar de estas pHlntulss 
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es muy baJa <TAF=F'BH X lIPFE)" como siil meocionO ,en 2~2.. Ademés, 
el c:ontenidQ relativode peso seco foliar pe estas pléntulas es el 
mas grande (PFR '" 19.9 7.) ~ al igual que el corrl:enido foliar .espe
cHico de agua <CFEA = 1.5,6 g dm-2. L 

En c:ont,raste. las pl.intulas crecidas, bajo el dosel pre
sentan los valores mas pequef'1'os de estos parámetros (13.6 % de 
peso seco foliar y 1.05 g'dm'Z de agua). 

La demsi dad estomatica <DE) de 1 as pUmtul as del sit i o 
abierto es significativamente mayor en relación a las plantulas 
del el:a.ro y bajo el dOsel. 



60 

1. Crecimiento. 

1.1. Crecimiento de p14ntulas. 

Los mOdelos ele crecimiento 'de esta especie se muestran en 
1 as f1 gur as V. 9a a V. 9d. Los modelos correspondientes al .C 1 aro 
peq!.lel'l'o y el sitio abierto pre$entan valores del coeficiente de 
correlaciOn muestral. (r'/.) por- encima de 0.5~ mientras que en 
condicione.s bajo el dosel los valores de r2. son en gent:1ral bajos 
(alrl!!dedor de 0.3). 

El crec.1miento· t:1n biomasa dt:1 .1aj6 pl~ntulas del siÚo 
abierto. es el mayor <R = 0.287 ~. 0.02 mes-I

) siguiendo en orden 
decreciente las pUmtulas del claro y por o.ltimo .las. pHintLllas 
crecidas baja e.l dosel. En .tlrea foliar el creciriliento de las 
pl.!l:ntulas en el c:l:aro y .el sitio abierto es equivalente y mayor el 

.las crecidas bajo el dosel. 

Las tasas de c:recimi!imto en diAmetro del tallo en el 
claro yel sitio abierto son similares, aunque lavariábUlidad de 
los datos alrededor de los valores prOmedio es mas grande I11n el 
claro. Consideranqo la altura, el mayor c:recimientocorresp.onde a 
las plAntulas del claro (R: = O.175± 0.052 me5:- 1 ). Bajo.el dosel. 
el !=recimiento tanto en diámetro como en altura siempre es mas 
l·ento. ' 

Haciendo una comparación del crecimiento dentro de un 
mismo ambi.ente se. tienen los siguién.tes resultados~ 

Tanto en condiciones bajo el dosel como' en el claro 
pequéf'lo el crecimiento en biomasa y ~reafoliar e.s muy similar, a 
diferencia del sitio. abierto, entlonde el valor tle la tasa de 

. crecimiento en biomasa de las pl~ntulás es casi el doble de lal 
tasa ·de crecimient.o eh ~rea foliar. 

1.2. Crecimiento de. hojas, tallo y ralees 

El mayor crecimiento de ralces, tallo y hojas sie~pre se 
presenta en las pla.ntl.llas del sitio abierto. La TeR en biomasa de. 
ralees es aproy.imadament,e;:;: veces mayor en relaciOna las 'plt\ntu
las del claro y li!\screc.idas bajo el dosel.. El crecimiento del 
tallo c:onstituye casi el doble del correspondiente a las plantulas 
del claro y eltr1ple en relación a las pUmtula.s bajo el dosel 
(tabla V.é). 

El crecimiento en biomasade hojas en el sitio abierto es 
mayor, pero la diferene:ia <:on respecto al microambiente¡, del .claro 
pequel'To np es muy grande. 
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Tabla V.6. Tasas de crecimiento relativo (R) en bicmasa 
, de raI.c::ell(b-ra1Í::es)" biomasa del tallo '(o-tallo) y biomas~ dt;t 
hojas. (b...,hojas) de pllmtulas de: b·gn~b:g~9t:eY§i ¡:n.Ej:!;.gmª!§~!l§i!§:c:reci
das en invernaderos situados en ,c::ondic::i,ones de, sombra bajo el 
dosel cerrado ,en un claro pequef'lo. y en un sitio abierto. Los 
valore$ son calculados a partir de modelos de regr.esion lineal 
ajustadoS mediante un an~li$ls de varianza. 

, . A M B 1 E N T ~ " 

I __________________________ ~----~---------------
VARIABLE UNIDAD I 

DOSEL CLARO I A9IERTO 
• I t í 1 __________ __________ ' _______ ~ ________ • _______________ l _____________ _ 

, . 
El-raíces ;g.g~t '-1 ' mes 1 0..0."14 + o..()26 0..133 + 0..0.25 0..340. + 0..0.24 

I , . , 
B-talJo :g*~t mes! I 0.1,02+ 0.0.25 . 0.198 + 0.0.18 " 0..296 + 0.0.20. I " , 

I " I ' 
;g*dl 

, 
B-hojas mes l I 0.125 + 0.026 0.163 + 0.024 0.210 + 0.0.24 

: __ ...o:. _______ :_....;.. _______ ,.:..I ______________ ":"""ll.. ________ ~ ____ t_...:.. ____________ , 
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LasplAntulás del claro p~uet'lo y bajo el dosel maQtienen 
ta5a5 de crecimi entp l¡i!1'I biomasa de rafees muy similares. en cambio 
en biomasa de. tallo y hojas, el crecimiento tle las pl ántulas del 
claro pequel'fo es superior. . 

Dentro de un mismo. microambiente el crecimien.to de los 
componentes ele la pclántula es diferente. Bajo el dosel s el creci
mi.ento de. las hojas es ligeramente mayor al c:,.etimiento de tallo y 
ralees. En el claro, el tallo crece a una velocidat:! mayor, le cual 
explica el mayor crecimiento en altura de las plantulas crecidas 
en este ambi ente. En el si ti o abi erto. el ma.yor crecí mi ento qUl¡i! se 
precsenta entre los componentes de laplantula: es el de las ralees 
(R = 0.340 ± 0.024 mes·t ). 

2. . TamaNo. distribuc'ión de biomasa y morfolegi'a foliar • 

2.1. Tamal'lo. 

Existen diferencias significativas en biomasa, diAmetro 
del ti!\llo y i!\ltur a de las pi antul as de bQ!l!itlQ!iªC[!Y3! !ilY!lt.,ªm-ª.t.,ª!l:: 
§!.3!. En area fol i i!\r no se presentan di ferenc:ii!\s tt.ablaV. 7). 

Como resultado de una alti!\ tasa'de crecimiento en bioma
sa, . las plántulas dal sitio' abiel"to poseen . mayor cant.idad de 
biomasa con respecto a las plAntulas del claro y bajo el dosel. 

En cuanto al di ametro., en orden creciente de magni tucl 
corresponden 1.05 siguientes ambientes: dosel cerrado <' claro 
pequel'lo < sitio.abierto. En cambio en i!\ltura los ambientes sé 
Ordenan como SigUEH dosel c:err~do -( sitio . abierto < claro peque

. No, 'en estos dos t11 ti mos ambi entes los vi!\lores 'promedi o se encuen
tran muy cercanos. 

No se presentan diferencias s1gnificiltiva$ en cuanto al 
nñmero de foliolos por plantula. En cambio, el m3~ro de hojas 
$impl eS y compuestas de las pl-ántu1as s1 presentan diferenci as. .E.l 
n!lmero de hojas compuestas es mayor en las plAntulas del sitiO 
apierto.· ya su vez, el nümero.de hojas simp'les . es' menor, de 
manera. contraria a lo que ocurre con li!\S plantulas bajo él dosel. 

2.2. Distribución de biomase. 

Ex.isten diferencias significativas en las. proporciones de 
biomasa de rafees, tallo y hojas de las pl4ntulas (tabl~ V.7). En 
li!\ figura V.10 se musstr.¡;;. el comportamiento de la PBH. PBT. Y PBR 
de las pltmtulas de esta especie a travll.>s del tiempo. l_",s plantu
las bajo el dO.sel y el claro p.oseen mayor cantidad de biomasa 
asignada i!\ las: hojas, mientras que en el sitio abierto la mAyor 
inver .. siOn de biomasa es destinat:!.aa las raices.· 'Asf. el valor ele 
la PBH en el sitio abier,\:o const:ituye i!\proKimadamente solo la 
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Tabla '1.7. Caractedsticas de laspl4ntulas de loncnocarpus9uatemalensi.s 
después de 1.9 meses de crecimiento. los valores son promedios ( ± D.E.) 
por condicl6nexperlmental .Se dan los va lores dé F Y P a par t ir de los 
I\I!I)VA correspondientes. Promedios seguidos por letras diferentes son s19-

. nHicatlvamente difere'ntes de acuerdo ala prueba de.Dunean.· 

.~ OOSELCERRAD9 C1.ARO PEQ.U E lb SITIO ABIERTO F P 
Variab e '. . 

Tamafto 

~ biamasa ( 9 ) 1.236 t 0.463 (8) 2 .3~3 t 0.61J9 (B) 5.497:!' 1.775 (A) 35.0l+ ("0.0001 

-: irea fo liar { drl· )a.124 :!;0.927 (A) 3.7'1.7 ± 1 .204 (A) 3.560 t 2.307 (A) 2.16 NS 

't .dlimatra.del tal lo 

( mm ) z.98 :t 0.27 (e) 3.91 ± 0.34 (8) 4.95 :t 0.67 (A) 41.18 . ~ 0.0001 

'taltura( cm ) 19.3 ± 2.80 (e) 32.9 ± 1.90 (A) 28.0 ± 6.50 (B) 21.11¡ <.O ,0001 

;'No:. de follolos 7 .4t 3.5 (8) n.9. t 3.8 (Ale) 13.2 :1:8.20 (A) '1..47 N5 

7.7 4.4 1.0 

·OlSTRIBUCION DE BIOMASA 

0.45 t 0.04 (A) 0.42 t 0 •. 06 (A) 0.23 ± 0.06 ,(8) 34.57 <'0.0001 

0.28 ± 0.04 : (B) 0.34 ±. 0.05 (A) 0.32 ± 0.05 (AJB) 5.39 <'0.0114 

0.27 ± 0.03 (8) 0.24 ± 0.05 es} 0.46 ± 0.08 (Al 37.67 <0.0001 

0.38 i±. 0.07 (B) 0.32 ~ 0.08 (8) 0.87 ± 0.29 (A) 27.68 <:0,0001 

1.70t 0.11 (A) 1.56 t .o.~l (A) 0.624t 0.198 (B) 61.67 < 0~0001 

Caráéter fs ti cas 

0.292 :!:. 0.075 (A) .0,323 1: 0.087 (A) () .283 ± 0.091 (A) 0.25 N.S 

. a 
i más grande ( <In, ) 0.4171:0.157 (A) 0.598 t 0.165 (A) 0.564 ± 0.190 (A) 0.90 NS 

-PFE ( gdm-2) 0.2.7± 0.01 (8) 0.27 ± 0.01 {al 0.370 :!: 0.032 (A) 72.26 <0.0001 

0.88±0.05 (8) 0.89 tO.05 (B) 1.03 ± 0.03 (A) 31.20 ~O .0001 

23.3 ± 1.20 (a) 23.3 tl.00 (8) 26.4 t 1.50 (A) 19.~4 <:0.0001 

densidad esto-

mática ( "o.mm-~ H8.5 t 23.90 (8) 116.5 t. 32.20 (B) 207.9 ± 27.20 (A) 103.19 <'0.0001 
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mitad del valor de. la. PBH de las pl.antulas de los otros dos 
ambientes. En cambio~ el valor d .. la PBRes cerca del doble dé loe 
valares correspondientes él las condiciones bajo el dosel y el 
claro. 

En esta especie se observa el mismo patrOn de distribu
ción de la biomasa de las plAntulas de Cor:g!¡i\o a excepciOn de la 
PBT de las plantulasdel claro, "la cual es mayor a la I""E!T de las 
plAntulas bajo el dosel. Esta ((nlca diferencia sedabe a la mayor 
tasa de crecimiento del tallo en las plantulas de LO[U;;:OQ!;!'!CQ!i!§ que 
crecier.Dn en el c.1aro. 

En. cuanto a la tau de iIr.ea foliar, las pHlntulas· del 
.sitio abierto poseen 105 valores mas pequéNos,es decir. hay una 
.menor inversión de biomasa.en Area foliar. 

2.3 Morfolog.fa foliar. 

El tamaNo 
.mismo en ·lostres 
solamente la mi Silla 
di5tribulda de la 
anteriormemte. la 
abi el"'to es mayor. 

prQftledi o del fol i.o1 o de 1 as pll!ntul as es el 
ambientes. Asf, las PIAntulas presentan no 
superficie foliar sino que Il!sta se encuentra 
misma manera, sin ·embargo. .como se mencionO 
productividad final de las plantí..tlas del sitio 

El peso foliar especffico de las pUmtulas del sitio 
abiertp es muy grande CPFE=O,,370 ± 0.032 9 dm-Z )_ es decir, las 
pl.!ntulas de es.té ambiente presentanfoliolos con mayor cantidad 
debiomasa por unidad de Area. 

Las diferencias en cuanto·al contenido·folial'" especffico 
de agua (CFEA) y al. contenido relativo de peso seco foliar (PFR) 
.son . muy pequerras. 

-~------------------



1. Crecimiento. 

1.1. Crecimi ente de pI !ntulas. 

Los coeficientes de correlac:iOn muestralCrl. ') de los 
modelos dec:recimiénto fluct~an entre 0.30 para el crecimiento en 
biomasadé las plAntulasbajo el dosel hasta 0.78 para el creci
miento en biomasa del sitio abierto <fig1..\ras V.li.a a V.U.d), 

Las tasas de crecimiento relat.ivo mas altas, en cualquie
ra de las pi\\rámetros considerados. corresponden al ,sitio abierto. 
Las tasas decrecimiento en biomasa ,y Area foliar a1..\mentan en el, 
siguientéorden: dOsel cerrado < claro peqUél'l'o <: sitio abierto. 

Las plantulas bajo el dosel y el claro peqüel'l'o cOmparten 
la misma tasa de crecimiento en diámetro del tallo, siendO aproxi
madamente la mitad de la correspondiente al sitio abiérto. 

Las diferencias qlle se presentan en la tasa de crecimien
to ,en altura de las plántulas de los tres ambientes no son ml..J.Y 
grandes. 

Comparando el crecimiento de las plaftntulas de un mismo 
ambiente, en condiciones bajo el dosel y,el c:1aropeq:ueNo la tasa 
de crecimiento en érea foliar es aproximadamente el doble de la 
tasa de crecimiento ,en bi,omasa. 

1.2. Crecimiento de hojas tallo y rah:es. 

El mayor crecimiento de hOjas" tallo y ralcescorrespónde 
a las plantulas del sitio abierto. Las tasas de crec1miento de 
rafees y tallo de las plantulas crecidas en este ambiente consti
tuyen el triple de las tasas de crecimiento correspondientes a las 
pI ántul as bajo el dosel,. y el dobl e con respecto a 1 a tasa de 
crecimiento de las hojas (tabla V.9). 

El crecimiento correspondiilmte a. las pl~ntulas del claro 
se encuentra en un nivel intermedio entre los otros dos ambientes. 

Dentro de un mismo a,mbiente, cualqui,era que sea, el 
crecimiento en b1.omasa de las plAntulas es, dirigido princ:ipalment,e 
hacia ratces, y hojas. En condiciones b""Jo el dosel, la tasa de 
crec,imiento de hojas es mayor á la ta5ade crec.imiento de ralces, 
pero en el sitio abierto, l,a T.C.R. en ambos ol"'ganos es similár. 

Si se parte del patrón de distribución de l;¡'iomasa de la 
pHmtula reci&>n germinada. el mayor porcent,aje de la biomasa de la 
plantula corresponde al tallo (76.8 'Y.) J mientras que hojas y 
rafce:; presentan una pequel'l'a proporcion d~ la biomasade, la plan-
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105 valores de la tasa de crecimiento relativo (R) correspondientes a cada uno de los ·modelos de regresión 
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Tabla V.9. Tasas de crecimiento relativo (R) en biomasa 
de ralees (b....,-afees). biomasa del tallo (b-talloJ y' biomasa de 
hojas <b-hojas) de pllmtulas de QmQnª!@iº!@!.f~ª crecidas en 
invernadero.s si tuad.os en condiciones de sombra bajo el dosel 
cerrado, en un claro pequeffo~ yen un sit.io abierto. Los valores 
son calculados a partir de modelos de regresibn linea.l ajustados 
metliante.un anAlisis de varianza. 

, .. 
I A M B 1 E NT E I 

',: VARIABLE 
1-:---_____ ..... _________________ , _____________________ .1 

UNIDAD .~ 
DOSEL CLARO ABIERTO - . . . 

1,, ________ -:"'_1 __________ , __ ' _____________ l ____ ...:. __________ f _____ ..;.. ___ ..... _____ 't 

· B-ralces gfgl -1 • 
mes t 0.1.32. + 0.039 0.222 + 0.023 I 0.406 + 0.025 · I · g.~ mes l I 0.084 + 0.02 0.138 + 0.026 0.254 + 0.029 , 

9*0
1 -1 " mes : 0.222 + 0.03 0.3.18 + 0.033 0.436 + 0.038 

_.,.. ___ ...... __ ._, . ________ . __ t ______________ 1 __________ ~ ___ I.:..._ _________ . ___ ..;..·1 



tul a (12.6 1: Y 10.7 1: en hojas y ral ces respecti 'lamente) ". 

i+ diferencia del sitio abierto. en dondela$ plántulas 
han conserv.u10 .e1m1smo patrOn de distribucif5n de. b10masa" bajo el 
dosel y ene! claro. p~ull1o el crecimiento de hojas y rafees· há 
variado además en ;:unción del ambiente" ya que la TCR de hojas 
consti tuye cerca del dobl e de 1 a TeR de rafees • 

. 2~ TamaI'To. distribución de biomasa y morfo10gfa fo1 i ar • 

. 2.1. TamaI'To.· 

Las plAntulas del sitio abierto presentan significa~ 

t1vamente mas blomasa~ mas Area foliar, mas dillmetro y mas altura, 
aunque en este Clltimo par~metro hay eqUivalencia est.sdlstica con 

'. el claro ( tabla v. un. 

Las pl~ntulas del claro y baje el dosel comparten la 
misma .'liJiomasa yllrea foliar. principalmente a c.ausa de la alta 
variabilidad de los datos para las plAntulas del claro. De hechQ. 
c:omo ya semenc:ioriO,. los valores absolutos de las tasas de crec:i
miente en estos parAmetros son siempre mayores en el claro. 

Elndmero dé! hojas presentes en las plllntulas del sitio 
abi.erto es ligeramente mayor al que presentan las pl.l!.ntulas bajO 
eldos~l. pero equ1valéntesen este parAmetro con el Claro (tabla 

. V.IO).: Tanto el tamaf'fo promedio de las hojas, como el. de la hoJa 
mAs gl"';ande p"es~ntan el valormlls gra:",de en las plAntulasdel 
sitio· abierto. LaspUntulas del c;larQ y baje el do$fÍ!lcomparten 
los misfllosvalore.S; en estos parametros~ 

.2. Distribución de biomasa. 

Existen dife.rencias slgnifica1;JvE.!s en la biomasa de 
. rafees, tallo y hojas y las proporciones resp'ec::tivas a la b:iomasa 
total d.e la pllmtul a (tabla· V.10). La biomasa de raices. tallo y 
hOjas es lIl;Ilyor .. en el s.1 tio abierto, pero las proporciones respec-
tivas va.rian 5egOn el ambiente. . 

La PBH EI.s similar en los tres ambientes, mientras que l.a 
PBT es mayor para las pll!.ntulas bajo el closely menor para las 
del sitio abierto. Con respecto a las raic::es. el patrOn es igual 
al que siguen laspllAntulas det:!2I:Q!ª ybQn!;DQi;ªI:!2Yal se invierte 
mayor cantir;lad debiomasi!\ a 1.as ralcesen el sitio abierto que en 
el claro y bajo el dosel. A lo largo del tiempo, la PBH y la PBR 
se mantienen relativamente con$tantes <figura V.a2> .• 

Para las pI ántul as del claro y las crecidas bajo el dosel 
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Tabla V.l0. Caracterfstlcas dé las plántulas de Omphalea oleifera despu6s de 
7.9 mes.es de crecimiento. Los va lores son promedios ( t. II ,E. ) por condicl6n 
experimental • Se dílll los .válores de F Y P a. partir de los ANllVA correspon
dIentes. Prome. los seguldosPor letras diferentes son sIgnificativamente di
ferentes de acuerdo a la prueba de Duncan, 

~ OOSEL CERRAOO ClARO PEQ.UEfb S:\TIO .ABI ERIO F .P 
.. Variable ..•. 

Tamaflo 

- blomasa ( 9 ) 3.273 t 0.179 (B) .5.061 t 2.152 (a) 17.397.t 4.330 (A) 36.32 <'0.0001 

área follar ( dJ, 4.9J7 ± 1 .445 (a) 7.803 t 3.044 (B) 18.204 t 3.393 (A) 25.46 <0.0001 

~ diámetro de I :taHo 

( mm) 8.061: t .05 (B) 7.64 t t .70 00 n.181; 1.190 (A) 11.58 <'0.0003 

:. a:ltura( cm ) 41 S t 9.60 (B) !H.O 1; B.l0 (AlS) 59.8 1:8.70 (A) 5.84 <0.0080 

• 110. de hojas 6.8 1; 2.5 (e) 8 .• 3 ± 1.9 (Ala) 1Q.6 1; 3.20 (A) 4.61 ·"0.0194 

lilsT1UBUcuiM DE SIOMASA 
':0.0176 - PBIt 0.251: 0,04 (B) 0.30 ± 0.02 (A) 0.291;0.05 (A) 4.74 

c._ l'1lT 0.56 t 0.03 (A) 0~51 ± 0.02 (8) 0.44 ± 0.02 "(e) 20.55 <'0.0001 

.;, PBR 0.19 ±0.04 (e) 0.181: 0.03. (8) 0.27 ±0.O4 (A) 20.04 . <0.0001 

~- 1'./11 0.24 t 0.07 (e) 0.23 ± 0.05 (8) .0.36:!: 0.07 (A) 19.33 ~O.Oool 

'~TAF 1.$0 I 0.21 (A) 1.58 ± 0.19 (A) 1.10:!: 0.32 (s) 6.1<1 <0.0067 

ta r:acte r f s t leas 
.~ 

4rea ~romedio por 

hoja ( dm? ) 0.781 1: 0.313 (6) 0.917 ± 0.227 (s) 1.654 ± 0.606 (A) 11.93 <0.0002 

.. ~. área de la hója 

más grande t dm4) 1 .250 ±0.51 O· (8) 1.377 t 0.300 (8) 3.146 ± 0.553 (A) 19.81 <0 •. 0001 

.~. PFE( gdm"2} 0.17 *' O.Ol (B) 0.19 ;t 0.02 (e) 0.26 1: 0.05 (A) 33.62 {O,aoOI 

\.. CFEA. ( gdm"f) 1.07 ± 0,04 (B) 1.10 ± 0.03 (8) 1.6210,26 (A) 34.15 <.0.0001 

.1" PFR ( % ) 13.5 :!: 0.80 (Il) 15,1 ± 1.10 (A) 14~6 ± 0.80 (A) 8S5 ~.0014 

. ;:.. deos ¡ dad esto-

lIl'tica ( lIo.mñ2) 61.3 1: 12.6 (e) 91.51:24.3 (8) 199.6 t 53.0 (A) 133.71 <0,0001 
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se presenta un valor de T.A.F. equivalente" mayor a la que pre
sen1::an las plántulas del sitio abierto. 

2. ,3. Morfalogfa fel i ar. 

Las plántulas de ºIDQ!:lªl~ª presentan diferencias signifi
cativas entre ambientes en cuanto al tamaNo promedio de la hoja, 
aslcomo en cuanto al PFE, el CFEA y el PFR •• 

Las plántulas del sitio abierto poseen hojas de mayor, 
tamal'ro y con un mayor valor de pesoespec:ffico. Las difereñcías de 
la ToA.F. en ·estas plAntulas probablemente se deben tlnicamente a 
la. varia.ciOn en de este parAmetro. 

El contenido '*'oliar especffico dea.9uá crEA> de ,las 
pl Antul as del sitio abierto es relativamente muy alto(1.6 g dm-a ). 
Las pUmfuÍas cel claro y bajo el dosel presentan un valor mucho 
mas pej:fuel'ro, ya que las diferencias entre la .biomasa foliar y peso 
fresco a nivel de saturación son mucho mas pej:fuel'ras relativamente. 

" 

El contenido relativo de peso seco foliar (PFR) es . bajo 
(el peso fresco foliar a saturación es muy grande en relación a la 
biomasa f¡;:¡liar). Las plán'!:l.¡las del claro y bajo el dosel presentan 
un PFR ligeramente menor al de las plántulas del sitio. abierto 
(tabla V.U». 

La densi dad estc.mAti ca en 1 as pI ántul as de Q!!l!;!Ostl,ªª si gue 
el mismo patrOn .de 1 a$ p1 Antul as de !;Qr:gi.ª y bQ!l!i!:lQ!iªt:I.U!fi= hay 
siqnifj.cativamente mayor nümen;¡ de estomas por mm en. las plAn
tula'.S del '.Sitio abierto que en las que crecieron en el claro y 
bajo el dosel. 
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~. Efecto de la rotación ambiental. 

Los resultados de esta sección incluen a todos los 
grupos experimentales de plAntulas (ver Materiales y M~todos). y 
se analizarénen función de la~tasa de creci~iento relativo cor
respondiente a 2.5 meses después del traslado de las pléntulas de 
un ambiente a otro, asf ccomo de'su tamaf"lo. patrón de distribuc10n 
de biomasa y morfologfa Toliar después de transcurrido ese tiempo 
(coscecha IV). 

1. VariaciOn de la tasa de crecimiento relativo. 

Como tendencia general, el cambio hacia el sitio abierto 
ocaSiona él mayor aumento en la TCR de las plAntulas, miéntras que, 
el cambio hacia las condiciones de s,ombra bajO el dosel causa una 
fuerte disminuciOn. llegandp incluso a valores negativos, en las 
plA:ntulas provenientes del sitio abierto (figura V.13a). 

Las plAntulas provenientes del claro llevan cierta ven
taja con respecto a las. pI Antul as crecidas bajo el dosel, de tal 
manera que el grupo que sobr.esale Tinalmente. c presentando la mayor 
TCR, es el grupo de pI Antulas que crecieren en el claro y que 
fueron trasladadas post;eriormentf;ll al sitio abierto (R := 0.452 ::t 
0.08'77 mes'). 

En la tabla V.l1 se presentan las tasas de cre~imiento 
~elativo en biemasa. área foliar. diámetro y altura. En Area 
foliar el cambio hacia el claro pequeNo produce el mayor estImule 
en la tasa de crecimiento, y de mánera contraria, las' plaotulas 
trasladadas al sitio abierte sufren un fuerte decremento en su 
tasa decrecimiento. Los grupos que sobresalen de la mayerta son 
el grupo de plAntulas quepermanec:iO en el claro (grupo control 
"CC'" y el grupo "AC" • 

No se apreci.an grandes diferencias en la T.C.R. en dill
metre de las pl&ntulas. ai.mque en promedio les mayeres valeres 
sil!!mpre pertenecen a laspll\ntulas trasladadas hacia el sitio 
abierto (incluyendo el grupo control "AA"). grupos extremos 
ceICresponden a las pl,Antulas permanentes bajo dosel ("SSft) y a 
las pl.lntulas presentes en el sitio abierto provenientes del.clara 
("CA"). Estas illtimas duplican la tasa de crecimiento del grupó 
control del si ti o abt:erto (RCA I RAA~ 2) •. 

En altura el. grupo control de pl&ntulss del sitio abierto 
("AA") es el que pOSE!e la mayor tasa de crecimiento. Las pll\ntulas 
trasladadas al claro o al sitio abierto presentan una TCR mayor a 
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medio en cada caso. -
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Tabla V.l1. Tasas de crecimiento relativo en biomasa, área follar, diámetro y altura de plántulas de 
.~ordia megalantha oorrespbndlentes alpe.rfodo comprendido entre. los 2.7 Y5.4 meses (RZ.7-5.4 ) y entre los 
5.4 y 7.9 meses t RS.4-7.$1 ) ANTES Y DESPUES de la rotación ambiental respec:;tivamente.Cada valor de R corre.! 
ponde a la pendiente promedio <:!: O.E.) de una regresión lineal (n"18). Se incluyen los niveles de significall 
cía (P) del análisis de varianza de cada una de las regresiones. 

1I10l'jllSA AMI" _,AFt InAI'fETJ¡D M~ ., 9"' _"') P tdoo> dot-" ... 5'" ) P (- .....r -.0-' 1 P C.:... ...,.' _gIl 

B~w.'f post' L <::5!1l1A"" 0 .. ::7 .t: o .. v(.. ( á.OOl 0.29 = 0 .. ('17 <0 .. .,01 v.o::- :!: 0.0;:': < ü.(lOl 0.1"':' o.tI:" 

D<>$¡;L- l)os(;.1.. ... .::.ltJ 't :) .. Cr'Y < v.05 "'O~1~ t 0 .. 1:'9 ~!S -';,,02 :: .:1.0:: NS -0.05 .::. O~Q~ 

Pe:~?"tJt!s ~S.1f-l)l I>Of>IiiL -=-_111':' (,.07 C.C~ NS O.('I~ :: 0.08 1'$ 0 .. 06 ::: c.~: < c. ¡ o .. oe ! o~ o:: 

bt>$S L -'~í!tI¡ R"Io .0.34 = c..ca " D.OOl .... ~.(''7 :! (i~ot ·,8 O.!9::'C'~04 < ~.<'OOI o~n~ ,!., e.O:: 

~"l'T"ES 1*1~.~'" ::Lf\RO PEla"""'" C.Z':, :: n.o:. < (¡.Ol 0.17 ':'; n.o: < 0.05 0.00 :: 0.0;,)" NE O.oc ± 0.('2 

::J..AAC --'WS¡¡L 0.09 :t 0 • .0.6.- N5 C>.l:' -= 0.05 .«" \7.05 CJ.09 ± ,J~OZ (' (;>.01 'l.1)1 :t O.o:"J; 

DES'ot}S= p, ... o'tJ!j C'V',:a: --Ct..Af'm 0.::10,!" 0 .. ($7 < 0.01 O~:!'! ~ o. O~ <: 0.01 0.09 :: 0 .. 03 < ~.C! 0.0''7 ! 0.0'5 

c!'ARO - ... aliltll> 0.'\5::: 0.09 " •• ""01 0.01 :::t ~'*O9' NS 0.:'3 :t 0.0':;' " .0.0001 0.04 ::- 0.011 

A~jT=S ~u •• .; SITIO "1I."li1"!) C.38 O .. Oé. < 0.0001 0.27 ± 0,,07 <.0.00' O,.!! = O.Q:> < ':'.,"O¡ 0.1113.:- o.na 
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1.as plAntulas que fueron llevadas a las condiciones bajo e! dosel, 
yde I!'!st<:ís. el grupo que· crece mas rApi do es el Clt.\e pcovi ene del 
sitio abierto ("AS"). 

2. Tama~o. distribuciOn de biomasa y morfologfa foliar. 

De acuerdo a los resultados del AnAlisis de Varianza de 
doble entrada (tabla V.12) existe un efect.o altamente significati
vo tanto del ambiente previo. como del ambiente presente para 
todas las variables. Esto significa que las plantulas presentan 

. diferencias reales entre si por provenir de distintos ambientes .• y 
por haber sido sometidas él. un nuevo ambiente. Esto último parece 
de mayor importancia, .ya qu.e lo que se desea I!'valuares la capaci
dad de aclimataciOnde las plAnb.\las al nuevo ambiente. Las varia
bles PFE, PBH. PBR Y TAF presentan efectos significativos de la 
interac!::iorí de los factores. 

La -ftigura eV.13b) muestra los resultados del crecimiento 
en biomasa después de casi tres meses de efectuar los cambios 
ambiE!'ntale$ (t=7.9 meses). Como SE! espera. el cambio hacia el 
sitio abierto incrementa en· gran medida la biomasa de las plAntu
las, mientras que .elcambio en la direl::.ciuOn contraria (hacia el 
claro o hacia.las condiciones bajo eldo5el) reduce la cantidad de 
bioma,sa final de las plAntulas~ Los grupos "SC" y "CS" no presen
tan diferencias en este parámetro. 

Los datos referentes al número de hojas de las plántulas 
p.resentan una variabilidad muy grande, 50bre todo en las plc!lntulas 
provenientes .del si tia abierto y del clart~ (figura V.14a). Unica
mente se puede decir qUE! existe una tre:ndencia al incremento de 
esta variable en la.s plAntulas sometidas al ambiente del claro. 

La variabilidad asociada al área promedio de la hoja 
,también es muy grande Higura V.14b). Bu:eptoel grupo "AS", la 
menor variabilidad se presenta I!'n las plAntulas que han sido 
trasladadas a.las·condiciones bajo el dosel. En los grupos restan
tes el área promedio tienue a incr'ementarse. 

El patrón de distribución de biomasa de la p14ntula se ve 
altamentamentemodificado por el efecto de loséambios ambientaleS 
(figuras V.15a y b). La proporCión dé biomasa en hojas se reduce 
fuertemente en los grupos de plántulas llevauos alsit10 abierto, 
yse .mantiene relativamente constante (0.5) en la5 pli!ntulas 
sometidas a los ciilmbios dosel cerrado - claro pequerro o viceversa. 
Las plántulas del sitio abierto incrementan la PBH después de ser 
sometidas a lqs otros dos ambienteS. De man,eracontraria, la 
proporciOn debiomasa en rafees aumenta drásticamente en ·el sitio 
abierto, y disminuye bajo el dosel o en el claro. 

Tanto la PBHcomo la PSR muestran un efecto significativo 
de la interacción de los ambientes previo y presente <tabla V.12)·. 
Esto significa que el efecto del ambiente previo no es ~nc!epen-
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Tabla V.12. Resultados de los Analisis de Varianza de 
doble entrada para diferentes variables referentes al tamaNo. 
distribución de la biomasa '1 morfologta foliar de plAntulas de 
j;gr.gi.ª ~gªlªntl:!ª (Factores: Ambiente previo. n = 27; Ambiente 
presente, n == 9). 

-------~----------------------------------------------------------

VARIABl..E AMBIENTE PREVIO AMBIENTE PRESENTE AMe. PREVIO x 
AMB.PRESENTE 

----~-------------------------------------------------------------

F P F P F P 

elOMASA 64.8 < 0.0001 60.8 < 0.0001 5.3 < 0.001 

AREA FOLIAR 25.2 <: 0.0001 15.6 <: 0 .• 0001 1.4 NS 

DIAMETRO 59.5 < 0.0001 59.8 < 0.0001 1.4 NS 

ALTURA 28 .• 9 < 0.0001 14.5 <: 0.0001 0.7 NS 

NUM.HOJAS 9.5 <: 0.0001 13.1 < 0.0001 0.5 Na 

AH 23.4 < 0.0001 5.3 <: 0.01 0.5 NS 

AHM 4.4 <: 0.1 6.8 <: 0.01 0.2 NS 

p.e.H. 38.0 < 0.0001 223.1 < 0.0001 5 •. 1 <: 0.001 

p.e.T. 29.6 < 0.0001 2;4.7 <: 0.0001 0.1 NS 

P.S.R. 7.2 <: 0.001 186.5 < 0.0001 6.7 < 0.0001 

R/V 4.6 < 0.01 217.3 <: 0.0001 6.9 < 0.0001 

T.A.F. 64.1 <: 0.0001 251.9 -( 0.0001 9.6 < 0.0001 

P.F.E. 37.1 < 0.0001·· 113.0 < 0.0001 2.3 <: 0.1 

C.F.E.A. 30. i <: 0.0001 46.5 -( 0.0001 1.0 NS 

P.F.R. 10.9 < 0.0001 63.5 <: 0.0001 1..7 Na 

------------------------------------------------------------------
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diente del efecto del ambiente presente. 

Los valores de peso foliar especffico (PFE). del conte
nido foliar especffico de agua (PFEA) y del peso foliar relativo 
(PFR) se r.esumen en la tabla'V.13 tt=7.9 meses). 

El cambio hacia el sitio abierto produce un incremento 
del PFE, y el cambio hacia el claro o las condiciones bajo el 
dosel causa una reducciOn del PFE (35 Y 20 'Y. para los grupos "AC" 
y "AS" respectivamente). SOlo las plAntulas "CS" no modificaron 
significativamente el PFE. 

Los valores de CFEA se incrementan ligeramente en las 
plAntulas de la selva llevadas al claro y al sitio abierto (24 y 
32 'Y. respectivamente>, el resto de las plAntulas no presenta 
diferencias aparentes en este parAmetro. El PFR pressnta un com
portamiento similar, presentándose el mayo incremento en las 
p14ntulas sometidas al cambio dosel cerrado - sitio abierto 
C"SA"). 
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. Tabla V.13. Valores de pesoespecffico foliar. (PFE). 
contenido .relatlvo de agua. (CFEA) y peso seco foliar relativo 
(PFR) de plllritul as de !:<Q¡:Q!.ª IIl@gA!s!ltb.ª 2.5 meseS'. después de 1 a 
rotac:iOn a,mbiental (cosecha IV; X :t D. E.. n=9). 

VARIABLE UNIDAD DOSEL CLARO ABIERTO 

-----.--------""!"'"---------------------------------

ABIERTO 

P.F.E. 0.17 ± 0.02 0.21 ± 0.03 

C.F.E •. A. (g dni') ·1.05 ± 0~07 ·1.18 ± 0.12 

P.F.R.· (,,) 

P.F.E. 

( " ) 

P.F.E. (g dm-'> 

C.F.E.A. (g 1.'10(1) 

P.F.R. ( X ) 

13.70 ± 1.30 15.1 ± 0.9 

1.12 ± 0.05 

0.22 ± 0.01 

1.14 ± O.Oó 

ló.50 ± 0.70 ló.O ± 0.9 

0.32 ± 0.03 0'2ó ± 0~04 

1.41 ± 0.09 1.36 ± 0.10 

lS.5 ± 0.9 ló.l ± 2.0 

0.31 ± 0.08 

1.38 :t 0.32 

18.1 ± 0.9 

0.33 ± 0.04 

1.::$3 ± 0.13 

19.9 ± 1.4 

0.40 ± 0.07 

1 .• 60 ± 0.11 

19.9 ± 2.9 

---------------------------------------------------------------
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1. Variación de la tasa de crecimiento relativo. 

El comportamiento de la TCR en biomasa E!''.5 similar. al de 
1 as plAntUlas de !;;!;;n:!;;!i5!. Aquí, se presenta una TeR mayor en los 
grupos de plAntulas presentes en el sitio abierto. a excepcibn 
del grupo contt"ol ("AA"), el cu.al posee· una TCR rel ati vamente 
inferior y similar a la del grupo control del claro ("CC",. En 
contraste. las plantulas trasladadas del sitio abierto a condi
ciones de sombrá bajo el dosel ("AS") t:U.sminuyen drAsticamente su 
crecimiento hasta obtener una TCR con signo negativo (R -0.141 
:!: 0.066 mes-I ). en otr'as palabras, sufre un decremento en su 
,biomasa (figura V.1ba). 

En Area fol iar las plal'.tulss llevadas al sitio abierto 
liIuestran una TCR relativamente grande, al igual ql.le las plAntulas 
que se encuentran en el claro. En cambio. el grupo dli! ,plAntulas 
que permanet;:ieron bajo el dosel ("SS") presenta un crecimiento, 

. casi nulo. Entr.e todas 1 as pI antul as, 1 as que pertenecen al grupo 
control del claro. ("CC") son las. de mayor tasa de crecimiento en 
promedio (R = 0.236 ± 0.064 mes-I ) (tabla V.1.4). 

Considerando el diametro, las plAntulas que permanecie
ron en el el aro ("CC") sobresalen con un valor de TCR de 0.349 ± 
0.247 mes- I ). En orden decreciente, lé siguen los grupos de pl&n
tulas .. t.rasladados al sitio abierto ("SA" y "CA") Y los grupos "SC" 
y "CS". Las plAntulas provenient.es del sitio abierto, junto con 
los grupos controles uAA" y "SS" presentan las menores tasas de 
crecimiento en est~ par.!!metro • 

En altura se concentran las plantulas de 
"SC", "CC", . "SA"',. y "CA" con tasas de c':recimiento 
relaciOn a las pl!ntulas que fueron ll.evadas a las 
bajo 'el dosel junto con los grupos "SS" y "AA". 

los grupos 
mayores en 
condicion.es 

2. Tamal'lo. distribución. de biomasa y morfologfa foliar. 

Para la mayorfa de las variables considera~iils se presen
tan efectos significativos del ambiente previo y, del ambiente 
presente <tabla V.1). El diámet.ro. el "rea foliar y el área 
promedio por fol.i 01 o no pre:senta efectos si gni -ficat.i vos del am
biente previo. La interacciOn de factore·g es significativa e.n la 
I;'roporciOn de biom.asa del tallo y ,el cociente rafz/v4stago. 

Los resultados del crecimiento en biomasa se muestran en 
la figura V.lbb. Las plántl.rlas ll.evadas al sitio abierto presentan 
mayor biQmi.\saque las plántulas llevadas al claro y éstas a su vez 
presentan mas b:i.omasa que las p14ntulas sometidas a la condiciones 
de !¡iombra bajo el. dosel. Al mismo tiempo. las plAntula.s provenien-
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Tabla V.ll¡. Tasas de erecimiento relativo en blomasa, área foliar, diámetro y altura de plántulas de 
LQnchocarpus u temalensis correspondJentes al perfodó comprendido entre los 2.7 y 5.4 meses. (RZ.7-5.4) yen 
tre los 5.4 y7.9meses RS.4-7.9) ANTES yOESPUES de la rotación ambiental respectivamente. Cada valor de R 

·correspondedsléI ·pendiente promedio <:t O.E,) de Una regresión lineal (n-18). Se incluyen los nlve les de siS 
n If I canci a (P) de laná Ji s fSde varianza de las regresiones. 
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Tabla V.l.· Re.!Sl..lltaelos ele lps. AnAlisis ,ie Vsrianzade 
elCÍble entrada par& diferentes variabl Etsreferentes al. tamal"rb. 
d.istribuc:iOn de la biomasa y Inorfologla .foliar dé pllintl..llas de 
bQDJ;bQ&ªtQ!.m gb!ª:tªHlllma1a(F~t:torEtsl Ambiente preViQ,n = 27; 
Ambiente presEtnt·e, n =t;). 

-------------------------------------- --~----------~---

VAR1 Al3LE AMBIENTE PREVIO .AMBIENTE PRESENTE . AMB. PREVIO X 
AMB. PRESENTE 

. . --------------------------------------------------------
F P F P F P 

BIOl'JAaA 15.2 < 0.0001 37.7 o( 0.0001 0.9 Na 

MEA FOLIAR 1.2 Na 3.6 < O.OS 0.8 Na 

ALTURA 10.0 < 0.0001 11.9 < 0.0001 1.2 NS 

DIAMEtRO 1.0 Na 1.0 Na 1~0 NS 

AH 0.9 N.S 0.6 Na 0.9 Na 

P.S.H. 31.3 < 0.0001 73.4 (, 0.0001 1.6 Na 

P.S.T. 3.0 .< 0.1 6.0 < 0.01 3.3 < 0.05 

P.S.R. 27.4 .< 0.0001 29.6 < 0.0001 2.0 < 0.1 

R.tV 26.5 < 0.0001 27.7 < 0.0001. 2.4 < 0.1 

P.F.E. 24.8 < 0.0001 22.3 < 0.0001 0.6 Na 

C.F~E.A •. ·3.8 < 0.05 3.3 < 0.05 3 .. 1 < 0 .. 1 

P.F.R. 11.0 < 0.0001 10.2 < Q.ooO:l: . 1.5 Na 

--~--------~------------------------------------------, ---------
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tés del sitio abierto tienen mas biomása con respecto a las~ prove
nientes del claro y .éstas son mayores él las plántulas provenientes 
de la. sOmbra bajo el dosel. 

número 
pO. El 
abierto 
valores 
tij!!<ndea 

En las figura V.17a y b se describe el .colllportamiento del 
de hojas y elérea promedio por foUQlo a través del tiem

nllmero ele fol.í 01 os ti ende a incrementarse en el si ti o 
y el cláro~ sin e'mbargo. la. variabilidad asociada á 105 

promedio es muy grande. El cirea promedio por foliolO 
permanecer c:onstante en lostre!l ambie_ntea. 

Al igLUll que en .las plá:ntulas de ¡;;QCI;{i,.i1h la proporción de 
I:\iomasa de hojas disminuyesignifi.cativamente en el sitio abiér'!;o 
al mismo t:l.empoquelá proporción de biomasa derafces se inc:re
ntenta. En las pt&ntulas del claro y bajo el dosel la.PBH y la PElR 
.se modifican solo cuando se spmeten al si ti o abierto:' ,la PBH 

,aumenta y la PBR disminuye (figuras V.1Ba y b). 

" . Después de la rotación ambiental (cosecha IV) el peso 
especi'fico' foliar !le incre~nta en las p14ntulas tra~ladadils al 
sitio, abierto' <15. '1. en el grupo USA" Y 22~ '1. en el grupo "CAn) y 
disminuye en l;as p;t.ántulasdel sitio ablertollevadasal .claro o a 
l,as c:ondic:io~sbajo el dosel ~ El cambio dosel c;errado "-. claro 
pequel'1o o vic.eversa no prt?dui:e,prác·ticamente ninguna variaciOn en 
este par4metro. Los valore!l de PFEA y PRFson muy similares y 
seguramentenc pr-ei!entiln ninguna variaci~significativa entre sf 
(tabla V. 15) • ' " 
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Tabla V.15. Valores de peso especifico foliar (PFE). 
contenido relativo de agua (CFEA) y peso seco foliar relativo 
(PFR) de pU.ntulas debgo.l;!1g{;!M:I':l:Y§, gY!!:!;.!iro!ªlerlá!§' 2.5 meses desp~s 
de la rotación ambi.ental (cosecha IV,'X± D.E •• N=9). 

~---------------------------~-----------------~---------------

VARIABLE UNIDAD DOSEL CLARO ABIERTO 

----------------------------------------------------------------
P.F.E. (g dm·') 0.27 ± 0.01 0.28 1: O 04 0.31 ± 0.03 

DOSEL C.F.E.A. (g dm"!:) O~ ;6 ± 0.05 1.00 ± 0.18 0.97 ± 0.05 

P.F,R. ( X ) 23.3 ± 1.2 22.1 ± 1.1 24.1 ± 1.5 

P.F.E. (g dllÍ"]. ) 0.27 ± 0.02 0.27 ± 0.01 0.33 ± 0.04 

CLARO, C.F.E.A. (g dm') 0.95 ± 0.04 0.89 ± 0.05 0.99 ± 0.10 

P.F.R. ( Yo ) 22.10 ± 0.90 23.3 ± 1.0 25.3 ± 3.9 

P.~.E. (g ollÍ") 0.32 ± 0.04 0.33 ± 0.04 0.37 ± 0.03 

ABIERTO C.F.E.A. (g dllr1 ) 1.00 ± 0.14 1.00 ± 0.07 1.03 ± 0.03 

P.F.R. ( X } 24~3 :t. 1.4 25.2 ± 1.7 24.4 ± 1.5 

-------
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1. Variación de la tasa de crecimient:o relativo. 

El crecimiento en biomasa de las plal'ltulas presentes en 
el sitio abierto e51claramemte ",ayor con resp&lCto al resto de las 
plántLllas (figura V.19). 1::1 cambi.o hacia el claro no'. -favorece en 
gran med.idá el crecimiento de las p14ntulas. La TCR de laspl4n
tulas t.rasladádas al claro, ,junto con los grupos . "CC" y "SS" 
fluctéla entre 0.08 y 0.15 mes-l • 'vatoresl:!,"!e constituyen solo un 
20 'Y.delami!lxima t.ása decrecimiento presentada porlasplántulas 
del grupo"SA" m = 0.633 me!¡"'1 ). El cambia hacia, .las condiciones 
de sc;,íaÍl:fha bajo el dosel U ene un efecto negsb VD sobre 1 as pI án
tul as de esta especie. 

En área foliar ,úniClimewnte lós grupos "SA" y "AA" presen .... 
tan una TCRmayor en relaciOn al resto de las plántulas. Las 
plánt,Lllas del claro y de,l sitio ,abierto sbmetidas alas ¿ondi~ 
ciones: bajo el dosel' ("CS" y "AS") produce tasas de crecimiento 
negativas (tabla v.lb).· 

El crecimiento en diámetro y,alturade las plántulas 
trásladadas al sitio abierto es mayor,. siendo casi nula o. inclusO 
nlil!gati ve en las p1 ántulas bajo el d.osel <t.bla V.lb). 

2 .• TamafTo. distribuciOnde biomasa y mori'ologfa foliar. 

E~isten efectos is.ign,ific:,ativos d!!!:l ambiente· previo y 
presente en todas las variablesc:oosiderada$ excepto en la altura •. 
1il!1 nl1mero dehoja.s. laproport:iOn de biom&s& de noja.sy el c:ortte
nido I'"elativo>,de peso sec:o -foliar (PFR).· vár,iables. que no preseF'l
tan diferencia? significatiVa? por efecto. del ambiente previo 
Ctal:fla V.I7>. Las vari abl és biomasa;eli ámEiltro. altura, mlmer-o de 
hoja. y PBT no presentan.efectos-significaUvosde la interacciOn 
de los-factores Cambiente previo X atnbientepresente), el. resto de 
l.as variables· si lo presentan •• , 

El cliI.mbio hacia el !litio .abierto estimul.a el increniento 
en biomas& ele laspUntulas., y el;e&.mbi'o hacia el claro o hacia 
las eondiciones bajo el dosel tienE!. un efecto negat:i.vo sobre el 
crecimiento. y por 10 tanto 1& biqma!la producida es menorCfigura 
V.19M.· . 

El comportamientodelnl1mero de. hopjas y el área. promedio 
por. hoja. a través del t.iempose muestra!,!n l.as figuras V.20a ..¡ b •. 
En promedio, elmlmerode hOjas!ie mantienerelativamenteconstan-, 

. te hasta realizarse la rotaciOl!aml:¡iental, . mientras que. el 4rea . 

. promedio de la hQja tiende a aüment;ar desde un principio. El 
cambio hacia el sitio ,abiei'"to favorece la tasa de in·cremento en 
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figura V.19. Efecto de la rotafl6o evtre ambientes 'sobre Ja, tasa 
decre,cimier.to relativo en bklmasa (9 9- mes-) (A),. y sobre Ja biomasa 
frnal (B) de pl~ntulas de'Omphalea olelfera, después de permanecer d~urante 
un perfodoi de 2.5 meses.en el ,nUeVO ambiente (cosecha IV).'Se incluyen los 
vaJores prbmedlo en cada caso. 



.. TablaV~16.Té5aií decteclml~nto rel.ativo en biomasa,área fol¡~r. di.ámetro Y <Jltura de plántulas de 
Ompt¡alea oleifera. correspondientesalPerto. do comprendido entre 10$ 2.7 y5.4me$es (R2.7-5.4) Y entre los 5.4 
y 1.9 meses .. (RS 4-7 9) ANrES y DESPUEi de la rotación ambiental respectivamente. Cada valor deRcorrespollde a la 
pendiente <:!: o.~.) de una regresl6n lineal (n-18). Se incluyen los niveles de slgniflcam:la ~P) del análisis 
de vari('lnza de cada una de. las regieslol1es. 
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Tábla V.l. Resultados de los Analisis de Val"'ianza de 
doble entrada para diferentes variables referentes al. tamaf'fo. a 
l.a dlstribu!':iOn de biomasa y morfologla fi:lliarde plantulas de 
gmlllH!lSs gleUI!!!C:ª '(Factores: Ambiente previo; n = ,27; Ambiente 
presen1;:e. n = 9). . 

---~-.--~-------------------------~~-----~---------------~ 

VAftIABLE AMBIENTE. PREVIO AMBIENTE PRESENTE AMB.PREVI.O .)f 

AI'IB.PRESENTE 

._--~----------~-------------------

F P 

BIOMASA 34.7 <. 0~0001 

AREA FOLIAR 17.3 < 0.00(11 

ALTURA 
, 

DIAl'!ETRO 

NUM .• HO.:r AS 

AH 

AHI'f 

P.S.H. 

P.B. T. 

R/V 

T .A.F •. 

P.F.E. 

P.F.E.A. 

P.F.R. 

0.5 Na 

14.7 . o( 0.0001 

1 •. 7 NS 

23.3 <. 0.0001 

22.2 o( 0.0001 

NS 

34.7 <0.0001 

40.4< 0.0001 

23.6 < 0.0:001 

25.9 .' <. 0.0001 

41.2 <. 0.0001 

49.2 < 0.0001 

0.9 Na 

F 

55.4 

49.1 

11.7 

26.4 

17.3 

17.3 

39.0 

16.0 

2.1 

16.3 

17.4 

13.5 

p 
r· 

<. 0.0001 

<. 0.0001 

<. 0.0001 . 

<. 0.0001 

<. 0.0001 

<. 0.0001 

<. 0.0001 

o( 0.01 

< 0.0001 

<. 0.01 

NS 

< 0.0001 

<. 0.0001 

o( 0.0001 

<. 0 •. 0001. 

F P 

0.7 NS 

6.9 <. 0.0001 

1.1 NS 

1.1 

1.2 NS 

2.5 < 0.05 

3.4 <:0.05 

3.6 < 0.05 

1.1 lItS 

5~9 <. 0.001 

3 •. 9 < 0.01 

14.4 <. 0.0001 

11.4 < 0.0001. 

6.7 <. 0.0001 

4.7 ,( 0.01 

-_ ..... _-----------------------------~--------.----------
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el!¡tos part~met1'"os. principalmente el cambio dosel cerrado - sitio 
apierto. El camblo hacia 1<1\ sombra bajo el dosel resulta des'favo'":' 
rable para las pl~ntLllas. 

La modificaciOn de la proporciOn de bioillasa de hojas y 
rafees que presentan las pUntulas deg!!lQ!:!ª!,ªi! no es tan grande en 
com¡:i,araciC¡ncon lO1s otras espeCies estudiad,as. y no se observan 
di'ferenciast:laras en e.1 efecto prOducido en estos. parlimetros por 
los eamb:i,os ambientales (figura "1.21>. . 

La tabla "1.13 presenta los Valores de PFE, CFEA .y .¡!>FR 
después de. ef(::tua.da lél rotación ambiental <t¡:::7.9 meses). El cambio 
hacia el 'sitio abierto causa Un incremento en .elPFE y el CFEA. 
pero el cambio haci.a lascol'ldiciones ba.jo el dosel o hacia el, 
t::laro no produce ninguna modi'ficaéipnaparenteen estos .paráme
tros. El PFR es. similar en todas. las plántulas;yflut:túa entre 
1.3.5 .0.8 ';1. para el grupo c:ontrolde las c:ondicioneas bajo' el 
dosel. y 16 • .0:: .0.9 Yo para las plántulas "SA". . . 
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P'lgu. V.Z1. Comportamiento de laproporcl6nde biomasa de hojas (PBI:I) (A) Y de la proporcIón de ~ 
blomasa de r.fees (PBR) (8) de pl'ntulas.deOmph,l.a olelfera crecidas en condiciones de sombra bajo el 
dosel celrradó de la selva ~). en un claro pequeiío6"-.Q) y en un sitio abierto (*.-JC) , y someti-
das a la ratlldón entre "stos ambientes (cad.a punto corresponde al promedio y su desviación estandar, 11"'9). 
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Tabla V.1B. Valores de peso especifico foliar (PFE) , 
,cón,tenido relativo dé agua (CFEA) y peso, seco foliar relativo 

tPFR) de pUntulasde ºtm!lal~!l ,g!,ªÜ!!H:!l 2.5 meses después de la 
rotac:i On ambiental (c:psech'a IV; X' ± D. E~, N...,l.,' 

---...;...;.;.....-----..... -_ ..... ---------,--------'------------------
VARIABLE UNIDAD DOSEL. 

----.---,---_. --

P.F~R. ( X ) 

P.F.E. (g dm-"') , 

,CLARO' C"F.E.A. (g dm-~) 

P.F.R. ( X ) 

P.F.E. (g ~1Í'l) 

ABIERTO C.F.E.A. (g l:lai") 

P.F.R. (, % ) 

0.17 ±e.Ol 

1.07 ;t,0.04 

13.5 '± 0.8 

0.19 ± 0.03 

1.18 ± 0.17 

13.60 ± 1.60 

0.29 ± 0.06 

1.,70 ± 0.3,1 

14.& ;t 1.6 

CL~' 

0.19 ± 0.02 

1.15 ± 0.11 

14.3± 1.1 

0.19 ± 0.02 

1.09 ± 0.03 

15.1 ± 1.1 

0.31 ± 0.03 

1.,62 ± 0.12 

15.9 ± 1.2, 

ABIERTO 

0.27± 0.03 

1.44± 0.14 

16.0 ± 0.9, 

0.29,;t 0.02 

1,.56 ± 0.11 

15.7 ± 1.0 

0',213 ± 0 .• 05 

1.62 ;t 0,.28 

14.6 ± 0.8 
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VI.DISCUSION 

al SObre la metodologfa y an.¡áli.sis: BIBliOTECA 
""""",..,.1,,,,'0 DE 1:.""',""1..""'11'" 

En cualqüier estudio experimental se sacrifica una 
realidad que se dese,a c:on()Cer flor obtener mayor preci

'en la información. ·En este estudio. el control de algunas 
variables y su. interacciOno como La herb.ivorfa, la presencia de 
c:ompé!'tidOré!'S de otras especies, la interacción directa entre los 

,individuos a nivel de las raf.ces,el volumen d.e suelo disponible. 
las condic:i.o.nes. microc:limátic:as. dentro de los invernaderos, . etc •• 
impide conocer, la I".espuesta real del crecimiento de las plántulas 
en condiciones naturales. 

Harpar (1982) .cita al respecto. :" en la cienciaecolé-' 
debe adquirir un compromiso entre la generalidad, la 
yla realidad"; ast, los resultados obtenidos presentan 

una al tea pr4ii!r:ision. intentan aproximarse a la realidad y adolecen 
degerll?ralidad;siA embargo, $irven para fines comparativos. ,¡como 

.. un .' primer paso exploratori.o para entend.er el creclmi.ento de las 
pU.ntulas .en claros de distintotamal'ro '1 bajo el dosel de la 
veg,et ac.1 On •. 

Es muy importante tomar en t;:ueota la variacion aleatoria 
asociada a la respuesta, la cual forma parte del lo que se conoc:e 
c:omoerror ;'~Kperimental. 'Elcilrácter de "experimento de campo"de 
esté' estud1,O implica que.los ,,'esultados obtenidos en cada condi-.. 

'ciOn ambiental presenfen una alta variación (d~ntro de tratamien
t.O$) y;¡. que ~t:¡tIreflejá las, fluctuaciones microclimáticas diarias 
y entre diferenté!'s épocas del al'ro ocur.ridas en estos a.mbient.es~ . 

. Además, • delllcuerdo ,a Li (1977; p.185> el.errbrexpel"'iment.al . forma. 
parte de; las c:aracterfsticas biOlógicas inAatas de los individuos.' 

. Considerando.el analisls de los resultados, las tasas ele 
creé:imiento relat.ivo, en 1.os diferentes pa."'metros considerados .. se 
obtuvieron ~Partir .de modelosest.adfsticO$ o empfric:os. siguiendo 
un enfoque funcional del Análisis del Crecimiento de Plantas' 
(Hl.Int, 1979. 1992J .l.a función de este tipo de modelos esúnic:a-
mente dec:ribil'" .la .. ;!.nformar::ión contenida en '105 datos originales~. a 
di'fer.enc1ad,e los modelos meC'arífstir:os. los cuales son formulados 
.:ti priori 'conslderando un marco teól"'ie;o previo que lo fundamente 
(Thornley, 1976; citado en HuM:.; 1978). . 

Hunt (1979) resume 1 as ventajas dé ajustar modelos esta
dfsticos al crecimiento de las plantas. ·Entre las que se Pll.eden 
adoptar por el presente trabajo IlIstán la!; siguienteli1;; 

,1 ••.. Un modelo matemático resume un proceso complejo, como 
es el crecimiento de una planta, condensando la información de. un 
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cuerpo grande de datos observac:ionales en unos cuantos parámetros. 

2. Permite el c,alc;ulo de cantidades derivadas indicadoras 
de creCimiento, como la tása de crecimiento rel~tivo, la tasa de 
asimilac.ión neta y la tasa d¡¡¡. área foliar (R. E. Y F). 

3. En la magnitUd de estas cantidades contribuye la 
totalidad de la información obtenida a través del tiempo, y no 
sólo la referente a 1.;¡. pr"imer.;¡. y L'lltima cosechas, como serfa 
siguiendo el enfoque clásico de Análisis de Crecimiento de Plantas 
(Evans, 1912). 

4. Se consideralá. variabi lidad asociada a cada uno de 
los parémetrps del. mDdelo.Si los. parámetros tienen un significado 
biológico. por ejemplo Rcomo el valor de la pendiente de la rect.a 
lnCy) '" A + ot. la variabilidad asociada a ellos se relacionarfa 
no solamente al error experimental sino también a la variabilidad 
biológica intrfnseca. de la población selecciooada. 

5. Permite la comparaciOn de cUérpos de datos provenien
tes de difer'entes tratamientos. por ejemplo el crecimiento de 
plantas de una .misma especie bajo diferentes ambiente!>, oel de 
diferentes especies. 

Es importante s¡¡,jl'lalar que los modelos de crecimiento 
obtenidos para !;Qr::g.ts y bQl:U;!lQf,;ªJ:ey§ no consideran los d.atos 
c:orrespoodientes ·a la última cosecha. Este hecho se consi.deró 
conveniente por varia.s ra:z:or.es. Por un lado, para poder c9mparar 
el crecimiento de las tres especies en un mismo perfodode tiempo 
<para gme!:!ª1.~2 hay datos únicamente hasta la 4 cosecha, a los 7.9 
meses de· crecimiento). Por! otro ládo, los modelos de crecimiento 
de !;QJ:g!ª y bQlJ.J;DQ!;;21:Qb!§ que resul taron de un anál i s.1 s preví o en 
el qUe se. consideró a' la 5 cosecha, fueron polinomios. de distinto 
grado para cada uno de los ambientes, lo que dificultaba su compa
ración. Solo en el caso del ajuste a·un modelo lineal (con "y" 
transformada a logaritmo) laR se mantiene constante,mientras 
que en polino,lllos de mayor grado la R es una functón del tiempo 
descri ta a través de di ferentes ec.uaciones. 

Sin perder de vi sta· que "en ningún momento un l..'inico 
modelo es inc:uestionablementé el mejor" (Hunt •. 197B.p.SS>. se ha 
ajustado la .linealidad .a todos los mocrelos sOlo con fines compara
tivos, tomando en cuenta que la única c:ondiciOnquese debe cum
.pUr en el ajuste de un ·model0 empfrico es que éste realmente 
describa el comportamiento de los datos originales (Hunt.1978). En 
este tr:abajo. los modelos de crecimiento que se presentan resl..llta
ron significativos para las tres especiesen.los tres ambientes 
(figuras V.7a-d, V.9a.-d y V.1Ia-d). 

Siempre qUe sea posible es recomendable seleccionar el 
modelo mi\\s simple. ya que el aLImento en la complejidad de los 
modelos im::rementa loset-rores estandar de.l as cantidades deivadas 
(Nicholls y Calder, 1973; cl tadoen Hunt. 1978). Entre ini\\s compl i
cada sea un.el funciOn m4s seaproximar4 a la real:idad. pero !'os 
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par.amE,tros de la función pierden ,relevancia biológica. 

Existe un lU timo punto que representarfa una justifica
cion 'teOri c:.a (mecanfst i c:a) de los modelos pr'esentadosl 1=1 creci
miento en peso. superficie. volumen. y longitud de una pl¿ntula 
sigue un curso &xponencial a través del tiuempo. ya que ésta 

i c6nstituye un sistema meH"istemático conti'm,\o en el que se dan 
iguales divisiones celulares a intervalosregulat-es de tiempo 
CRichards. 19(9). de manera q'-te los mc:¡oelos. dé cr'edmiento de la 
forma lr\(y) A ;- bt resultan los más apropiados, siendo. R la 
pendiente de la recta descrita por estos modelos. 

Con respect.o a lo anterior. la cita textual de Thornley 
(1976) que se da a continuación expresa. clara,mente 1<;1 relación que 
hay entre el ernpiric::ismo y el mecanicismo en la construcción de 
modelos de plantasl 

.. 1t need$ to be stressed t-hat there is 
no1: clearly defined a dividing line be:tween the two 
methods, and i t 's usual f or mostmodell i ng exer
C:lses to cantain bot.h empiricism and mec:hánism in 
varying admixi:ures. It is more a matter of empha
siso In' practice the modeller swings 1ike a pendu
lum bei:ween mechanism and empiric:ism; he tries to 
make a progrese wnenever and however he can, al
though he shouldprefer mec:hantsmto empiriciE',m .as 
a 'general rul e. ano i f the protll em IlÚ lows i t 
(Ci tado en Hunt, 1982). 

b) Sobre los Resultados: 

1. Mic:roclima. 

Los valores sobre la varia.ciOn diurna de la radiación 
solar, temperatura y humedad, relativa ponen en evidencia la exisc
tencia de uná alta. heterogeneidad microclimática entre diferentes 
ambientes de la selvé'. de Los Tuxtlas a lo largo de diferentes 
époc:ás del al'fo. 

En com::ordancia con los trabajas que hacen referencia a 
la variacl0n lumfÍiicá en diferentes ambientes de selva húmeda 
(Bjoman y Lucllow, 1972; Bazzaz y Pickett, ' 1980; Denslow. í9BO; 
Cha:::doo, y Fet.cher. 1984 a,b) los resultados indican que la canti
dad de IUl!: que im:íde en un claro pequeffo «(150 m)es menor en 
relación a un claro da mayor tamaf'lo, restr1ngi~ndásl!! ésta em su 
mayor part,e ,a un pequef'¡ol,apso de tiempo alrededol'" del medío dfa. 
cuando 105 rayos, solares caen verticalmente sobre la superficie 
del claro <figuras V1. V2 y \13). En el sotobQsque de de la selva 
se regi str en los menores porcentajes de 1 u::: con respecto. al dosel 
a lo largo del aNo (tabla V1). y éstos coincidén de manera ap-roxi
ma!ila col') los valores repoort.ados para otras selvas hlimedas (O. t ca 
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2.0 X, citado en Martfnez-Ramos. 1985). 

El ambiente del claro pequ~no presenta la mayor variacfon 
lumfnica, tanto en cantidad como en distribución diurna, a lo 
largo de las tres' épocas del aNo co~sideradas. En la época de 
'Secas el mayor porcentaje de luz del dosel con respecto a la 
sombra de la selva (4.1 X en el claro y 2.3 7. bajo el dosel) se 
puede eKplicar' por la alta proporción de la prodLlcción de hojaras
ca que se presenta en los meses de marzo y abril (Alvarez, 1985)" 
lo que permite Lma mayor entrada de luz al interior de la vegeta
ción; En la época de lluvias la diferencia en el porcentaje de luz 
en rela.ci.ón a la selva es aún mayor (6.1 7. en el claro y 0.970. en 
la selva), ya que en el claro se presenta una mayor amplitud del 
"pico" de iluminación del dfa (de las 10:00 a las 15:00 hrs.); 
este hecho sugiere que la creación de "huecos" en la vegetación 
por lluvia, además de la nubosidad frecuente, puede ser también 
d'etermi nante' de 1 a al ta vari aéi On de 1 a di stri bL\ci ón di urna de 1 a 
r.acUacion· solar en este ambiente' durante esta. temporada del arra. 

La reducción de la radiación total incidente en el claro 
y la ausencia: de Ltn incremento definido en el dfa en la época. de 
"nartes" (figura V.3), pueden ser debidas en gran parte a que el 
área del, claro fue redL!ciéndose progresivamente a 10 largo delal'fo 
a CC1usa del crecimiento de ramas de los Arboles vecinos a.l borde 
del él aro a nivel del dosel. Ee;ta vari ación forma par.te del error 
experimental del estudio y está reflejandO la alta heterogeneidad 
ambi ental de 1 a selva .en una escal a de ti empo rel atl vamente peque
!'fa. 

AdemAs del efecto del área, otra razón que e¡(plica la 
disminución de la radiación incidente en Jii!sta época, es que la 
proporciOn de luz directa es menor a la de luz difusa debido a la 
frecuente nubosidad. y~ de acuerdo a Longman y Jeni k (1974) las 
fluctuaciones lumfnicas se reducen como consecuencia de los bajos 
ángulos solares incidentes durante el invierno. 

El nivel de il\..\minaciÓn dentro del invernadero situado 
bajo el dosel de la selva (en las tres épocas del, aNo) presenta 
algunas variaciones, debidas 'principálmente a la ocurrencia de 
"sunfleck5\" (ver sección 2 de Antecedent.es), aproKimadamente a las 
10:00 y 16:00 horas del dfa. En la época de secas (Fig.V.1) se 
pre.sentando$ picos definidos debidos a los "sunflec:ks", cuyo 
aporte en 1 a canti dad de RFA total del dfa es de 0.387 E m""1 (2 
horas) ,la que corresponde a un 52 X: ..• En la época de lluvias, la 
RFA recibida entre las 9:00 y las 12:00 horas aproximadamente es 
considerablemente mayar con respecto al resto del d:i!a. aportando 
un 43 X del total recibido en el dfa. En la ,época de "nartes" 
también se presenta un valór máximo de RFA terca de las 11:00 
hora,s., cuyo aparte es del 23 X de la, RFA total incidente (1 hora 
40 lI1inutós). pero la, diferencia con respecto al resto del dta no 
es muy grande, siendo predominante la. luz ,difus.a.. 

selva. 
Chazdon 

tOnstituye 
y Fetther 0984 b) opinan que el interior de la 
'un ambiente muy variable .en cuj(nto al nivel 
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1um1'nico "si se comparan 'distintos dtas en tressf~ debid'o a la 
presencia d,e los "sunflecks" (can una base diurna. el ambiente ,de 
un sitio abierto siempre pr'il?senta un rango m¡1s amplio dé fluct\..l,:a
clones de RFAJ. 

La pr!!"sencia de "sunflecks" en la s,elva debe j\..lgar un 
papel importante en el crecimiento de las, plantulas. Mooney et ~l. 
(1984) opinanqu.e las plantas l.lmbrófilas de la selva .son capaces 
deuUlizar efic:ientementeh luz dir.ect'"' d!!' los "sunflec:k$"~ 
aumentando rapidamentesu re$p\.?\$ta fotosintéti ca al i.ncrementarse 
lJiil' inEmsid~ d de ll..íz. Pearcy é 19a3) demostró que 1 a tasa de creci-
miento de .plántulas de !;;lsº!i)!lonliil~m1!::d .. J;;:ens¡¡ª" un árbol de la$elva 
de Hawaií,'e\$tá directamente relácionado con la duración potencial 
de los "sunflecks" queretibe (citado en MConey mI, ª!.. 19a4>. 

Las fl\..lct\..laciones de temperat\..lra y humedad relativa del 
'aireo~ en cualqui el" époj:.!ll del afro. f.\..Ieron mayores en el si ti o 
ab·ierto (tabla V.2). donde la intensidad y duración de la luz en 
el dta es mayor. Al incrementarsE! la temperatura del aire y del 
'suelo. la h\..lmE!dad relativa disminuye y a 51..\. vez la tasa de evapo .... 
ración' a nivel del .sueloaumEmt.a (Brokaw; 1982 b; Bazzaz.. 1984, 
Marttnez-Ramos •. 1985). En el tIara pequel'ro las fluctuáciones sOn·' 
ffienores.pera m,~ísgrandeis en relación a la selva. . 

En gen.eral, el rango de variación de estos.' pa.ri!lmetros 
j5-ieiJlpre es mayor en la époc¡a de seCi1;\s',' lo cual se relac:icina 
diractamen~e con 'el mayor niVel luminicol. pero también probable
mente con una mayor circulad.ón del aire. provocada por lapérdída 
de follaje de m\..lc:hos árboles del dosel erío esta époc.a (Alvarez~ 
1985). . 

2. Crecimiento bajo el dosel cerrado. 

Las bajas t.asas de crecimiento de las p14ntula5 que 
permanecieron bajo el dosel •. tomándp t:omobase c\..lilllquler. parillmetro 
(figuras V.7~ V.9 y V.11), ast como la biomase,el. di.émetro y la 
altura . alcanzados' 8 mes!!"s. despues(tábla5i V.4. V.7 y V.l0). se 
pl.leclen interpretar como el re.sultaqo d.ebajas ,\:aliOss fotcs:!.ntéticas. 
de las plént\..llas en respueSta a.bajasintensidade$ de l\..lz. 

De acuerdo a Berr-yy Downton (\~Sl)' las plant..as 
umbrOfilas present~n: una baja Lapaeidad fotosintéticaa n.ivel de 
satw-ación dm luz.· mn relación a plahtas lleliOfit.as. Qbsmrvándose 
también esta rmspuesta dentro de Ul) mismo. genot.iposometido.a baja 
y alta inten$idad de luz. Algunos estudios mcofisiolOgü:os Lotlflr-:
man este hecho, Bjorkman y Holmgrmn (.1.963),. Gauhl (1979) y Clough 
m1;. i!l (1980) observaron \..Ina disminución en la tasa fotosintética 
de.mcotipos.de algunas mspecies que fueron sometidos a baja inten-

'. si.dad de lúz. 

No obstant.e .el 1 ento crecimiento de 1 pI antula\$. 
fueron capacli!!$ de tolerar .las condiciones de sombra bajo el 

éstas 
dosel 
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de la .sEHva. Esta capac:idadradic:a por un lado en mantener una 
alta eficiencia en la captura de luz.disponible, .a través de un 
él,lto contenido de moléculas de c:lorofila por unidad de ,1r~a o de 
PelSO JBoardman. ~977J y por otro '¡ado en una dis:tribución favora
ble de los fotosintatos hacia la producción de nueva .superficie 
folier<BoLtrdeau y Laverick, 1958) ,. car.acteri'sticas que contribu
yén a qué .1 as pI i\\ntul as puedan presentar bajos puntos de compensa-
¿iÓn de luz. '. . 

Muchos de los pari\\metros obtenidos del crecimiento, de la 
distribución de la biomasa y la morfologfa f>CIliar;reflejan de una 

· u . otra . forma la:tendenciad.e .. una mayor .' asignac:1ónde recürsos 
hacia .. las hojaS. Por eJempi.o. la tasa de creciJllient~,en ár.ea 
foliar, em las tre$ especies,.fus' del' Orden de . tres veces mayor a 
las tasas de .c:!reeimiento en di.ametro y ;altura(vElr figuras V.'l,· 
1,1.9 Y V.ll b.c: y 'd). También, el mayor c:reC:imi,ento . en bioma~a 
ftil.iar. con respecr,to a tallo yrafces ele laspl;!i¡ntul.as. de Qme!J.!l!gª 
sugiere? la misma t'endenc:ia (tabla ·1,1.9). . 

En el cas.o de bQ[I!;;;!:lg¡;ª!:2Y~ Y~m:aiª, las tasas decreci':' 
miento de r;¡¡fees, tallo y hojas son similares. sin embargo, a 
piferencia de QlllQ!!fi!~¡!h la proporci6n de biomasa .delas p!ántulas 
desde un :i.nic~oifu¡erelativamentegr¡inde.( PSH(t=O) =0 •. 52:!:: .0.08 
Y PBH(t=O)= 0.41:!:: 0.06 par.a t:Qr:;1i!lªybg!lSllgSll!:Qb!~ repectivamen;" 
te.». lo Que implica que el material sea favorecido. . 

En cuanto a la tasa de .area foli';arCrAF>, las pléntulas 
crecidas .en Etstil! ambiente pre!iientaron valores 01>si1;Jnificativa';" 
mente mayores en relación' a las plántula¡;; del sit1:o apierto <ta
blas 1,1.4, 1,1.7 •. 1,1.10), indica!"lI::!p denuF,i?vo !-Ina' m~yor'; asignaci.On 
preporc:ionalde I"e!=ursos hacia la superficie foliar. Hunt(982) 
opine. que la TAl=' se puede tomar E!O uh sentido amplío . como la 
re.! aci dn entre .elteJidofotosi ntético y el, res¡:.i,iratori o. Asf. 
para estas pU.ntul,as,. . e.1 poseer una mener propOrC1ión de . material 
respratorio puede representar, unamayer '''ecomnomf,.a n metabólíca, la 
que signiTicaqtiE1! parte .de la e!1ergf.a disponible pued~ serdesti-
nada alcreci,mlentb y na al mant.enimi ento. . . 

Lós dat.os referentí!!'S a la distribución debioma.sa de 
las p litintulasde ~g¡:g!A y bens.!:lg!;!i!:Q!:!.i apWltanen el m,ismo senti -:- . 

· do, most.rando si gni Ti c:at. 1 va,inent..e una mayor propor.ciOn .. de bi OJIIasa 
de hoJas en c.¡:¡mparaciOn con el sitio iibier.to y manteniénd.ose 
relati vamenteconstarite a lo .. ,largo del tiempo (figura V.€> y V.10) ~ 

. Si n .eJllbarg01 lo que ocurre. coh.tlmel:!il~!i es di oferente, ya 
que' la PeH de las pláhtl..llas bajO el dosel es significativaRlente 

· más peqtlel'ta en. relación con el sitio ab:i.ertoW.25.:!:: 0.04.'1 0~29. :!::. 
O~(5), y aparentem$ntenose modifica la. distribuciór'l de la pioma";" 
sa en ningúnambHmte a '10 lal"'godel tiempo Higllra V. 12); este 
resúltado sugiere que Las pl.lntL\las de Qme!:l!i!!1!lI pueden. no ser 
capaces de r-esponder a la variación ambilimtal modificando. la 
distribLu::ión de .sU' bioÍllasa, como lo hace,! !;;;g!:a!.ª y bgns!:lºSKQY~, 
!':leln . embargo. tambiEi!n cabe la posibilidad de que las p14ntulas no 
réqi.lieran tales "ajustes", siendo' probalemente más efic.lentes lan 
cuanto a su capac:iad de asimilación. 

I 



105 

En térmi I"lO~ absol utos. el i:lrea, foli ar de 1 aspHintul as de 
GJ;!t:Q1.e y bQo.g:¡Q!;,ªt:Qb!á: no difiere s.ignificaUvamente bajo el dosel 
y en el sitio abierto· (tablas. V.4 y V.7,. 10 qUE? indica. probable
mente qu~ l¿,\s plántúlas del sitio abierto tienenm'\lyor capacidad 
de asimilación produc:iendomás biomasa, a partir de la misma área 
fol.iar (lo qLle se dis.cutirá .más adelánte) ~ sin embargo tambienes 
~mportante considerar el f'.ecalllbio foliar de las plántulas en. uno y 
otro ambientE. Dé acuerdo a Bann1ster ,(19761. el recambio foliar 
de las plantas que han sido sometidas a mayores intensidades 
lumfn:i,cas es muy rápido debido a una mayor actividadmet.abólica de 
las hojas (mayor respiración y fotosfntl:tsis neta). ASf, aún cuando 
las p!iintu1as de la selva y el sitio j:¡Ibierto prese!"lten .. 1a misma 
area foliar, en el primer caso. ~sta debe provenir denOlas longe-
vas met.abólicamenté. lentas.. y en el segundo caso e14rea foliar 
presente d,ebe corresponder- a hojas de vida corta metab61 ica.meote 
rapidas. . . . 

Eng!I!211e!i:S\ los resul tados del 4rea foli ar no parecen tan 
'claros (4.92± 1.45 y 18.20 ± 3.;39 dm'2- en la selva y el sitió 
abierto). Probablemente las c:ondi(;:iboes de sombra de la selva 

i t~epresentan una mayor restricción amb~.ental para esta esp.eci.e. 
! ocas1.onando una mayor . mortal i dad de ~ as hojas y menor tasa de 
SltstituciOn de '~stas, .siendolas cbnd~ciones del" $itio abierto 
mucho· más favorables para el desarroOo dI!! nuevas hojas' (6.8 ±. 
2',5 .. Y lO.b:!: 3.2 hojaspl"'esentes en la! selva y el sl.tio abierto). 
Zagor!n (1982) proporcion!\\ una evidenciaE)xperimental qUI!! apoya 
ésta. hipótesis, ella realizó un .estudi.o de din4m~ca foliar de 
pl~ntulas dI!! esta misma especie en funfión¡;fe .1acondici6n 1um!..., 
niea. del. grado de hel"'bívorfa y de,la, interferenda intraespecfi-

fica. Entre 'otros resultados, enc:ootró que la produc!=íón foliar 
.I;\:i$lmir'lí.iye ei>tponenciiillment8' en . la sombra. (a alta denSidad) f,lIn 
. comparaciOn ·,c::ori has C::Qndic:i.ones de .5101: donde Fi.e! mantuvo. constante 
por un ti.empo prolongadQ. .además. solo observO morta,líclad de 
plantu11Sl$i en .las condiciones de.solllbra: y en general 'las cohorte!!, 
de hojas fueron rel ati vamente pequeha,s.· 

Consi.derando los parAmetros morfológicos de las hojas 
se puede est,<1\blecer un patrón Qemer",l para caracterizar las plán

.. tulasque crecieron en c:on!:Hciones de sombra bajQ 'el dose~ Pose.en 
hojas más delgadas (a menor PFE,mayor .<lrea espeei'ficadela hoja>,. 

: cO!''I menor .contenido relativo dI!! agua y. peso seco. ast como pOl"'un 
lIlenornumero de estomas por í.mi.dad, de érea(tablas V.4, V.7 y v •. 
10) • De acuerdo a He! mgren (19b8) estas car¡¡u;:terfsti c:a.s ,. contri b~
vena reduc:.ir el .. interc:ambi o gas~oso..c1¡ sminuyendo la c:cnduct'\lnc:i.o 
fa! i ar al 'paso del COi;. Oc 10cJ.lal inHuye a su vez en una mencir 
tasa fotosintética (H(jlmgren~ 1968>. . 

Es ilT1portante también tomar en cuenta la calidad del 
espectro luminoso. Normalmente en condiciones de .solllbra bajo el 
dosel. C:erl'".;Idoel cociente rOJo/rójo leja,no de la luz es· pequeho, 
ya que la mayor proporción de lUz rOja esabsorbi.dapor las capas 
de vegetación del dosel <Bannister. li;>76>. Esta relac:iOn puede 
inducir e'¡:ec:tos morfogenétic:os eh lasplanfas(ccíntrolados.p:qr la 
concentraciÓn de fitocromo). Por ejemplo. .Childi:t. !!l (1981) 
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. observaron. una elongación del tallo y 4na reducciOn del crecim.i.en
to de M.ojas axilareS en !;!:!f:ID.!22Q!:!!!::l!!l ª!Q!:!!!h una planta herb!cea que 
se establece. en condiciones de sombra creaoa por un dOlSel compues
to principalmente por gt-amfneas. 

AlSf. en los resultados de la altura y el diámetro del 
tallo de las plántulas puede estar mezclado él efecto morfo
gen.ético delfitcicromo. sin embargo. las diferencias slgni-ficati
vas de estos parámetros entre las condit;:!onesbajo el. dos.el y el 
sitio ábierto(ver tablas V.4, V.7 y V~10) indican que probable
memteeste efecto no fue tan determi nant.e como lo fuE' 1 a i ntE'n"S:!.-

. dad dé. luz. 

Como se. menciónóen la sección. de AntecedentE's. existen 
muchos otros factores, además de la 1U2 •. que están influyendo en 
.la sobrevi vem:i a y crecimiento de las plántulas q~te se pueden 
establ.ecer baJo eH dosel de 1 a sel va~ .. si n embargo. el control de 
variables como la competencia y la herbivorfa en este estudio, 
·impide eval\.lar su efecto. En condiciónE's, naturales, la interacción 
entre ·los individuos por capturarlos· rec;ursos Hu2. espacü), 
nutrimento!$ del suel.o, agua) puede ser critica en poblaciones 
formau;1oras de "tapetes" densos de plantulá$ bajo el 'árbol progeni-

e tor, como lo sonl.,Qoch!2{;;i!!:éy§ y º!!!!IDª1§tª~ . 

En !;Qr:::!;[!ª la herbivorfa debe ser. particularmente impor
tante como detet"mi.nante de la sobrevi vencia, de s1;,lspl<llntulas. ya 
que se ha observado unaito consumo de. éstas por hervib~voros, 
desaparecienc:lo una misma éÓhorte.de plantu1i"!i'en relativamente 
poco .tiempo(Bol'}gerlli '1 Popma •. comunicac:i.ón p",er'sonal). Consic:leran
dO esto.habrfa que expl.orar el e-feCto de los herbfvoros en' futu
r.ose~peri~entos con esta especre. 

El vigor. de. la plántula está probablemente en relación 
dirlÍlCta a 10"Sfac:tores de cÓRlpetenc:ia y herbivorla .mencionados. 
Entr.e más cantidad de reservas pueda disponer una plántÚlarecién 
gerlÍ'lin~da bajo el dosel, má ... posibilidad puede tener para Permane
Cer ··Wl' tiempo .prolongad.o en esas condiciones,· asignandr;¡ recursos 
,nacia la defensa contra .el ataque de herbfv.oros. laasoci",ción a. 
mic:orriza!h etc.. .EstE!l pcidrfa ser el caso c:le las plantuJas de 
.b2D{;;!:lSK;;sr:::\Í!::l§ y Qmtl!ls"!§tª. ,cuya talla inidal elS relativamente gran
di!! U4.3' ± 3.1 y 25.2 ± .3.1cW\) • .observándose; plantulas,en c.ondi
:cioneS de sombra todo el aNo. De. acuerdo a Zagarfn 098?) la 
hél"bi·vorfa es raramente observada en pI ántul as recién . emergidas. 
:déttido probablemente a una alta asignación de recur~os hacia la 
¡prf?ducciOn de defensas qufmicas..· . 

~ºr:::gls posee semillas pequ,e~as. (ver tabla IV.l de Mate
rial es y Métodos) y las plántulas rec:i.~n germi nadas ... desarrollan· 
J~4p.idá.mente hojas cotil edonari as fotosintéti cas que compensañ 1 a 
carencia de sustancias ele reservas. 

Comparati vamente, 1 as tres especi es muestran Llna tasa de 
.crecimiento relativo en biomasa similar .(alrededor de 0.1 g g-I mes-\ 
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3. Crecimiento en los claros. 

. . 
El efecto de la intensidad de luz sobre.!!!! crec:imienb;:l dI:? 

plálitulas reswlta m.ás evidente y f4cil da interpretar en al 
tio abierto que én· el claro pequel'fo~ . pues ~ste t!\ltimb ambiente 

presentó una considerable variación a lo .largo del tiempo de 
durac;ió!,! d.el experimentó. Por estarazóh cons.idero más conveniente 

. analizar primero.elcrec:imientode las pI ántl,ll as delsitloabierto 
y estafHecer lasdiferenc'ias con respecto a las condiciones de 
sombra bajo el do.sel de ni selva como una fl-lnción de la intensidad' 
lumntnica •.. Posteriormente se analizará el cr'eclmiento da las 
pl.tntulas en el claro pequel'lo • 

. 3.1 81 ti o abierto. 

En las tres especies. el crecimiento en biomasá fue mayor 
al de las plántl,lla!Sque creCieron en .el claropequél'lo y bajo el 
dosel (del orden de dos y tres veces respectivamente). La misma 

. tendencia se observó considerando la T.CRen dj:·¡lmetro 'del tallo 
(f:l.gtiras V.7,· .. .v. e; y V. 11 a~c),Considerando que en. este ambiente 
la RFt:t incide en mayor cantidad y durante más horas del dta, l.a 
c~pacidad fotosintetica de las· plántuias. d.ebiO incrementarse, 
obser'vi!ndose enconse.cuenci.a un mayor· crecimiento(f3ert~y y 
DOl'Ioton,lllV>'l.) • Sin embargo. una: mayor cantidad debiomasa pr.óducida 
(tablas V~4. V. '1 y V.l0)impl:ica también un mayor costo energéU-
co~ ya que se requiere. des;t:í.har úna pl"'oprociOn rela.tivamente 
gr,i!;l'lde de losfotosintatos hacia el mantenimiento de la planta 
trespiraciOn y otras actividades metabólicas). 

La capacidad fotosintética de las plantas, somliltidas a 
Una ~lta inten$idad: de luz no. se, ve limitada por la captl..\rade luz 
(reac;.c:iones fotoql,lfmicas) sino mas. bien 'por el aparato bióqufmico 
asoe:iado a la. producción de carbOhidratosy su ,transport.j!! (Medina, 
1972). Se ha observado. por eJemplo, . una mayor c.Ohc:entración de 
.RUDP '·carboxilasa en plantas adaptadas a habitats asoleados; 
el'lzintaini,C:i.a el ciclo de redLu::t'::iOn de.l C01;hada carbohidratos y 
01::1".09 compuestos, (BjOrkman, 1968). '. 

Los resul tados referentes al área foli·ar de 1 as pI ~ntul.is 
<R Mea, R b-hojalll¡,· área· fol i",r presente)· . y los parámetros morfo-
lógicps de.l hojaspuaden se:rindicatlores de la. maybrcapacidad 
fot;ósintética laspl.!lntul~s.en este ambi.ente. Por ejemplo~ las 
plántulas de bQ!l!;OQG.ªr.I!!::!§ prE!sentarronunatasa de crecimiento en 
ár'e.ii .f61iar similar en los t.re!:;; élmtlientes (f1guraV.9). :y el are¡a 
fPUar presenté (f :: 7.9 msel!i) no difiere significativamel')cte en· 
ning~n ambiente.Conslderandoque la biomasa producida es mayor en 
el siitioabieF~o. este resültado sugiere que incrementaron su 
capaC:.i.dad fotosintét.i ca. . 

Como se ha mencionado ante$., el área foliar de las plán
tulas es función no solo de la tasa de crecimiento en área folLar, 
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sino también de la dintimica foliar. L.osresultados de !;;gr:;¡;U,e. 
parecen poner en evidencia este efecto conjunto~ La: ,TeR en área es 
mayorCen promedio) en el siti.o abierto con respecto a la selva. '1 
sif"Íembargoel área foli ar preS\l!nte es equivalente <tabla' V.4), lo 
c¡u,eestA indicando una mayor pérdida de .hojas (y por lo tanto t.tna 
menor ganancia neta) de las pUntul.as d\l!l ,sitio abierto. En Qi!lQb.Si\= 

·l!Sal prObablement'e ambos factorEi!s cu::tt:\an favoreciendo el área fo-
1::l:ar de laspl,ántulas del sitio abierto. 

El área foliar con r\l!specto a la bioll\<1isa producida <TAF) 
rcesul.tó menorsignificativamnete en este ambiente para las trejS 
especies.Ctabla.sV.4, '1.7 y V.l0>, lo.cual conc:uerda.,con.el.com";' 
portamiento esperado de la TAF en función del incremento 'en la 
intensldad de 1 u:!! ;, Blac:kman y WUson <1.1T5U. demostraron eKperimen
talmente para 10 especies herbAceás que 'la TA,Festá inversamente 
re:1acionadaal logaritmo de la int.ensidad de.lu:!!. 

De acuerdo a Ob,erba.u.er U'nt3> la reducciOn de 1 a TAF éomo 
. respuesta a maYOlres.niveles lumfnicos es una consE!c:uencia de una 

mayor .. proporción debiomasaen materia~ no <fol.iar de la planta~ 
partic:úlarmE!nte lafi rafees. L.o5resultados de la PBH, PEiT y PBRde 
la!:ipl.!ntuléls .de ~!:¡,U.iI VbQ!lchgear::tl!:!é apoyan clicha hipótesis, ya 
que la proporción debiomas4 asil¡}nada a :tallos'y rafees es. mayor 
en relaciÓn a la destinada .a las hojas. Ademiís, los vSlor\l!i¡;; de la 

. TAFson menol'"E!sque '1'~ 

Bl.ackman y Wilson H95Usel'falan también. que en . ~S¡:iet:ies 
adaptadás a habitats .sombreados son mayores las diferénc.iaséntre 
ea mfnima 'valor:- de la TAF· dé individuOS sometidos auna alta 

. '. intensidad cleluz 'y el máximo valor presentado en lasol1lbra. a 
di:ferencia de 1 as. especieshelió.fi tas.. las cuales no son capaces 
de. modificar su TAF. Considerando esto$sepodrfa decir que 
QmQb.Si\l§¡!!! es una especie adaptada a maYClre.s niveles lumfriit:os en 
rÉ!laciOO a¡;;gt.!;!l!!! y béÍlEI:lQf;.et2!:!é •. ya que'laTAF presentó una menor 
variación~tre 1.015 ambientes (TAF selvá = 1.5 :!: 0.2 yTAF. sitio 
abierto:: 1.1 :!: 0.3). , 

. En cuanto a 1.05 par.ametros morfológicos de lashoja'5. se 
una tendenc.ia general hacia el incremento del peso espe-: 
~oliar(PFE) •. del contenido .relativo de agua y peso seco 

,foUar' (CFEA y P!='R) Y de la dens~d.ad estomAtica. Esta'5 cara.cte
rfs.ticas.contribu'fen. a aunientar 'la capacidad fot·osintéticade .las 
plAn~ulas. 1"\0 solo en tér'lIdnos de una mayor cantidad de componen
tes . celularlis~ sino . también .reduciendo'las<resistencíéi\'5 al, paso 
de!l .ro del mesófilo y de los e!Stomas (Hollllgren. 1968). 

El crecimiento en. altura de las pl"ntulas de!;QCgie es 
sitio abierto, mientras que el de las plálitula~ de 

ess.imilar en cualquier ambient;e. Estas diferencias se 
pueden deber probablemente a la arquitec:turjill'de cada especie. as! 
como. al la talla'inicia.1 de las plántula~ recién germinadas. Las 
pHl.ntulas de .!;;QCgie presentanirü.ci al mente un tamaffo pequel'fo (10.2 
:!:' 2'.3 cmJ, de mi¡\nera que un rápidoincrcemehto en alturéÍ represen;" 
tarfa ·una ventaja par:-a evitar el Sombreo. de individuos vecinos de 
mayortamal'fo y poder alcanzar mayore'5 ni;veles de luz. Además se 
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puede decir que las plAnhllas de !;gt:.9ia. a dHerencia de las otras 
verticalmente en un solo "eje". dirigie;ndo la 
crec:,imi!lÍnto hacia arriba y. no. lateralmente. 

sitio abierto es el ambiente que está expuesto más 
a 1",<;;, fluctu.aciones del macroclima. por lo que es. de 

mayot- influem::ia de la temperatura y la precipita':" 
miento y sobrevivencia de las plAntulas'enes,te 

,ambiente. Por ejemplo. los valores del cociente rafz/vAstago y de 
ni\ PBR .son significativamente mayores en el sitió abierto (tablas 
11.4, V.B7 Y V.10);. 10 cual ,sugier:-e lma mayor demanda agua y 
nutrimentos por p'artede la.srafces~ Sin embargo, estos resultados 
se ven fUertemente afeétados por el error expérimental. ya, quel;a 

cc:l.ón ,>lmbierrtal real de las plAr"l'l:u,1a.s estudiadas en t;l.1antoa 
disponibilidad' de'- agua y nutrimento.s fue determinada en . grán 
medid~por .el tamar'lo de la bolsa. Además, la mortalidad de. las 
pll!i.ptulas del sitio abierto fue mayor, sobre todo dúránte la época 
de secas (observaci6n personal). 

3.2 CIar!;> pequet'to. 

El. ambiente dal claro pequel'lo ejerce un efecto diferente 
en las plántulas de é::ada especie. Las plAntulas de !;Q!:!:U.s\y 
J;J:il;;¡~s!!:Q!'\§ se ven particularmente favorecidas. po~ est.e ambi 
mi'entras.que º!l!Q,h!\\\l~!\\\ parece respondar indistil1tament!!l' al 
pequel'l.o o a la .selva. Resultados similares se han obt~nido 
It:.l~h.ll!.a !!lªt:!.lª!15,!¡Meliaceae) en esta misma localidad (Hl 
1987) • 

Las plAntulas de J;;Qt:.g.lª pt-esentan significativamente la 
mayor área foliar y el mayor 1'lümero de hojas en este. ambiente~ 
(tabla "1.4' .comq resultado de una mayar tasa de crecimiento en 
área . ftUi.ar y prooabl emente de una mayor gananci a neta de ti·ojas. 
La. b~omasa producida essigníHcativamente mayol" qúe en la selva. 

·.per'o menor :queen . el si t.i o aoi erto. presentando valores. i riterme
diOs.10's parámetros de PFE, .CFEA y PFR' de las hojas. (fi,gura "1.7 t¡ 
y tabla V. 4) • Estos r:esul t.ados sugieren ··un aUljlentj:). de lacapácidad 
fotosintetica de las plAntulas e¡;¡ respuesta al pequeNo incremento 
de la intensidad de l.uz de este .¡lmbiente (en comparación con el 
il'lcl'"emerit.c '~e luz del sitio abierto). . . 

En esta éspecie no. se pres!!!nta,n diferenciassignificati
vas en 1,os paY'.:3metros referentes sI pstr,On distri.búC:.iOncte 1s 
biomasa ('PBH. PBT. PBR. R/V) entre el el aro y 1 as condi c;iones bajo 
el ,dosel. Probablemente 1 restricciones ambientales en cúarito a 
lu~~ temperatura y hclr',ed2t!. 'astos. s .. itios no. varian· lo suficient.e 
como .. par::-a que las ¡::¡lántulas presenten modificaciones en la dist.ri
buciOn d~ su bibmasa. 

En bQ!J,¡;;!:lQf.€!t:.e:h!~ la TeR en altura se incrementó dos veces 
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con respecto a lasplAntula.s del sitioabi.erto y 4 veces en rela
ción a la sombrab.aJo el dos.el <figura V.9). pero la bioma.sa. 
procll:.\cidaes equi va!ente balDe! dosel. y en el cIar_o pequef'fo. 
Considerando que los parámetro morfológicos de las hojas 
CfEA' PFR y densidad estomáhtá> y el área fc¡liar presente no 
difieren "significati vamente en estos ambientes <tabla V.7) ,se 
puede suponer que la t;;lilpacidad fotosintética de las.plAntul;:ts fue 
la. misma en ambos siti.os. La· interpretación que danCobmbe <1960> 
-yCoombey Hadfi el d <19611 de. i os resúl taÍiosque obtuvieron sOQre 
el crecimiento de Ir::!iltl!!ª gYiO!iltl!!lfll.á y ¡j!:!ªªo.gª~~!itQeig!º~ª en 
condiciones de cla.r-os~ apoya estasuposición# ya que ellos atriQu
Yl!!rl el.rápido crecimiento da estas especies a un desarrollo 
e'¡:ic::iente de nueva área>fCiliar y nuevas ramificaciones por perlo":' 
dos prolongados de :l:'.iempo, y noa una mayor-capacidad de asimila-
d.ón· de las hOjas. . 

P¡ii\rag!llQ!lªl!iltS\ la mayorfa de los parámetros no difieren 
.$~gnificat.ivamente"entre el claropequeno y 1.as condiciones bajo 
t¡¡l dosel <exc:epto laPBH. el PFR y la d.ensidad estomati lo 
c:t.talsugiere .. ' que esta~ c::ondiciones r.epreséntanlas Illis.mas . res
tri.c:.c:iones ambientales para su crecimiento •. resultando más favora
.Qle. el, sitio abierto. . 

conjunto, lo.s resultados Qbtenidos sobre el crec::imi.en"" 
de la'l!' plilintulas en. los claros .muestran que éstas son capaces. 

tolerar. c::ondicione.s de mayor i.ntensidad lumfnica. Sin ,embarQo •. 
el"! . condiciones. naturales el édto en el. establecimiento de las' 
plántulas.enclaro$ depende d'e muchos otros fat:::t.ores~yno 
mente de la habilidad fisiolOgic;a que tengan p;ara responpera las 

'condil;:iones ambientales •. Algun.~'¡:actoresque pueden estar deter
mdnandola hpreferencian de las especies por lasconqiciones de 
establ'ec1miento son los siguientes: 

i) La.competel"lcla interespecffiéa. 

Las c::ondiciones de mayor intensidad lllmfnica del sitio 
abierte:>. favorecen establecimiento. d.e especies demandántes de 
úíz C;:.Lrya estra,tegiaes c:01oohar rápidamente z.bnás éi!tamente per
turbadas Cespecie¡¡¡ pioneras 1=1 colonizadoras de claros grar.desJ.:En 
'consecUencia" el nivel de competencia intere!ifPecHica p4:lrla c.;\p'" 
túra del"'E!cursosÜuz; espacio. agua y nutrimentos> entre estas 
especies y las plAritulas de especies t.olerantes a: la sombra aumen'-ta recién ocurrida la: perturbación. " . 

,Ki Considerando qlle.en condiciones naturales las. plAntulas 
de t;~t1l!iªno se ob¡j¡el"'v~n frecuen.temente en claros grandes. y que' 
mu.chosde. los -parámetn::J,;," obtenidos presentan su val()r óptimo .en el' 
cl.:l¡"o· peq1.leNo (vertaQle V.4>', se puede sup.oner que !;;g!:Qi€!es llna 
especie, c::o.mpeti ti va mente inferior a ~ásespecies pioneras.' Proba
blemente este factor. Junto con el de la herQivorfa, sean las 
principáles causa$ que' impíefen el' establecimiento efe esta especie 
en claros relat.ivamente granc:te$. . 
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Los 'resultadps de QmQ!lªI.ªª y su distribüt:iOn en el campo 
sugieren que esta eSpecie es más favorecida por claros' grandes~ 
propablementepor poseer una mayor hab:ilidad compeUtivit con otras 
espec:ie$! a través de un rápido crecimiento y mayor-tamarro de las 
plántulas. Por otra pat~te. los resultados del estudi.ode Zaqori'n 
(1982) apoyan la hipótesis de queQ!!Íg!lª!.,ªª essuscepUble en .la 
sombra. en cgmpara¡::íOn¡;:on conc!ü::íones de mayor" int~nsidad . lumi'nf- ' 
ca, debido: probablemente a un alto punto j;\e compensación de' luz 

'(por una alta tasa respiratoria. o una. ,eficiencia fotoqufmica 
menor-) , además. de tener urla alta sensibilidad al efec:to conjuljto 
dé la defolia.i:.iórre interferencia intraespecfficaen condiciones 
de sombra; por lo ,tanto, esta eSj:lec.ie se ve favorec.ida por claros 

'. grandes. 

bQoc:her;sr::.2Yál Comparte al gurlas carac:terfsi ca.s con 1 as 
condiciones bajo e¡ldosel con elsiti.o abierto. lo cual sugiere 
una mayO\"" plasticidád para responder favorablemente' a distintas 
condiciones. ambientales de la s;elva. . . 

ii) La dis;ponibilidadde la especie. 

La 
es 'función 
dispersión 
propálgülos 
1986) • 

di sPQni bi li dad ~e una especie en un s;1 tio perturbado 
de .la producciOn dep"'op~gulos. de su capacidad .. de 

." pe,...sistencia. y de la probabilidaD de encontr.ar 
ein el si ti'o' donde ocurre la perturbacíOn (8uevara~ 

La . dispersión de tipo barOcoradé beO¡;!:Im;;S\f,12.Yá y Q!!!12.Uslf!!ª 
limita el acces'Qa claros. grandEs; en relaciOn a !;Qf,J;!!ªcuya dis
pErsiOn es anemOc:bra.En es;tos' .términos;, la pos.ibiHdad de las; 
primeras especiéspara es'tablecerseenclaros; grandes se restringe 
a que 1 a perturba,:: iOn oC:u,.r a an si ti os con 1 a pre<s~c i a prevL" de 
individuos~d~l:tos:'en estado repr.oductivo~ aunquetambfli!!nse debe 
tomar en cU.entael papel que pueden tener los animales; en la 
di$persión. de las espec:ies. En el c:aso es;pecHic:odeQmghªl!!ª, Sl,t 
flruto es grande, c:arno$o. cons;emillas grandes;· y "parece es;1:.ar 
~isel'lado para su dis;persiOn por animales, intuitivamente. j'!.l d.is,,:" 
persor potanc:ial deberfa ser,gr-ande.c::IXÍ capacidad de trans;portar 
las.s9/1\illaSic" (Zagorfn. 1982). sin embargo;.estacc .,dictón puede 
1'10 ser fac:.tib1een la selva de Les 'fuxtlas, donde a la fecha h'ay 
una gran escaséz Oeanimales de tamano grande. 

Ap.arentemente el tipo de dispersión de !;.;ef,Q!51no . repre
una ventaja para su establecimi.ento en claros grandes, 

siendo probabl ementetl\~s determi nan,tes los factores· de competenci a 
y herbivor'fa, como ya se mencionó. . 

Se ha discutido' hasta aquf el comportamiento de las 
plé.otulas en func.iOn de distintas condiciones ambientales de la 
selva. Los resultados. que se di$!cutirAn a continuacian intentan 
e)ipHcar larÍ!i!spuss;ta de las plántulas a la variaciOn temporal de 
estascondi ci enes. . 
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4. RespullHIlta a la t'otaciéln ambiental.. 

. Tomando como referencia el cOlJlPprta.miento de los grupos 
controles, los resultadaS describen la tendencia esp~ad';H. el 
cambio hacia el. sitio abierto incrementa la ta¡sa de crecimi.entoen 
bioma5.aoe las pli1intulas, mientras que el cambio ha;ci.alas condi
cione$: bajo el dO$el de la selva reduce fuertementll? su crecimiento 

',(.figuras V.13,V • .1Ó y V.19). . 

La variación del crecimiento E;!n biomasa . puede ser el 
resultado .de un ajuste fisiológico de la e-ficiencia .fotosinUtica 
de las pUntulals. Bjorkman!!t ª! (972)áemostraronqúe un mismo 

.genotipo de et.riB!~1l:1ªtlg!.\Hªtlli es capaz áe modif.icar su nivel 
'óptlmo dé eHiciencia Totosintética a menares intensidades de luz, 
'dism:l.núyenda . su punto de.campensadón, áe luz y la tasa m<ixima de 
c:aptaciéln deC02.,. a saturaCión de luz . (C::l.tada ¡en BeI"'I"'Y y Dow-
ntcln,I.C>j?,'2.). Otro factor .de variacfon de l.as piántulas pUdO haber, 
sido. 'simplemente la cafdade hojas o muerte de rafees en uno y 
otro ambiente. 

Oec!-Ialquier maner.a., evidentemente 10$ cambios del sitio 
hacia la sombra bajo el dosel y viceversa fueron los más 
para las p14ntulas~ En .elprimer caso, la mayor propor

biomasa de' tallo y rafces de las. plAntulas. del sitia 
apie,rto implicó una mayor pérdida energética .en mantenimiento 
(resp.iración y otras actividadE¡H;. metabólica!?>, y al mismo tiempo 

'la r.estricci.ón ¡:le luz de las condiciones bajo el d05elde há selva 
.HilIitó la c:apa:c:idadfo,tosintética dI! las plantulas. Como resulta
do.el crecimliento. se redujo e incluso fue nl!g.ati vo en I;;gÓ;U.ª y 

"bgnchocªl:QY§ (vlir figl,iras V.13. V.lé!y V.19 a). 

En el caso contrario (cambio dosel cerrado .- sitio a
las plántulas aumentaron su capacidad. fotosint.ética, 

próbablement.eatravésd.e un rápid.o recampio folian aunqul! la 
menbr¡:¡roporción de.rafcesde las pli1intulas bajo el dosel <tablas 
1,1.4, V~7' y V.10) repre,sentó probablemente una' limita.ción del 
c:recimiento~ . . 

.cafllbio de las condiciones bajo el dosel hacia el claro 
pequefto ncren\entó el crel:imiento de las plántulas de !;grd!,.ª· 
(R"ss" -0.19 g 9-1 meS' y RUsc" '" 0.07gg"" mes- I en promedio) 
y de l..g!ls.!:lQc.ar:~!.\§cR"ss"= 0.02 g g-l mes~1 y R"sc"=, O.lé! g r;f" mesr l 

>, lÍli~tr~sque paragmab.ªl~ª este cambio no modHicóaparentemen
t.e su ,tasa de c.recimiento. <R"se" = 0.14 g g-' mes' y R"sc" =0.'15 g 

. g-' mes-I ). ' 

La variación de la tasa de crecimiento en área .fOliar 
tambi.én se relaciona di rectamente con 1 a di nAmi ca foli a .... de las 
pUntu.las .• , En' !;m:.!:!lª por eJemp.lo la TCRen Areafoliar de las 
pl.tlntulas de lascondic1ones bajo dosel trasladadas al sitio 
abi'erto es negativa. CR"sa" '" -0.07 dm dmE. mes' >. lo que implica 

perdida dehojas.(ver Hgu,..a V.14 a>. mientras que en º!!lQ!lª!~ª 
tasarle cl"'ecimiento se incrementO notablemente con respecto al 
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grupo cpntrol tR"ss" '" 0.19 y,R"sa" = O.51dm dllÍ'mes-' l. lo ¡::ual 
sugiere Un¡;¡ mayor gapancia neta de hojas (ver fit,;Jura "1.20 aL 
Probablerr,ente el recambio fol iéH- de ¡;¡ti!2Uslfilª ,sea m~s r~pido. hecho 
que tambran.e:q::¡lica.r-fa el cr,ecimiento positivoenbiomasa da las 

. pl;li.ntulas trasladadas ",.1", selva. a diferef',c:iadelasotras espe
cies. ' 

La disminución de la tasa decrecimiento en di~metro y 
al tUl'" a pllede el resul tado de una clesvi aci ón de' los rec:ursos 
disponibles. a el crecimiento de hOjas o rafees. Por ejemplo, 
las plAntulas de' ºgr:giS\ del sitio .::Ioí.erto que fueron trasladadas a 
la.$plllora bájo·el dosel ("AS") ctisminuyeron su tasa decr-ec:iil)ier,to 
en diAmetro de O.fl± 0.03 (R c:alculadaantes del cambio ambien
tab aO~02 :t O.O~ mmmm-I mes-l iR calculada después del cambio>.. y 
las qUe! fueron 'llevadas al claro p.resentaronun cré!c:imie.nto, rI,éga
t;ivo (R"ac" =,0.01 :t 0.03 mm mm' mes~1 >; en 'altura. las plántulas 
del s:1tio abierto. disminuyeron su cr-ecimiento en la selva (efe 0.14 
:t . 0.02 a 0.02 ± 0.02 cm cm' mes"¡perotambién lo hicieron las 
plAntula¡¡; de la selva en el sitie erto (de 0.10:t b.02. a 0.'06:t 
0.02 cm i:m-l mes-l 

) • 

. ,Es necesario aclarar qLle los valor-es abselutos de la tasa 
de cr.ecimiento relativo de las plántulas antes ''¡ después de la 
rotación ambienta.l 'deben tomarse con cuidadO', ya que el intet-valo 
de tiempj;3 t:ot,siderado para Sl\ c:lIlcu1o(apróKimadamente .;:. meses 

. antes. y efespués de e.fet:tuados los caml:)i.os ambientales> es arbitra
rio, . yel MOmerO' de elatos corresponde a pocos individl..los, Sin 
embargo. 10 que es importante tomar :en cuenta es que la. variac:iOn 
aeeste pNámetro. r-efleja una habilid.a.d de las pléntulas p.ara 
responder a.la modi.ficac:ion de las condiciones ambientales,. proba
ble¡¡)ent~' a tl"'avésde Lma:dir'ecc;:iOn de; los recurso.s disponibles 
hacia el crecimiento m.ás favorable de, la plántula.. 

Los pal"'Ametros referentes al patrón de distribLlclón de 
la biomasa .son una evidenc:i.,a clara de la asignacióndifel"'enctal tia 
los recursos en. función .del cambio ambiental. Las figuras V.lS y 
V.tB muestran .el comportamiento. de la PEH y laPBR en el tiJmpo de 
.las p'l<intulas;de !;gr::l1is. y bº!1~Ug!;ªr::Qb!ª •. En ambas especies ia.PBH 
de 1 as pUintulas del Clat-o o bajo al dosel di slIlinl..lyó en el .' si ti o 
ab1!1i!rtosiguieodo un cur.sO. exponencial. m:!.entra!i que la PBR aumen
,tOdela misma lfIaner-a. COrHl?se ha explicado en la descripción:del 
cOmportamieo,to de los gr,uposcontrol es, estosresul tados son pro"",:. 
bablementelndic:atiVos de una t-estr1cción ambient.al de 'luz en la 
,selva. V de agua y nUb-imehtos en el sitio abierto. . . 

En º!!!l2bªl~ª no se¡ observa una'modificación aparente eh la 
distribución de la';biomasa en función' de los cambios amblentales 
(figura v.::nj, al igual que .el grupo c:ont.rol. Una explicación al 
respf¡!cto es que. al f1\,,:nosen estos par~met.r-Qs. esta especie carece 
de plasticidad. .". 

(PFE" 
En 

CFEA. 
términos de los par~metros motfológicos de las hojas 

PFR) la respLl!?sta es di'ferente seglln la especie. Las 
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pU,tltulas de {;Q1:!'!!;e aument.ansu peso especffico foliar en respues
ta a los cambios hac~ael sitio abierto <82 y 00 7. para los 
ca,molos "SA" y "CA" respectivamente;) y lo disminuyen en un 20 y30 
7. aproximadamente ante losoambios hacia la sombra bajo el dose.l 
(UAS»') o haci a el .claro ("AC·i ) (ver tabla V.13). !JmRbsl,ªs parece 
sarmgls súsceptiblé a los cambios ambientales en .términos de la 
variación del CFEA .ttabl a V. 17) . Con base en estes . parglmet,f"os. 
b.Q!!&;!1R&;!tR!4§ es la especie que' aparentemen.te responde menos a los 
caÚll'bio\!; ambientales. 

La respuesta de las plántulas al cambio h.acia el claro 
pequef'fo ADes clara y varfa en,fum:idn del. parámetro que se esté 
cClnsider.arido para su evaluacidn. Por'litjemplo~' si jSe basa en el 
patrón de tU stribucidn de la b:l.bmasa ninguna especie respondió 
aignifj,cativamente a., los Cambios "SC"'o C,"CS", ya que no se pre
sen1:;óningunamodj,ficacidll en elti~po(Ver figuras:V.15. V;18 y 
V.21) • pero .sise considera el 1:a.maNo !biOlllasafinal. área foliar. 
nllmero dEl hojas y altura) {;Q!'.:di s es la espec.ie g'Lle respondió m~s 

favor.ablement.e álambient.e del claro pequel'lo. presentando el mayor 
incremento relat,ivoen estos parámetros' en COfIIParaciOn ,con las 
otr<!\.s espe.cies. 

Los resultados del análisis de varianza fal=torial' mues-
l 

.tr,an. un ·ef·ecto significativo del amb'iente presente para todas· las 
variables (ey-cepto, el diámetro, en,l..gllchg!;.S!r.eY§)~. lo que significa 
que las plántulás fueron c:ap.aces, .de acl i matarse rápidamente . (al 
menasen 2.5 meses) al nuevoambiente'lt, .ajusta.ndo su tamaNo. 
distribución ~de piomasa y morfologfa foliar. Sin embargc;l, .el 
efecto s1griificat'iVo del ambtente previoparalá mayorfa de las 

. variables .' il')dicaqueatln se encontraba. presente la·influencia del 
ambiente de dC)flde provenfan laspUntulas, lo cual sugiere qL!E~ el 

. pro.ceso de.acH.ma.t'aciOn al'n continuaba al momento de la evalu.;\cidn 
fcoseehalV, 2.5 meSes después de la .rotacidn ambiental). 

La auserv::ia de un efiet::to signifiC::.¡!ctivo del. ambiente pre
. vio sobre 1 a vari abl e áreafol i aren bRIlS!::U;;¡!;'5lI!:.Q!;!§.. y sobre la 
.. v¡¡u-iable nllmerocje hojas en Qmebs!§S! significa un.a ,completa ¡acn-

m.;¡tac:ión .,de las pl,ántulas$ almenes, en estos aspectos. . 

El efeCto de l-a inter.acciOn es m"s dificil de interpre
t.l':". Fetcher y Qf;lerbauer. (1983) r~áli:zaron un e}(pe,Jimento similar 
cQn. pláritulas dedos especies arb6r~a'J¡¡ de la selvacre Costa Rica 
<ljE1l!.Q!;i!!:R!4g¡ !i,\ReE1i"1c1icyl at!4SiY!2ietw.::tll RSlleO)g!)g¡i·§). y sugi eren que 
la falta de unainteracc;iOnsigniHcativa de los factcwes "ambien-: 
te previo" y "ambiente. presente" se puede tnterpretarcomo 1. a 
completaaclilliati¡u:;ión de las plá\ntulas al nuevoambi,ente. ya que 
habrfa desapareci'docualquier efecto del ambiente previo ,sObre el 

* aj..tnque con este tipo deaná\lisis no es posi,ble conocer 
los. cambios ambientlalesrespons.;¡bles de ,La variacidn1 
correspondiendo segul'"amentel.a mayor propqrci ón de esta 
variación solo a determinados cambj.os $mt¡ientales (por' 
ejemplo selva - sitio abierto y viceversa)~ 
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ambiente presente. 

En mibpinión. un efectósignificaUvo de .la interacción. 
como en el c::.aso de la PBR y .la TAF en fas tres especies~ '. indica' 
Rue el efecto. del cambio ambiental no es .... 1 mismo en una direcci.ón 
que en otra, . por 'ejemplo. que el cambio "S.A". produzca un efécto 
diferente <Considerand¡j 1"1 magrlitucl de la respuesta) qüe el. cambio 
t~·ASfl. 

A partí r de los resul tados obt'eni dos, podrfa deci rse que 
Q!!lllbslªª es la especie que es menóscapaz para respl::mder a. la 
vari_ción . ambiental en términOs dé la modific.aci6A de. su . crec.i
lIliento~ té\ma.!'fo y di str i bución de bi amasa, mi entr as ql,1é t;gr.::g!.ª es . 
la más senSible a. la variación ambiental, evalul!\ndo l~ respuli!tsta 
como la variación relativa de los parA!IIetros ante lOS cambias 
ambf~tales que pcurri.eron. Sin embarg¡j. hablar de un may.or .0 
menor . grado de plasticidad f,enotfpica, de las e!ipeciesme parece 
aventurado, ya que ést4 se. deberé.ferir previalllente.a un parámetro 
I:t<l\lrtie::ular Cmor.fológico o fisiol.og:íco} y al efeCto especffico. de 
un cambio ambiental. . 

. ' " , 

Sí 9ui endo la hipótesis dé 6r ime (1979) º!!le!:lª!~ ti ende a 
ser una espe.cie mÍls heliófi.la por presentar una menor variac:ión en 
SU respuesta a los c:ambios amb.ientales,:: pero al mismo' tiwempo' por 

· respoTldE.'r m.1is·· favorablemente a la reducción. en la. intensidad· 
lumfnic:a {Qme!:lai~ª fue la tlríH;:a especie que pr.e!i!>E!ntó !-ma TeR en 
biomaslÍ\ mayor que c:ero en la selva, dll'5P1.,Iés de la rotación aro-
bien.'!:al} (ver' Hguras V.13, V~lQ y V.l~A).Alcontri!rio~ t;gr.::g!.\i 
pordr.fa . cons;lderarse como una especie. más tolerante él la. sombra 

,por prej;¡entar'una nyor variac:i"ón en su. respuesta y por. responder 
más favorablemente a las c:ondit':iones ambiental~del claro peque
. !'fa. 

Estas interpretaciones coinciden con los resultados de· 
F'et.cher~:t. . <1984} ~ O.berbauery stratn (·1985) y Tinoco (1982). 
Los cambios morfolOgi c?S en ¡;;s;lt:2isf l!l!H!al !1!O:t.!ls fueren memos drás
ticos que lÓs reportados para la especie pl0nera!::ffll!!.QC-ªr.::a.blli 
eQasfDcGiQiU:!;;yaysonsimilar.es a los de las especi.es tolerantes a 
la. sombr' a ~ia::t.f:!::ll:!.a~aH!lli!.!:( F etcher 1:1 !.h 1 9S4) y Eg!l:t.s~!ª:t.!:lr:ª 
mJM;;r.::I1Iggª . CQberb¡auer . y Strain, 19B5),.4Irbole$' de la selva. .en. 

· Costa .Rica . <Ver. sección 4 de Antecedentes). 

Tinaco U9821. lilncontró una alt4 pla.sUc:idadmor:-folOg:h::a 
enl"~ Ei.1ii~r: b!.!i2icium, una éspec:.iepionera de la Sél."ade Los Tuxtlas. 

'" cual es capaz .de establecerse y deSarrollarse en claros .hasta 
que, l5.é. cie.rra el dosel y.permanecer en~om;:ejS tolerando .lascóndi
clones dE! sombl"" a por' .. periodos prolangadr¡;¡s. detieillpo.DeacuElrdoa 
Loa,ch . ( 197.(l) las especies tol ~rl!\l1t:es ,a 1 asombra seac:l imatan a la 
sombra mediante una ajuste fis.iológico, mientras que las' especies 

· hel iOH tasse acUmatan mediante ajuste~ mot;-fol.óQiC:ós. 

especie 
tbres: 

Asf, el ani\lisis de la.plasticidadfenotrpica de una 
debe entenderse c:omo una función de los siguientes fac:-



116 

- El efecto especffico del cambio ambiental.> El grado de 
plasticidad fenotfp~ca de una especie debe referirse a l:a sensi.bi
lidad de la especie para responder al un cambio ailÍbiental de 'deter
minada magnitud. Én este punto cabrfa'el término de "grano am
biental"propuesto por Levins 0%8, citado en Veneeklas, 1986>; 

• probablemente Q!!!2D.ª1ªª séa de un "grano'ambiental" .más grueso 
~er.º!.ª, que no~e permite ser sensitiva a las pequel'ras dife-: 

renciaSéuÍlbientales entre el claro pequel'ro y las condiciones de 
sombra pajo el dosel. ' 

-:-El tiempo que tardan las lil'species $n responder al 
cambio amb.iental. Este debe ser diferente para cada especie, de 
ac:uel"'dt! a Grime <l979} las espec::l.estolerantes .a la sombra respoll
den mils lentamentlil' a la apertura dlil' un claro en relación a las 
especi es pi onerastcuyas tasas ele . creci ín~ ento son si empre. ,¡nayores 
relátf.vamente>. Las especie estudiadas son en mayor o:menor grado 
tolElrantes a la sombra. por, 10 tantó, la presElnCiade especies 
p.:l.émerá.s repr.esenta una limitant.e para su est.;tble.:;:imiento en cla.
rOs. Además, el tiempo de respuesta de lasespet:ies Jluede consi
derarse probablemente como .un· atributo dE' su historia de vida que 
$e a la frecuencia y perfodo de.durac:iOn de los claros. 

-El ParáMetro que se esté considerilnelo para evaluar la 
respuesta (morfoI6gico, arquitectural o fisiológico). La plastici
dad de una especie puede ser diferente dependiendo de la estructu
ra vegetalmodiH,cada (tamal'ro y número de hojas" rafees 'o tallo) y 
de la capacidad funcional de ésta. Por eJempl'o, .Q!!!Qbªl.~~ na mostró 
vari_ci6n en cuanto a la distribuci6n de SLb biomasa, perosf lo 

.hizo en algunas carac:terfstic:as foliares Cnúmer:o de h,ojas~ PFE, 
CFEA y PFR).' prooablemente a través de un mayor recambio foliar. 

Finalmente, se puede conclufr que .1 plántulas de las 
especies· .studia.das tuvieron la capaci.dad para erar distintas 
condiciones ambien,tales dEl la selva y acl.imatarse rápidamente .a la 
variaci6n de estas condiciones en términos de su crecimiento, 
arquite!=:tura y morfologfa foliar (aún cuando la resp~sta hji.\ya 
sidq di.ferente en. mayor o menor. grado)... caracterfsticas son 
importante\¡¡ para .~a regeneraciOn natur .. 1 de espedes. 

Cpn este ,trabajO, al. igual que con otros estudios Slml
Lares sobre el c;omportami entes de las pI ántul.a.s de árbol es depen
di en.tes de;. el aros. I!!n otr as sel vas. del múndO (F>asald y Mol'" i • 1991 ; 
Aminudd'in.. 1982;. Oberbauer.' 1983; Fetcherª1 !1. ~983;. Bt,lrtony 
i'tull.er,...pombois, 1964 a.b). se puede apoyar la h.ip6tesis de que 
algunase.5peeies de la selva son capaces dE!: psrmanec:er baJo. el 
dosel cerdadode 1 a, sel va hasta qu.ese abre qn, cl.aro en la vegeta
ción que¡ genere·' las condiciones ambiuentales óptimas para su 
crecimiento. 

ne, .acuerdo a Wallace y Dunn <1900>. la capacidad de 
aclimatación a bajas y alta~i.ntensidades de. luz es unaadaptac:ión 
de 1 os4.rbol es d;el dosel de ún bosque a sobrevi viren ambientes 
impredecibles. Seglln este autor. c.uandd se abre un claro en la 
vegetl:u:::,iOn, las pl.!ntulas y juveniles de estos &Í"'bole¡s deben .ser 
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Cl!lpac:es~de ajustarse fisiológÍ-c:amente al incremento de luz, agua, 
o y" nutrieE1tes~ Para una plántula de la selva, la c"apacidad 

tengan para responder a cambios contf-nuos del niicroambiente 
ser determinante en su estable¡::imiento futuro. 

El hecho de harH?t- encontrado diferencii\s entre lasespe
ele'!'; no s~gnifica. que no sea adecuado el agrupi\rlas conjuntámente 
en la categorfa de ndmadi\s de Martfnez-Ramos u9s5l;. Li\s tres 
es¡:rec:ies se ven favorecidas por los claros. sin embargo. las 
¡::,;u-acterfstic:as de los claros óptimos para el estable¡.cimiento de 

.. estas espe¡::ies seguramente varian, entre otros fa¡::tores. en fun
ción del área pSt-turbada. de.lperfodo de durac:iOn, de la fre
cuen¡::ia y de la presen¡::iade especIes en el claro {ya se,=. en forma 
de pr'opágul¡;¡s· o como indlviduo adulto>, asf como de la habilidad 
de interactuar con otros. individuos de la misma o de otras 
cies (nivel· comp~titivo y defems~ contra herbfvoros). Con 
diseffados para probar el efectq de uno o mas de estos factores 
sobre el ~compcH, .. tamiento de estas eSpecies, en diferente!!> etapas dé 
su ciclo de.Vida; se lograrfa conocer entender mas la biologta de 
estas especies. 

. Por llltimo., las "difen';!ncias encontradas entre las espe-
cies apoyan la hipótesis de que los c.laros de la selva favorecen 
el crecimiento diferencial tle especies <Ricklefs. 1977; Grubb, 
1977>. .siendo Esto determinante para su rege~ar'cion natural en la 
comunidad. . 



118 

VII.' CONCLUSIONES 

1. El Al'lalisis deCrecimiento de Plantas puede ser una 
'herramienta Iltil pará estU!::!iar y comparar él crecimiento de. plan-
tulas de especies de árboles de la Provt¡le de IlÍuchos fndices 
que reflejan adaptaciones mórfolagicasy .. fisiolÓgicas de las. 
plantas con respecto a SU meeUo ambiente. 

A partir de este tipo de estudios se pueden gener.ar 
hipótesi.. sobre posibles facttw-es limitant·es delmed10 ambiente 
(luz,água" nutrimentos>. Con .estudios pos.teriores de indole 
fisiolÓgico .se pueden comprobar dichas hipótesis. Los resultados 
de esté trabajo sugieren las sigueientesl 

.~ La luz constituye 
desarrollo de las. plántulas. 
que permanecen bajo el' dosel 

un i'actorlimftante del 
juveniles y adul tos de 

cerrado de la lioelva. , 

crecimiento y 
1 <;1.. especi es 

- Las mayores fluctuaciones de temperatura y humedad 
relativa .del ai.re y del suelO de sitios perturbados puede repre
sentar una restri.cci ón ambiental en cuánto a di sponlbi 1 i dad dé 
agua para algunas especies. 

2. Los resultados obtenidos sobre la luz, temperatura, y 
humedad' relat~va del aireen cada una de liÍ.\S condic::iones e){peri
mentales (el interior de les invernaaerosO) muéstra la alta varia
c::ión ambiental' que puede haber ,en distintos sitios de la selva~ 
c:on una base diurna y ~ 10 largo de un a"o.' 

. COnsiperando que únicament'ese excluyO a la her~bi.vorTa y 
a la irwasiOn de otras especies en tos sitií::!s·de estudio,pr'otia
blemente. las !:bndi!::1ones experímentalesrepresentan ad.ec:uad~mente 
lDS ambientes comunes de la selva: . sOmlÍlra bajo eldo.selcer:-rado y' 
daros: .de distinto tama"o. La condiciÓn "sitio abierto" se puede 
considerar como un clarD grande, .ya que la cantidad total tk;y RFA 
r,ecibida en un, afa fue aproximadamente de un 50 'K de la luz que 
1.ncide sobrE el' dosel. 

3. Las plAntulas son capaces de tc;¡lerar las condiciones 
de sombra bajo el dosel cerrado dela selva manteniendó un creci
miento neto mayor que cero. 

4. El crecimiento en biomasa de las plantulas se estimula 
sr:¡. condiciones de claros relativamente grandes ( 50 'K de luz del 
dosel). Scl0 el crecimientc'de las plantulas de !;2!:¡;!!.!l! 
se .ve e.sti mul aclc pOI'" un el aro peque"c. 
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5. 'Las plt\.ntulas de estas especies son capaces de 
e¡¡tab.1ecerse baja distintas .condiciones ambientales de té< . selva.lI 
presentando adapt;aciones fiSiológicas y morfológicas que les. per
mi ten' r:esponde,~' á esas con1:li c1 ones. Cansí derando en. conjunto .los 
result¡¡\dos del cre;cimiento. tamaNo. distribución de biomasa y 
mOl:"foldgfa fóliar, el claro pequeNo r-espresentaprobablemente el 
ámbient·e ~pt5mo para las pUntulas.de ¡;;f!r::.gi.! mggélªll1;.hih mientras 
que.1as.ph1ntlllas de QmQhe!gª Q!giigr::s sonfavore.c:i1:las particL\lar
mente. por un claro. de. mayortamaNo. Las pUntulas de bQ[U;!:l.laSsCQllS 
9Yªl;!i!!!li\!gO§!§ parecen ser menos especial istas altamt(o del claro~ . 

6. Las:; plántu)as son capaces de aclimatarse r.apidamentea 
cambio6 tempor.ales en el ambiente mediante la modificaciOn. de 6U 
crec:l:miento.tamaNo, distribución de bi.omasa . y mot-fologfa foliar, 
aunque . prob.;\blemente. en cada .especie la respue6ta en algunas 
val"iabies Eeamó la tasa de .area foliar) 6ea mas ;-i!lpida qúe en 
otras (como la distribución de la b'iomae;a). !;n término6 del 
D.dmerdde .vartabl es que nopresentárpnn.i ngdnefecto si gn:l:+i cativo 
del amb~.ente previo, probablemente' sean las pU.ntulas de ºmB!lª!.~s 

· g!~ifg¡:s.la:sque puedan aclimatarse' completamente al ·nuevoambien- . 
te más rapidaÍlleinte en reHu::iOh él las otras especies. 

7. La apar~c.iOnde claros en la selva: probablemente 
jt.ltl!ga un papeldeter.mi.nante en la regeneración natural de e6tas 
especies. Su. comportamiento seadecda al equilibrio dinámico de la 

· selva hümecta.· . 

8. No ob6tante las especles.sondependlentes de cla.~ 
· rf;ls "nomadas" de acuerdo a l'Iar.tfnez-Ramo6, 1985) las dif.erencias 
iJ!ncontradas entre ellas en su respuesta a. lascondic:iones al1lbien
tales 'Y al·c.alllbi.o ambiental apoya la hipotes~s que es1;ablece que 
1 a heterogenei dáu:J amb! ental creada por d16t i ntos ti pos de el aras. 
fá.\i6rece de· manera diferencial el crec.imiento de diferentes . espe-
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