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RESUMEN .• . •, 
~".. · .. 

La longevidad de las hojas puede liiterpret~rse como una 
'. . 

adaptación fu11clona 1 de la)!\~.-
~ .. ~,· .• 
' . 

pluntas a su ambiente, y su' estudio permite entender la r~spuesta de una especie· a 

a diferentes condiciones del medio. 

:.; ., ·'·' -::.·.· 

Durante dos años y medio se slgi1ló el destino de las hojas en· ramas :se'lec'clonadas de 
... , .. _·_:;.1~~;~r:-~/:::~.~· ·- .. -· 

tres especies perennlfollas de selva húmeda en Los Tuxtlas, Ver.: 'p~~Ú'ddlm¡;,dla : ·-·-··-··-· 
oxyphyl larla, Sapranthus mlcrocarpus y Myrlocarpa lonqlpes. La lnformaclón•obtenlda 

se anal Izó usando téc•dcas demográficas, considerando a los conjuntos de hojas como 

poblaciones. Existen diferencias en la dinámica follar de todas las especies y la 

longevidad individual de las hojas alcanza niveles muy altos de variación. El compo_!: 

tamlento follar de Pseudolmedla y Sapranthus se asemeja porque en estas especies 

existe un ritmo anual de nacimiento (=producción) de hojas muy delimitado, aunque 

los pátrones de mortalidad no sólo difieren entre las especies, sino también entre 

los Individuos que crecen en diferentes ambientes y, en el caso de Pseudolmedla, 

entre distintas partes de la copa. En Myrloca~ se producen hojas durante todo el 

año, aunque la producción es más Intensa en algunas épocas, La esperanza de vida 

de las hojas en el momento del nacimiento se calculó por medio de tablas de vida, 

encontrándose que fluctúa entre 3.5 meses en Myrlocarpa hasta más de 17 meses en 

Sapranthus. El ambiente donde vive la hoja determina fuertemente su longevidad: 

en condiciones de umbrla, las hojas viven más largamente que en condiciones de buena 

l lumlnaclón. 

En general, los resultados colncl_den' con las predicciones de los modelos de balan

ce de carbono en las plantas, si bien existen fuentes de variación que dificultan 

algunas Interpretaciones. De este estudio se desprende que la dlná,.lca follar, 

como una reacción de las plantas ante diferentes ambientes, es más flexible en 

Myrlocar.P_2 lonqlpes, intermedia en Pseudolmedla-oxyphyl !arla y más r!glda en Sapran-

thus microcarpus. 

'· 
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PRESENTACION 

Ubicacidn del proyecto• 

Este· estudio forma parte del programa de investigacibn titulado 

"Regeneracidn de Ecosistemas Tropicales• que se lleva a cabo en el 

Laboratorio de Ecologia de la Facultad de Ciencias de la UNAM· A 

trav~s de este programa se pretende·~ncontrar patrones generales de 

procesos ecolbgicos tanto de vegetacibn primaria de selva alta 

perennifolia, como en vegetacibn secundaria producida por la per-

tu!'bacibn de aql1ella, que permitan enteroder con cierto detalle su 

organizacibn y din.!lmica. Se espera que estas investigaciones con

tribuyan a formar un marco de referencia para poder aprovechar y 

maneja!' estos sistemas de manera m~s adecuada en el futuro. 

En las fases iniciales del desarrollo de esta lfnea de investiga

cidn se realizaron estudios encaminados a conocer la disponibilidad 

de especies en el proceso de regeneracibn, haciendo ~nfasis en el 

banco de semillas, tanto en su composicidn (Guevara y G~mez-Pompa 

1972) como en su respuesta germinativa (Salmerdn Estrada 1985)· 

O~ro aspecto en el que se ha puesto mucho interds es la fenologfa 

tanto de procesos !'eproductivos como vegetativos (Carabias y Gueva-

ra 1985)· Finalmente, otro grupo de t!'abajos han tenido un 

enfoque de productividad, c•Jantificando la produccidn de hoj~rasca 

en la selva (Alva,..ez y Guevara 1985) y el ciclaje de nutrientes a 

trav~s del proceso de descomposicibn (Becerra 1986)· 
~·. 

El problema de estudio de esta tesis es la longevidad de las hojas 

en la selva. El estudio de la din~mica foliar en las plantas de la 

~elva es una forma de acercarse a la !'espuesta de algunas inter!'o

gantes planteadas por las investigaciones fenolbgicas y de caida de 

hojarasca, por ejemplo: ¡Cuánto viven las hojas de las especies de 

la selva? i Cu.!ll es la var·iacibn de la longevidad foliar· entre las 



hojas de una especie? &La longevidad de las hojas responde a las 

variaciones microclim~ticas que existen en el interior de un bosque 

tropical?' &De qu~ edad son las hojas que caen en la selva? La 

determinacibn de la longevidad de las hojas representa un problema 

ecolbgico por sl 

tacibn funcional 

1992). 

mismo, ya que puede interpretarse como una adap

de las plantas a su ambiente (Chabot y Hicks 

Las plantas verdes, debido a su capacidad fotosint~tica llevan a 

cabo, por decirlo de alguna manera, la tarea b~sica de 

los alimentos que sustentan todas las restantes formas 

producir 

de vida 

sobre la Tierra. La fotoslntesis puede realizarse en distintos 

brganos vegetales, como puede apreciarse en el gran nbmero de 

plantas con tallos verdes, e incluso flores y aneMos reproductivos 

con pigmento s totosint~ticos y capaces de esta actividad (Bazzaz __. 

et al. 1979). No obstante, es innegable el hecho de que las hojas 

constituyen los centros fotosint~ticos fundamentales de las plantas 

(Hooney et al. 1994)• Esto es cierto sobre todo en el caso de las 

plantas le~osas porque en ellas los tallos lignificados han perdido 

totalmente esta capacidad, de modo que non dependientes del alimen-

to proveniente de las hojas• Por estas razones se puede esperar una 

estrecha relacibn entre la hoja y el ambiente, tanto en aspectos 

morfolbgicos como funcionales. La variacibn mortolbgica de algunas 

especies de la selva de Los Tuxtlas ha sido estudiada por Veneklaas 

(1995), abarcando aspectos como tamalfo, forma y consistencia. A 

trav~s del an~lisis de la lqngevidad de las hojas, este estudio 

pretende analizar aspectos funcionales y su variacibn· A conti-

n•~acidr1 se p1'ese1~tan los antecedentes q1.1e forman el marco de r·efe-

rencia de esta investigacibn, 

2 



INTRODUCCION 

La •elva tropical hbmeda es la formacibn vegetal caracter1stica de 

la1 regione1 de la Tierra donde no existen restricciones para el 

crecimiento de las plantas (Beard 1)44, Richards 1952). Estas son 

las regiones bajas limitadas geogrhficamente por los Trbpicos, 

donde a lo largo del a~o existen temperaturas elevadas, alta inci-

dencia de energ1a solar y buena disponibilidad de agua. Esta defi-

nicibn amplia ha dado lugar al planteamiento de que las plantas de 

las selvas hbmedas no sufren stress climhtico a lo largo de su vida 

(Hall!! et al· 1978)· 

No obstante, la concepcibn de la selva como un h&bitat homogl!neo 

tanto espacial como temporalmente no sblo es errbnea, sino ademhs 

puede ser limitante para entender las distintas maneras en que las 

plantas se acoplan a su ambiente tisico y bibtico. Janzen (1975) 

llamb la atencibn sobre nuestro casi absoluto desconocimiento del 

significado adaptativo del comportamiento y de la morfologia de 
las plantas tropicales silvestres, 

sobre todo las implicaciones ecoldgicas de su fisio-

log!a. 

·Gran perte de los esfuerzos realizados se han enfocado hacia la 

descripcidn del microambiente dentro de la selva• Esto tiene impor-

tanela si se toma en cuenta que las plantas, por su inmovilidad, se 

enfrentan directamente a su ambiente inmediato, que es donde 

interactban tambi~n con otros organismos y ademhs, donde obtienen 

sus recursos !H.arper 1986) • 

En las selvas tropicales existe un alto nivel de variacibn micro-

ambiental. Las condiciones de i 1'.tminac i dn, temperat•ira, concentra-

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

3 



de agua disponible f luctban enormemente casi entre cualquier punto 

de la selva. Esta situacibn plantea varias preguntas: ¿ Cbmo han 

logrado las plantas acoplarse a esta variedad de ambientes? &Pue

den todas las plantas resolver el problema de los bajos niveles 

lumlni cos? l Algunas toleran m!ls que otras la desecacibro del ;iire? 

¿Qui! mecanismos existen para la cc.·~·tacibro de lms distintos rec~1r

sos? Aunque ya se han dado los primeros pasos, todavla hay mucho 

tr•baj o por h•cer para responder todas estas preguntas con 

precillibn• 

Vale la pena distinguir dos componentes en la variacibn microam-

biental de la selva, que aunque se complementaro no deben ser 

confundidos: 1) la variacibn vertical, que se da desde el piso de 

la selva hasta la parte m~s alta del dosel y 2) la variacibn 

horizontal, determinada por las diferencias en la estructura de la 

selva en diferentes sitios. Cabe notar que estos dos componentes no 

son los ~nicos, ya que tambi~n debe tomarse en cuenta que los dos 

anteriores fluct~an a lo largo del tiempo, es decir, que tambi~n 

existe una variacibn temporal· A continuacibn se resumen algunos 

aspectos sobre la variacibn vertical y horizom.tal dentro de la 

selva. 

a) Variacibn vertical del micr~rima de la selva 

La estructura vertical de la selva es muy compleja (Richards 1952, 

Whitmore 1975, Popma et al· in~dito). Esto se debe al crecimiento 

diferencial de los individ•Jos tanto •:le la misma especie como de 

diferentes especies, de manera que siempre hay •lantas creciendo en 

el microtlima creado por otras cuyas copas estl.on m.!s arriba. D•Jran

te mucho tiempo existid una tendencia a descri~lr esta variacidn a 

trav~s del reconocimiento de estratos cuya delimitacidn dependfa 

4 



fuertemente de criterios particulares del autor (Richards 1952). La 

utilidad, pero sobre todo la realidad del concepto de estrato ha 

•ido paulatinamente revisada. Actualmente se considera m<!ls relevan

te la descripcidn precisa de los gradientes verticales tanto 

flsicos como de la vegetacibn (Sarukhkn 1969, Popma et al. 

inl!dito). 

Se han hecho revisiones generales sobre la variacibn vertical 

del microclima 1m la selva (p.ej. Sarul:h.!n 1·~68, Chiarello 1984). 

Se pueden observar claramente varios patrones. A nivel del suelo, 

el movimiento del aire es prkcticamente nulo, mientras que las 

copas de los ~rboles altos est~n expuestas ocasionalmente a vientos 

muy fuertes. La temperatura es una variable que puede fluctuar 

grandemente -hasta 12oC en un dfa- por encima del dosel, pero a 

nivel del suelo permanece notablemente constante (fluctuaciones de 

entre 1 y 7oC). Un patr!Jn similar se obse!'va en el caso de la 

humedad relativa: a nivel del suelo es muy constante, casi siempre 

con valo!'es por encima del 90%, mientras que la oscilacicfo so
0

bre el 

dosel llega a ser hasta del 50-601· Las diferencias de temperatura 

y humedad m~s grandes entre el interior' y el exterior de la selva 

se pl'esentan por lo regula!' un poco despul!s del mediod\a. 

Probablemente la luz es el m<!ls variable y el mils complejo de los 

factores, ya que involucra dos aspectos distintos: 1) la intensidad 

y 2) la calidad. Adem~s, hay que arca di I' que es urc factor muy 

diflcil de .cuarctificar adecuadamente (Chazcton y Fetchel' 1984a), A 

medida que la luz penetra el follaje, la intensidad disminuye hasta 

reducirse a niveles cercarnos al 11 de la que incide en el e>:te

riol', especialmente en la banda de luz fotosi111tl!ti camente activa 

(400 700 nm, Ashton 1958, Bj~rkman y Ludlo~ 1972, en Mooney et 

al• 1984, Chazdon y Fetcher 1984a, Leigh 1975, Longman y Jenfk 
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1974)· 

Tambi•n se conoce el cambio espectral de la luz conforme •sta 

penetra a trav•s del follaje. Segun Jordan (1969), el cambio mks 

importante parece ser el aumento de la intensi~d relativa de la 

&mi•idn er1 infrarrojo en el piso de la aelva, - comparacidn con s•J 

intensidad relativa en la luz que intide sobre el dosel (Figura 1)· 

La Figura 2 es un ejemplo de las variaciones -ucroclimkticas en el 

interior de la selva a partir de datos de disti•1tas localidades• 

b) Heterogeneidad horizontal en la selva• dinamica de claros 

Entre los numerosos factores que ocasionan cambáas micraclim&ticos 

en sentido horizontal en la selva se puede mencáonar el relieve, la 

presencia de corrientes de agua o cualquier otro-. factor cuyo efecto 

sea que algunos lugares est~n m&s protegidos qoe otros del macro-

clima. Sin embargo, es indudable que los claros del dosel represen
rharizantal 

tan la mayor fuente de variacibn micraambiental·en la selva (Bazzaz 

1984, Mart!nez-Ramas 1985). 

Hace media siglo, Aubr~ville (1938) sugirib (µe las comur1idades 

vegetales tl'apicales pad!ian conside!'arse como m1saicos gigantescas 

conformados par unidades con homogeneidad flor!i•tica interna, pero 

diterenciables del resta• A partir de entonces se ha desarrollado 

una sblida teol'ia enqlob! dora de los procesms de regene!'acibn 

natural de la selva• Richards (1952) establecib claramente que los 
5 

claros car/tit•Jyen •Jr1 ambient_e partic•Jlar de la selva, donde trans-

Cltrren 

ni da des. 

muchas de lo_s event"o.s(ecolbgicos importantes de estas comu-
• <'· .:_:::,_.- . .-?J:':~°"\;~.;~;~;~:~~ .. >,'.::'.,·l'.'':,'; .- .. 

Whitmore (1975''/il978)''considera que la.s claros sor1 una de 
•' ·:·:,_'\/.);-;}i:/?:~,-;·:·~_·:.:' ,' 

las tres etapas en :'un :'lllo'·:l~ió': c!clico de regeneiracidr1 de la selva; 
: • ,~ .. - e· , ·--, 

las ott·as dos son la
0

e:t~pa. ~ •. l"ecor1str•Jccidn (.bl!l1i lding phase) y la 

fase madura (mature phase). Hall~ et al. (1978) elaboraron un 
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tura del dosel para los estudios que proporcionan el dato (to
mado de Chia1·iello 1984; véase ese artículo paro las f·::entes ori
,¡;inales) , 
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modela semejante pero m~s complejo, ya que distinguen un mayar 

nbmera de etapas entre la fase de destruccibn y la fase homeosth-

ti ca que se al cam:a uroa vez que se reestablece la estructura 

original. 

En realidad, existe cierta dificultad para deli•itar un claro tanto 

desde el punto de vista pr~ctico como tedrico, debido a que el 

ambiente del claro se desvanece gradualmente hacia la selva (Bazzaz 

y Pickett 1980, Chiariello 1984). Brokaw (1982) sugirib una defini-

cidn de trabajo ~til: un claro es un hueco en el dosel que se 

extiende hacia abajo a trav~s de todos sus niveles hasta una altura 

promedio de 2 m sobre el suelo· A pesar de ser una definicibn 

baitante general, queda establecido que en un claro las condiciones 

macroambient~les pueden incidir prhcticamente hasta el suelo. 

El microclima de los claros es intermedio entre el de la selva 

madura y el de un sito deforestado (Bazzaz y Pickett 1980) y depen-

de de muchos factores, pero principalmente del tamatio (Gr·ubb 1977, 

Whitmore 1978, Denslow 1980)· Adem~s, en su interior los claros no 

son homog~neos, sino que existen gradientes entre el centro y los 

bordes, as! como diferencias entre las zonas que se oriqinan,depen-

diendo del lugar en el que cayeron las di~tintas partes del ~rbol 

(Orians 1982)· La Figura 3 muestra un registro a lo largo de un dfa 

de la intensidad lumfnica (densidad de flujo fotosintftico) en 

claros de distintos tamaffos y en el sotobosque oscuro• 

1 2, Estrategia• de vida de los •rboles trapicale• en relacibn con la 

dinlmica de la selva. ··-: 1 
1 

.J 
Paralelamente al avance de las investigaciones sobre la importancia 

de los claros en la regeneracidn natural de las selvas tropicales 
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400 m2, (c) un claro de 200 m2, y (d) el sotobosque. Tomado 
de Chazdon y Fetcher (1984b). 
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h~medas se ha venido estudiando la manera en que las distintas 

e•pecies de lrboles responden a esta din~mica y a las diferentes 

condiciones microambientales que existen en las selva. 

La primera distincidn que se hizo fue entre ~rboles helidfitos o 

demandantes de luz y árboles tolerantes. de la sombra fRichards 

1952)· Van Steenis (1958) llamb ''nbmadas" a las helibfitas. Esta 

clasificacibn sencilla se ha utilizado incluso en trabajos m~s 

recientes (Hartstoorn 1980)· 

Otras clasificaciones han hecho mAs ~nfasis en el papel sucesional 

de las especies. Por ejemplo, se han distinguido las especies 

primarias de las sec•Jndarias (V.:lzquez-Yaroes 1980) o las pioneras de 

las persistentes serales y de los .:lrboles de larga vida (Oawkins 

1965). Otros autores han intentado incluir formas de vida diferen-

tes a los Arboles, como las lianas (V~zquez-Yanes y Guevara 1985), 

aunque es evidente que falta mucha informacibn para loqrar esto do 

manera satisfactoria· 

Un criterio mAs ha sido la dependencia de las plantas hacia los 

claros. Whitmore (1975) distinquib cuatro categor1as: 1 )especies 

que se establecen y crecen bajo el dosel cerrado, 2) especies que 

se establecen y crecen bajo el dosel cerrado, pero que se benefi-

cian con los claros, 3) especies que se establecen y crecen bajo 

dosel cerrado, pero que requieren de los claros para madurar y 

reproducirse y 4) especies que se reproducen, establecen y crecen 

solamente en los claros. Denslow (1980) propuso una clasificacidn 

muy parecida, pel"'o tomando como Cl"'itel"'io el tamaft'o del claro• 1) 

especialistas de claros g1-andes, 2) especialistas de:,,claros peque-
,. ' 

~os y 3) especialistas del sotobosque. 

El sistema de Martlnez-Ramos (1985) es semejant~ a i~s arit~rio~es y 

compl"'ende tres categor1as• 1) pioneros, que. son -aquell~{ Arboles 
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cuyo ciclo de vida se completa en los claros y son de vida corta, 
<! 

2) ndmadas, que pasan ~l estado de plántula o juvenil al estado 

maduro cuando llegan a encontrarse en un claN>, son Arboles de 

larga vida y crecen muy alto, formando el dosel de la selva y 3) 

tolerantes, que no son dependientes de los claros sino que comple-

tan su ciclo de vida bajo el dosel cerrado; talll>ii!ro son Arboles onuy 

longevos pero nunca llegan al dosel superior (en este sistema el 

t~rmino nbmada no equivale totalmente al sentido que le dio van 
autor 

Steenis (1958), porque este bltimo se refiere mks bien a 

las pioneras). 

La Figura 4 muestra la definicibn grkfica de las tres estrategias 

en t~rminos de la longevidad y la dependencia a los claros de 

diferentes tamaroos que se presentan en las especies asignables a 

cada categoria. Puede observarse que el 110delo contempla la 

existerotia de especies con caracter·i sti tas intermedias 

(intersecciones de los dvalos) entre los grll!pos de pioneras y 

nbmadas y entre las nbmadas y tolerantes. 

En el presente estudio se utilizb esta clasificacibn no por 

considerarla la mejor ni la bnica vklida; de hecho todas son muy 

semejantes y enfatizan los mismos aspectos. Ademks, aparentemente 

todas reconocen que las categorfas no tienen lfmites perfectamente 

definidos y por lo tanto hay especies diffciles de ubicar. Sin 

embargo, la clasificacidn de Martfnez-Ramos estA basada en el 

conocimiento ecoldgico de las plantas que habitan en la misma zona 

donde se llevb a cabo este tratoajo (Capitulo II), ad.emks de que ha 

sido usada por otros .trabajos realizados alli mismo (!barra 1985, 

Nu«ez FarfAn 1985, Veneklaas 1985)· 
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3, Factores ~ influyen .!!.!! lE. longevidad de la!!. hojas. 

Conocer la longevidad de las hojas es esencial para entender mejor 

las relaciones entre las plantas y su ambiente. Esto es cierto para 

varios niveles de estudio, ya sea para interpretar aspectos de la 

morfologfa interna y de la qufmica de la hoja (Janzen 1975) o para 

•studios de dinilmica de comunidades y tuncionamiiento de ecosistemas 

(Bentley 1979)· La longevidad foliar puede ~lacionarse con la 

informacidn de cafda de hojarasca (Ebel et al· 1980) si se quiere 

enfatizar el reciclaje de ciertos nutrientes, o con la aparicibn de 

nuevo follaje, c•Jando el dnfasis se pone en la w•roduccidro de bioma-

sa. Mooney et al. (1980) han afirmado que para ente1·oder la orgaroi-

zacibn de las interacciones de especies en las comunidades 

tropicales es importante conocer la estacionali~ad de produccibn de 

partes vegetales. Por ejemplo, se sabe que la produccidn, permanen-

cia y desaparicidro de hojas joJveniles poJede determinar los momentos 

de muerte de mam1feros tolivoros (Leigh y Winds~r 1985). A pesar de 

esto, resulta notable la escasez de datos de longevidad foliar, 

sobre todo de plantas tropicales (Chabot y Hick~ 1982, Ebel et al. 

1980, Carabias y Guevara 1985, Wint 1983)· 

De la poca informacidn e>:istente se desprende que hay una gr aro 

variacibro en el tiempo que pueden vivir las hoja:/ Son r·ar·os los 

casos en los que la hoja vive lo mismo que la pDarota completa, como 

sucede en el gdnero Welwitschia (Chabot y Hicks 1982)· En algunas 

confferas la longevidad foliar es muy larga: 14 atl'os en 8raoJcaria 

bidwillii, 7 ar'fos en 8.!_ angustitolia y de 5a8 al'i'os ero Agathi,;_ 

australis (Ebel et al• 1980), aunque los datos sobre 8.!UJu; 

corocolor, Picea pungens y varias ·especies de PirollS indican que la,; 

hojas de estas especies roo viven mlls. de cuatro a\'oos (Fr·eelarod 
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1952)· Longevidades foliare~ largas no son eKclusivas de especies 

arbdreas. Janzen (1975) da el ejemplo de tas hojas de arbustos 

eric~ceos del sotobosque en bosques deciduos de Norteam~rica, que 

pueden vivir de 3 a 7 a~os. 

En las especies deciduas y en las de corta vida (p. ej en plantas 

anuales) las hojas pueden durar desde unas cuantas semanas hasta 

unos ocho meses cuando mucho• Por ejemplo, en el ~rbol tropical 

deciduo Erythrina poeppigiana la longevidad va de 6.2 a 7·2 meses, 

pero puede acortarse por d~ficit de agua (Borchert 1980)· 

Para el grupo de plantas de las que menos informacibn sobre longe-

vidad foliar parece haber es el de los ~rboles tropicales 

perennifolios• Ebel et al. (1980) analizaron la duracidn de las 

hojas en especies ''laurdfilas'' provenientes de regiones subtropi-

cales, creciendo en condiciones de invernadero• La longevidad 

fluctud entre 1-2(4) a~os. Medina (1984) intentd hacer una genera-

lizacidn sobre Arboles tropicales, afirmando que sus hojas viven 

entre 12 y 13 meses. Reconoce para los trbpicos dos comportamientos 

fenoldgicos bAsicos: especies deciduas y especies perennifolias 

ai-1uales (es decir, que cambian de follaje cada a·f,o, ¡:.ero si.-o llega1·· 

a quedarse sin hojas). Esta generalizacidn parece estar basada en 

resultados obtenidos en zonas tropicales secas (p.ej. Marfn y 

Medina 1981) y no forzosamente es vAlida para todas las regiones 

tropicales• 

Chabot y Hicks. (1¡~0.>"f:,~~.]ieroro una extensa. revisibn sobre los 

factores ecold91co.s_\~;y/ev_ol.•Jti.vos ,·q1.1e detei-·m1nar1 los patrones de 

longevidad t~1~;afü/~~~~~KTufi~~~~:t:,<~~bie~1tes. Estos autores desar·ro-

llaron ·~n. mod.elo'E;~ü'e':;'p_érin(te· .• ·expli~ar las diferencias ei-1 los pa-
- < --"-... ·-_:-~.', :·,~·::·~~::w;;{~::y;_:~;~¡~z'.~~w::~~:~~~J_;J,}~~ ]~·.:~:..::'.. ;':-··-· -._· _:: __ ... _- -

trenes f.o liares· ent'rec."'c.omur1ldades-,· · éritre poblacior1es de la misma 

especie y entr~ ~¡~~i{V{á';;~·:r~e'.Ja, .~isma poblacidn (a1.mq•.1e el los casi 
,. ,""', -·-. ;' 
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no analizaron los diferentes h~bitos de foliaci4n de una especie en 

una localidad). Su modelo parte de la bate de que la hoja es ur1 

brgano para ganar carbono. El balance de este elemento en la planta 

completa depende del equilibrio entre las p~rdidas y ganancias, y 

1e e>1presa de la siguiente manera: 

ganar1cia neta de carbono =IP¡¡F-IP.;U-C-1'-/J-S, 

donde P¡F= tasa diaria de ii'itercambio de carbo111:0 por hoja de edad 

¡ expresada en F • longevidad o longitud de la estacibn favora~le 

para la fotosfntesis positiva en dfas; ·P.1 = tasa neta de inter-

cambio de carbono durante la estacidn desfavor~le en unidades de 

gramo de carbono por hoja de edad f por dfa; Uf= longitud de la 

estacidn desfavorable (en dfas); C= costo inicial de prod•Jcir una 

hoja en gramos de fotosintato equivalente; JY= p!>rdidas de tejido 

foliar y productividad debido al stress durante la estacidn desfa-

vorable 1 en t~rminos de fotosintato, sumado sobre el periodo que 

dure viva la hoja; H= pbrdida por herbivor1a, sumada sobre el 

periodo ql1e vive la hoja y expresado en gr·anos de fotosir1tato 

equivalente¡ S= fotosintato almacenado y no tl"illl'ISpor·tado· 

A pesar de que no es posible evaluar todos los tbrminos de esta 

ecuacidn, es posib~e formular algunas explic~ciones de por qu~ en .. - . 
¡.·:··-" 

algunos ambientes se fa;/~~-ec'iin-las especies perennifolias v en 

otras las de ci dl1as'.. · • S}~!i' 
Orians y Solbrig ~1~~t';~~-~~~;~;f~óll"~n que las hojas deber1 pagar al 

su propio cos~o,•;);,:•:_1.::a·s/.hoJas _caducas dispcner1 de poco tiempo menos 
:·:·-,::>::: ~(-,:·-:,:! ' .,. 

hacerlo y poi'iio<tarit~ ~~ Y..a.:onable esperar tasas fotosir1t!>-. :'-~--... :,,. 
para 

ticas altas· en ~~t~s-'pla\"i'tas'. El costo inidal de las hojas 

duraderas generalmente es m~s alto (p• ej. como van a ser aparentes 
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durante mhs tiempo suelen estar mejor protegidas), pero disponen de 

mucho tiempo para pagar su costo y ademhs llegar a exportar foto-

sintatos a otras partes de la planta• En un alllbiente limitante, p. 

ej. con bajos niveles lumlnicos, una ve% que una planta ha produci-

do una hoja tenderh a conservarla por mucho tiempo· Si el ambiente 

no es limitante, la hoja puede ser desechada cuando su eficiencia 

disminuye por debajo del m~ximo (el esqueleto de celulosa es bara-

to), siempre y cuando los otros elementos puedan ser llevados a 

otras partes de la planta. 

Va se han encontrado resultados que coinciden con estas predic-

clones. En un bosque h•lmedo de montafi'a, Howar·d (1969) encontrd que 

las hojas del sotobosque duran más tiempo que las del dosel supe-

rior. En una selva hdmeda, Bentley (1979) encontrd tasas bajas de 

produccidn de hojas para las especies del sotobo&que• El modelo de 

balance de carbono no es el bnico que se ha propuesto para explicar 

la longevidad de las hojas. Oivnish (1984) afirmb que las diferen-

cias en la fenologfa foliar pueden ser respuesta de la habilidad de 

absorcidn mineral de las plantas. 

Aun cor1 estas bases tebricas,· en ocasiones es dificil inter¡:or·etar· .. 
el comportamier1to foliar·.~.eo:,;1l~unas especies. Tal es el caso de las 

plantas que pierden las ho'jas·.en. la E!poca q1.<e uno s1•por1e es favora-

ble para el crecimiento;·.~)\i. las prod~<cen y mantienen er1 ·la E!poca 
. ··-'I 

desfavorable· Entre· ·i·;,~i ejemplos más notables están Cordia 

alliodora (Janzen 1'':l75)' ·y Jacg1.li1üa punger1s (Jan%en 1970) en los 

trdpicos americanos,· . la>' ·leguminosa africana e,cacia albi·~a (Lely 

1925, I ~lnta~~ok•J 1'163) y l'á orq1Jfdea terrestre de bos_q•.les templados 

Se ha sugerido que en las 

condiciones en las que crecen. estas plantas, este comportamiento es 

la mejor manera (q1•izA la. dr1ic'a) de alcanzar un balance positivo de 
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carbono• 

Para poder interpretar la longevidad de las hojas es necesario 

tener idea de la contribucidn que hacen hojas de diferentes edades 

a la planta1 sin embargo, esto no siempre e~ t•cil de saber• McKey 
el ta do 

(1979, I en Dir::o 19134a) propone tres alternativas para est•Jdiar el 

valor fisiblogico de una parte de una planta: 1} estudios que midan 

directamente la tasa fotosint~tica, la enportaci fm de car·bono o 

cualquier otra medida de la produccibn de la estructura, 2) estu-

dios que compar·en la herbivor!a simulada sobre hojas de diferer1tes 

edades y 3) estudios que comparen efectos de herb!voros que tienen 

preferencias sobre hojas de diferentes edades. 

Mendoza Ochoa (1981) hizo una revisibn en la literatura sobre la 

actividad fisiblogica de las hojas de diferentes edades en plantas 

cultivadas. Ella encontrb las siguientes tendencias, que parecen 

ser las mismas que las de las plantas silvestres: al pr·oduci rse 

una hoja, cuando ocur~e el desdoblamiento de la l~mina foliar, el 

flujo de carbono es hacia la hoja, de modo que esta funciona como 

un depbsito o resumidero de este elemento. La hoja necesita una 

infraestructura inicial antes de poder iniciar su actividad foto-

sint~tica (Mooney y Gulmon 1982)· Conforme se desarrolla la hoja y 

alcar1za su tama'l"io m!?.ximo, se convierte en eaportador·a de fotosinta-: 

tos hacia el resto de la planta. 

Con la edad tambil!n ocurren otro tipo de cambios ero la planta. 

Sobrado y Medina (1980): det~ctaron cambios en la cor1cer1tracibn . de'. 
· · .. ··. ·_·_·:/:~:,:~'.~;~:r~~:2::~:->··;~: .. :·· .: 

minerales en plantas de h'ciJás;Jesclerdfi las• Uno de s•Js res•JlÚ,;:los 
:, ;':i,tfrt-;(·JJ':·-:, . ' 

m~s importantes es q1Je-:·fa·:féorice11tracidn de N es mayor en •·hojas 
' '-'_' '1; "--.·' -~ '': . 

jdvenes. La importante porq•.1e 

puede determinar la velocidad de la fotos!ntesis (hay enzimas que 

roo se p•Jeder1 sir1tetizarsi su concentración es baja, Chabot Y. 
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Hicks 1982) o el grado de atraccibn de las hojas hacia los herb1-

voros (Hooney et al· 1984, Bazzaz· 1984b, Coley 1985, Horrow 1984). 

Desde el punto de vista de la eficiencia fotosint~tica, aparente-

mente las hojas jdvenes (no forzosamente las reci4n nacidas) son 

m~s importantes que las hojas viejas. El trabajo de Freeland (1952) 

ofrecib una de las primeras evidencias experi•entales sobre esto, 

al demostrar que la tasa fotosint~tica es inversamente proporcional 

a la edad de las hojas en cinco especies de con1feras. La disminu-

cidn se hizo aparente desde el segundo affo de edad· 

/
el tado 

Dickman y Kozlowski (1968, en Dirzo 1984a) usaron c14 para seguir 

el destino de los fotosintatos, y as1 se dieron cuenta de que las 

agujas de un affo de edad contribuyen m~s a lo• brotes en expansi6n 

que las agujas de 2 ~ 3 affos de edad• Hendoza Ochoa (1981) encontrd 

por medio de un experimento de defoliacidn artificial que las hojas 

jdvenes y de edad intermedia de la palma tropical Astrocaryum 

mexicanum contribuyen m~s a la reproduccidn que las hojas viejas. 

Las diferencias fotosint~ticas no son las ~nicas entre hojas de 

diferente edad· Kozlowski (1973) sugirib que las hojas jbvenes son 

m~s activas en la produccidn de hormonas. Ca~erik y Werger (1981) 

encontraron que en Oaultheria ferruqine• las hojas jbvenes se 

producen al final de la ~poca de secas, y esto hace que las hojas 

viejas alcancen niveles mayores de hidratacibn 

C•Jando las hojas no m•Jerer1 por darfo fisico, e>:iste un importante 

proceso que marca la proximidad del final de su vida• la senescen-

cia. Este es un proceso complejo sobre el que todav1a quedan 

muchas incdgnitas, especialmente en las plantas tropicales (Mooney 

et al. 1980)· Sin.embargo se han detectado algunos patrones gene-

rales. Durante la senescencia y antes de la absicidn de la hoja hay 

un retiro substancial de nutrientes de la hoja, lo que a su vez 
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causa una declinacibn de la capacidad fotosint~tica (Chabot y Hicks 

1992)· Addicott y Lyon (1973) consideran que la absicibn resulta 

primeramente de la falta de recursos en el interior de la planta, 

lo que determina que exista competencia entre sus brganos. Cuando 

ocurre absicidn de hojas dalladas o seniles se iNntiene una cierta 

homeostasis dentro de la planta (Addicott 1978) y un cambio general 

de las correlaciones internas del ~rbol que pueden inducir, en 

dltima instancia, el reinicio del crecimiento de la planta. Esto 

significa que en una planta con comportamiento foliar peribdico, 

la senesencia de las hojas puede llegar a constituir un reloj 

biolbgico de la periodicidad (Borchert 1980). 
de hojas 

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

determinante importante de la longevidad foliar. Esto ha sido 

observado en Tritolium repens (Turkington 1983}, Ambrosia trifida 

(Bazzaz 1984a) y algunos árboles tropicales (Boojh y Ramakrishnan 

1983)• Esto puede deberse a la cantidad de recursos asignados a las 

hojas en cada ~poca. 

Addicott y Lyon (1973) enlistaron una serie de factores ambientales 

que influyen en la muerte de las hojas• nivel lumfnico, temperatu-

ra, agua, viento y caracterfsticas del suelo como la concentracidn 

de minerales y grado de alcalinidad. Para las plantas tropicales, 

Janzen (1975) mencionb tres causas: 1) incre~ento en el sombreado 

de la hoja, 2) dai'io por· herb!.voros, viento u objetos que caen y 3) 

sequla. Chabot y Hicks (1982) agrupan las causas en cuatro grupos: 

1) mortalidad causada por consumo de herblvoros o ataque de patb-

genes 2) remocidn mecánica (p. ej. de una ra~a que cae), 3) stress 

flsico (baja temperatura, dbficit de agua) y 4) senescencia mediada 

por hormonas, · disparada por claves internas o ambientales (eHter-

nas). Bentley 097'?) sugirid q1.1e la vida de una hoja tambiE!ro p•Jede 
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•atar correlacionada con la proporcidn de colonizacion por epifi-

las, que en realidad es un caso especial de competencia por luz 

entre copas de distintas especies·. Odum et al. (1970) coinciden con 

esta opinidn porque la carga de epifilas, que generalmente es mayor 

en hojas viejas, interfiere con el intercambio de co2. Sin embargo, 

Bazzaz (1984b) menciona el hecho de que muchas de las epifilas son 

fijadoras de nitrbgeno, y por lo tanto podr1an favorecer el balance 

de este elemento en la planta y as1 alargar su longevidad. 

A pesar de que en varios trabajos se han propuesto ventajas y 

desventajas de los h~bitos caducitolio y perennifolio en distintos 

ambientes (Chabot y Hicks 1984, Monk 1966, Givnish 1984), no se ha 

especulado mucho con lo que sucede con el comportamiento foliar de 

una planta cuyo ambiente cambia repentinamen te. 
-~ 

Se sabe que las 

especies pioneras tienen tasas altas de produccidn de hojas y tasas 

totosint,ticas elevadas, mientras que las del sotobosque realizan 

la fotos1ntesis a tasas bajas y tienen poco recambio foliar 

(Mart1nez-Ramos 1985, Grime 1979, Bazzaz y Pickett 1980)· Bazzaz 

(1984b) formulb la pregunta de qu~ sucede cuando hay un cambio en 

el ambiente, de modo que una planta que crec1a en condiciones de 

sombra empieza a recibir m~s luz• La situaci~n y las posibles 

respuestas se ilustran en la Figura 5. No se sabe si ocurre una 

aclimatacibn y las hojas se conservan o si las hojas de sombra se 

desechan y reemplazan por hojas de sol· El autor plantea qbe quiz~ 

la respuesta depende de la parte de la curva en la que se 

encuentre al hoja, es decir, su esperanza futura de adquisicibn de 

carbono, asf como de la cantidad •ie dafro q•.1e va ha sufrido o de la 

cantidad de epitilas que la cubren• 
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l1oja y el ambier1te 
\lna l1oju Ce cor.:U.c~ 

boja cx11ue13t~ n ur1 

incr~~enta su t:~sa 

Tiemro 

lii.~::Íriico c1~1·e:J 1~i=l i 1i,;o 1.1c J.a ::elv-a. (a) 

oe \;¡,a r1ó,t1llt: Gr; <=l :-JOtvl•OSq\JC (b) \l!18. 

r~l·~ 1 0 ¡lFl t10---:1.·-1 -tr-·~.-.1····;..-1 ··•:1ir.~·e l~ll ':!l y; da -· '--,- . . .•. ~ '~··· ... ·"' '· ............ . ... . -
fotosi!~t(~ticn. 1: .. ~~:::ta niv.:·lcs r:.;C:r::8jr-:.11tcs a 

J.os de una l1oja de sol y ~~Jucc EU ~~1cr~D~a de vida (e) la 

hoja de sombra es desEcJ:p.(1a hte¡_,o rlP. la cree.ción del claro 

y se J!.l'Ocluce una nueva hoja de ~;ol, EJ. rr1ou;ento i'.c la crc·a-
' oi6n del claro ~e i~dica ror les flechas (tomado de Eazzaz 

1984). 
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4.h.@.!. plantas m poblaciones de unidades~ construccibn 

~ &Mbdulos o methmeras? 

La concepcibn de las plantas como un conjunto de partes que se 

repiten y se acumulan dando lugar a un individuo completo fue 

elaborada inicialmente por los morfdlogos vegetales, quienes' se 

encargaron de definir los conceptos importantes alrededor de este 

enfoque (White 1980)· 

Este punto de vista, quizh por haberse desprendido del trabajo 

mortolbgico, fue ignorado en un principio por los ecbloqos de 

plantas. Apenas en la segunda mitad de este siglo, John Harper 

(1968) incorpord esta idea a la teorfa de la ecologfa de pobla-

ciones de plantas. Este a•Jtor pr·op•Jso que la unidad de construc-

cibn mhs sencilla -que el denominb mbdulo- est• constituido por un 

entrenudo, una hoja y el meristemo axilar asociado. 

Esta definicidn de mddulo no es aceptada universalmente porque los 

morfblogos ya habian usado el t~rmino poco tiempo antes, pero con 

otro sentido· Originalmente Pr~vost (1967, v. tambi~n 1978) definib 

el mbdulo de la siguiente manera (ella usb el vocablo franc~s 

11 ar-ticle 11
): ''unidad morfogen~tica del vhstago, de crecimiento 

determinado, constante en su expresibn, derivado de otro mbdulo por 

un mecanismo simpodial, siendo el simpodio resultante linear, rami-

ficado en un plano o ramificado en tres dimensiones•. Una conse

cuencia de esta definicibn es que_ algunas plantas est.!n for·madas 

por un solo mbdulo, como las palmas que no se ramifican• Un mbdulo 

asi definido esth conformado por una serie de unidades de construc-

cibn mhs sencilla, las cuales corresponden exacta .. ierote con los 

mbdulos definidos ~·or Harper. Este autor propuso en 1981 una defi-

nicibn todavia m~s amplia: ''el mbdulo es una unidad repetida, de 
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. . . '~-·· 
estructura •~lticelular, normalmente organizada en ü~ sistema rami-

ficado" (Harper 1991)· 

Loa ecblogos de plantas han usado el t~rmino con este significado. 

Sin embargo, White (1984) considera que este uso lleva a una confu-

sidn porque no respeta la definicidn morfoldgica, que es mucho m<ls 

precisa• Este autor propone el uso del tt!rmino "met<lmera'' (tt!rmino 

qui! tambit!n ya habfa usado anteriormente) para designar a los 

constituyentes de un mbdulo• Uroa met!!mera estlt formada por los 

siguientes elementos (entre par~ntesis los que no siempre estltn 

presentes)• nudo - hoja(s) - meristemo(s) axilar(es) - (ralees) 

entrenudo. M&s adelante, en una posicidn conciliadora, Watkinson y 

White (1985) sugieren el uso de los tt!rminos mddulo ( = met<lmera o 

mddulo sensu Harper 1981) y mddulo de v<lstago -shoot module- ( = 

mddulo o •article'' sensu Prt!vost 1967, 1978). En el presente 

trabajo se ha usado el tt!rmino met<lmera con el sentido estricto que 
I 

da White (1984) y mddulo con un sentido mas amplio, inclusive 

para hablar de partes de las met!!meras, como son las hojas. 

~ Consecuencias de la estructura metam~rica de las plantas· 

Las plantas no son los ~nicos organismos de construccidn me-

tamt!rica, ya que algunos animales coloniales tambit!n la presentan. 

Sin embargo, sf son los mls comunes y a partir de su estudio se han 

hecho muchas de las generaliza.ciorie~·. sobre ··esta: caracterlstica• 

La implicacidn m<ls importante es que·.'.:~n'·'el ~·stud~o poblacio1)al •ie 

las plar1tas sc1rge cm r1uevo ~i~~{')J~!j~~¿~if:i:~;;~i'.'.de: l~s ~~blacior1es 
.. :.:-~.:::-. ?/·. <f:\:'.:/f;~::·tf'1i'f~~ ;:~,¡~~~ ::: ;~:'.:(":' :~:~_,: .:'~~>.:')'---:· .~;-.. :.::.:-_·:::' '<" '•. : .. '.--·::: •" :i .. -~ 

de met<lmeras o de mdd•Jlos;>Jadem'<1s'''dél':.nivel'póblador1al de .lo~ 

::::::::: :". ::':" ::::, ;: JV?&~f l~&\~'f 1t:: ::· :: .. : ::::~. ,.:: ": 
...... , ~. : _,., .. 

los conjuntos de part~s o subunidades• Los patrones dem6gr!!ficos 
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pueden ser distintos a ambos niveles, p. ej. en condiciones de alta 

densidad la mortalidad puede ocurrir a nivel poblacional o a nivel 

metapoblacional (Harper y_White 1974)• 

Para describir el crecimiento de poblaciones de mbdulos se puede 

usar la ecuacidn general de crecimiento poblacional, 

s!mbolo 'l para denotar el tama\"10 de la metapoblacibn, y excluyendo 

los t~rminos E (emigracibn) e I (inmigracibn) (Harper 1977): 

')t+1 = "')t 
+ B - D 

y el cambio neto puede expresarse como: 

Dependiendo del signo que tenga el valor de A'\• la poblaci6n estar!1 

creciendo o decreciendo. 

Las metapoblaciones tienen pr~cticamente las mismas propiedades que 

las poblaciones de genets. Muestran una estructura de edades que 

puede ser muy compleja sf hay mucha sobreposicidn de generaciones; 

se pueden calcular esperan~as de vida y tasas de mortalidad espe-

c!ficas de la edad. la importancia de examinar la distribucibn 

espacial y temporal del follaje, P• ej., se debe a la variacibn que 

produce la edad en las tasas fotosint~ticas de las hojas (Kinerson 

et al. 1974, V• tambi~n apartado anterior) o del valor fisioldgico 

de los mddulos en general (Harper 1981). 

Acompaftando al crecimiento metam~rico, y siendo adem~s consecuencia 

de ~ste, existen varias caracter!sticas que distinguen a los orga-

nismos modulares de los unitarios: la rareza de la senescencia a 

nivel individu~l, tasas reproductivas curiosas, habilidad de un 

genet para funcionar en fi;.,'c;fníei:it~s separ·ados y lo ·. efectos que 
'. ·:·-; ".,,_ .... _ . 

. _ •. ··.• . ~ ._:_. ' -- ' . 

tiene la estruct•Jra de 1•amificaciiln ero la captura de los rec•Jrsos 

(Harper 1986). 
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Se ha reconocido ampliamente que las plantas son entidades muy 

pU.sticas en su forma de crecimiento y desarrollo (White 19130). 

Esto se debe a que la manera de reaccibn de las plantas a una 

condicidn ambiental limitante es a travls de la variacidn del 

mlmero de sus par-tes y no a travls del movimiento (Harper 1977). Es 

comprensible que se haya considerado a la estructur-a metamlr-ica 

como la ca1Jsa de la inmensa diversidad de formas y tamarfos en el 

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

tas que la' forma de los individuos se der-iva de la demogratla de 

1us partes (Arriaga Cabrera 1982, Maillette 1982a, Porter 1983b, 

Jones 1985). En las plantas, aspectos de la fmrma pueden definir- la 

adecuacidn de un genet tal como sucede con el comportamiento en el 

caso de los aroimales (Har·per 1981, Janes 1985i, )". esto es, 

el patrdn de crecimiento en los orgaruismos que est~n fijos 
"' 

al sustrato es el medio para obtener sus recursos. 

Harper- (1986) ha Sltger-ido que las plantas captur-an SLIS r-ecur-sos en 

una zona pequerra alrededor- de sus drganos fotosi11tlticos o radic1J-

lares que 11 denomind ''zonas de agotamiento de r-ecursos''• En cier-to 

momento se puede evitar- la ocupacibn r-epetida de una zona de aqota-

miento de recursos ~or medio de la suspensibn del crecimiento o de 

la muerte de algunas partes de la planta. La muer-te, que puede ser 

a nivel de algunas partes de la metkmer-a (por ejemplo la hoja) y no 

forzosamente de la met!lmer-a completa, generalmente o curr-e des pu~ s 

de un proceso de senescencia. Vale la pena volver a mencionar que 

la ser1esce1·1cia §e presenta a nivel de las met~meras o mddulos m~s 

que a nivel del ir1divid•.10 ger1litico (Harper 1'384, l~atkinson Y White 

1985). 

La estr-uctura metam~rica tambi~n tiene consecuencias durante la 

accibr1 de la her·bivor·la• Ger1er-almer1te los herblvoros consumen sblo 
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una porcibn del genet y dejan un residuo que en la mavor'!.a de los 

casos puede continuar su crecimiento. Por este motivo, la depreda-

c i dn sobre organismos met&meri ces pl1ede evaluarse mejor si se 

observa el efecto en la sobreviver1cia de las partes m!ls que del 

individuo completo (Harper 1981, Dirzo 1984lfl,,b, White 1984). La 

unidad de constr·uccibn represer.ta la imagai de btisqueda y la 

unidad alimenticia importante para los cor1sumidores de plar1tas. 

Una da las aplicaciones más importantea de la demograffa de mddulos 

1en 
ha s;ido el e•tudio del crecimiento de las plaT1tas• Este enfoque se 

inici~ con el tr·abajo de Bazzaz y Harper (19771), del que se hablar·!\ 

con detalle m&s adelante. Aparentemente habfa dos· ventajas asocia-

das a este enfoque. En primer lugar, se abr·l!a la posibilidad de 

describir cuantitativamente el crecimiento sin tener que recurrir a 

cosechas destructivas (Bazzaz y Harper 1977, Harper· 1"377, Garbutt y 

Bazzaz 1979, Ford 1982). En segundo lugar, el an.ilisis demográfico 

podfa ir1terpretarse m.is t.icilmente que el ai.ilisis cl.isico del 

crecimiento. Hunt (1978) criticd severamente esta ~ltima afirma-

cidn, alegando que ambos enfoques no son comparables porque 

representan diferent~s niveles de estudio• Po• lo tanto, lejos de 

ser e>:cluye11tes, .•:\eben: complementarse. Por mtdio de trabajos como 

el de Hlmt.y Bazzaz .. (198(1)_, donde se usaron anl!ios enfoques, podr'!.an 

e>:plorarse 

·.- ·~··. 

'las'.ventiÚas de esta compleme11taci<ln tedrica y 
'·'.!'. ,;:~,~-~ ;:;;··~ 

meto do-

e) Unidades de estudio para la demogr·at'!.a de ITl!tapoblaciones. 

Para hacer un astudio de~ogr<!fico es necesari~ decidir qu~ cosas se 

van a cor1tar. Un ecdlogo de poblaciones de p!lantas debe decidir· si 

contar!! genets o alguna unidad m!ls peque'i'ia· En este tiltimo caso la 

eleccibn tampoco es f!lcil· Podemos considera.,. a una planta como ur1 
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conjunto de meristemos, de hoJas, de met~meras, de ramas o de 

estructuras reproductivas• No siempre es posible o dtil hacer un 

seguimiento de todas estas partes a travds del tiempo. 

White (1980) sugiere que la unidad elegida debe ser pr4cticamente 

contable, adem4s de que uno debe esperar razonablemente que algunos 

factores ambientales sencillos, como los niveles energ~ticos y de 

nutrientes, 
n 

haga/variar su comportamiento. La eleccidn estar~ tam-

bidn en funcidn de la especie estudiada, porque la relevancia del 

cambio num~rico de distintas partes puede variar entre ellas 

(Harper 1981)· Por supuesto, la naturaleza y objetivo del estudio 

pueden ser los criterios m4s importantes• Para estudiar rafees hay 

que cavar u observar la din4mica de los mddulos subterr4neos. Si el 

interds radica en los aspectos reproductivos de la planta, las 

unidades modulares pueden ser las flores, las inflorescencias o los 

frutos. Para conocer la din4mica de acumulacidn de la biomasa puede 

ser necesario contar las ramas de cierto orden. Si se trata de 

acercarse al problema de la captacibn de luz en ~rboles, aunque 

sea de manera indirecta, indudablemente la hoja es la unidad m~s 

adecuada para el an4lisis demoqr4fico• 

~ Estudios de demografta de mddulos en plantas• 

A pesar de que ha pasado mucho tiempo desde que se observd que el 

desprendimiento de algunas partes de las plantas es un fendmeno 

cotidiano, hace ape11as 'diez ai°o'os aparecid el primer an4lisis demo

gr4fico e>:tenso para describir. ~l · crecimieroto de las plantas• El 

estudio fue realizado por Bazz~~;.yi}tar·per (1977), quienes seleccio-
.. ' : '.:,.~ ' ' ' 

naron como especie de es.tuo:Íio.:'a}fi'ríoim •Jsitatissim•Jm• Par·a ellos era 

muy importante coroocer la e'~1;,~,_i~{1.1r:a de edades de las hojasleI'a pla\)-
, ·, ., 

ta, pues como ya se demostrb antes, la edad de una hoja determi~a 

grandemente su contribucibn relativa al crecimiento de la · planta. 
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Su estudio se enfocb a la determinacibn de la respuesta demogrkfica 
...---1 . 

ocasionado por la. ialt.ª~!!!_~da._?~ la falta de luz y al stress la 

disponibilidad de nutrientes. En su trabajo, la tasa de nacimientos 

de hojas fue menor conforme decrecib la intensoidad de luz, conforme 

aumentb la densidad, o al suceder ambas cosas' al mismo tiempo. El 

pel'iodo de produccibn de hojas fue mks largo ~n las plantas someti-

das a condiciones de umbrla• Las densidades altas tuvieron como 

consecuencia, ademks, que la mue!'te ocurriera mks templ'anamente. La 

disminucibn de la intensidad de luz, por el ~ntrario, ocasionb que 

las hojas viviel'an durante mks tiempo. 

En realidad, ya antes del tr·abajo de Bazza:;i: y Harper (1977) se 

habfa publicado una tabla de vida de las hoji\s. de Tilia Japonica, 

(Miyaj i y Taqawa 1'?73). Este es •Jna especie c .. :luci folia q~1e pres ero-

ta hojas en la copa desde abl'il hasta octubl'e• Los autores encon-

traron q•Je la vida media de las hojas deperotll!a del momento del 

nacimiento. AdemAs, determinaron q•Je la def11liacidn es un proceso 

esencialmente fisioldgico, mAs q~e un etect~ de los insectos her-

bfvoros o de Posibleme.11te por estar escr·ito 
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dentro y entre a1'io s. En sus resultados hubo una gran variacibn de 

la tasa de r·eemplazo de hojas ero diferentes l!!pocas del a1'io y •:1e 

igual forma difirid la esperanza de vida de las hojas producidas 

durante las diferentes estaciones, ya que las hojas de verano 

tuvieron, al nacer, un valor de Ex mucho menor que las hojas de 

primaver·a, oto~o e invierno• Interpretaron este hecho como que la 

planta puede sostener un n~mero limitado de hojas, 

condiciones ambientales favorables se fuerza la mortalidad foliar. 

Turkington (1983) aro ali zd la demograffa de hojas y flores de 

Tritolium repens como una medida del crecimiento vegetal en corodi-

cienes de interferencia con la misma especie y con varias grami-

neas e Agrostis tenuis, Dactylis alomerata, Lolium perenne y Phleum 

P'""ater1se. En sus experimentos, las tasas de cambio foliar v~riaron 

entre los diferentes tratamientos. La longevidad foliar fue mayor 

en ausencia de competencia (tratamiento control)· Al igual qo.1e en 

el est~1dio 
0

de Huiskes y Harper: (1979), la· longevidad de las hojas 

dependid fuer·temente: ,"cte·J.r~~m1Hlto ·de su produccidro; : Sin embargo,· 
. -:·:·_·. _-,_ .. ·' :.-· ·>i:-t/:_::r'.:'.·;_tj:t':·~<~~N$f;;_~¿;_;liL)_~'?·1 ·;·~:::_~'.:_: .. _~\~1; -.:<;;: •>.:.'.:::~·:·~- .. :~:-:<~-:-;J··~::'--:.'.>::!i --::-:,/:'·,~~;/_,:,~.>-.-{<:· ~> ·· -, : :·-, ·; 

tamb i ~n se de te ct·d :•oJn/ef e e to';;"de:•,:la:fderos idad, ;porqo.1e.,.,c1orode.:.:e 1:: nol;ne ro 
-.. -_·, _,_·.:, ::'t>?:~~~;[:~¡5;E:):'.;M{~~t~~~~~~~~\(f ;~~f:(§~?J,i:~;N~f~'iL -~i;:,:. ,~'. __ ,~·,:.;;. • ~ ; ¡ _·!_".:).~;·,>.::-~-\~Y,:?":::,;:,¡ f' '. \: . ,, · ... 

de hojas era mero or ;:re~ s t.a s1yi v f_al~':'.m.!s•V.t i em~! o.·,·;;¡:t.or-. ·:,o tra .. •P.a rt e;· . en e on-

t 1· d q oJ e · . q ú ~ > ~ .:J#~~1~i}K~'.!f~':i~;,;~?\'~)~'f~'.~;{;fü~~W/~};i~~!~ ~f ~k~·~~ · es t r :_,et ú r· a s 
;. : , : ·:: : .. ;,: :,.~,\>:.::.x::_~~i2~·~~~~;~~~'.:1;}~w0~-t~(Ej~t'.:i~l;j;iir:~;~~~~:;:~:f ~~(:_~\~;~:~~?f :: :;:·'.}?;:·~,~?::.'' )j·· ¡·~·.· -~: • : • 

pob la e~ oro al es,,' de:{~ a~'i\ho·j as;'.¡,oy¡a;¡;;qúe_¡{dui~ante].'·las primeras SE!manas ·de 1 
-·., ... -.:.~:·;~.;~;~::~;;~~J~Y1;;);:~~~;~:t~tj7~~~:~~;~:~::~4:;l~;.~;~:-~~~-\:.~:.,:_~/~;·: 1: ;:-· ~· · .:_. ·: .. : ....... - · 

experimento~hubo~una0predom1nancra~de~h0Jas,nuevas,' indicando una 

al ta pr~d~,c~/~!i1~!\I~{~¡~~*&~*~!~~;}i~~~~~~~~~. mt1chas semaroas despo.1hs, la 

falta . de ·,hoj as·,o¡'nueva:s:•:.':se:~.hi'zo~'ev1 dente• 
· · ... _- ·;: _. _.:: .:_:~.::f '.~;f~;~~~;_r~;:BJ~~-;!:~~%~)l~}]~~?~}}i:{f ::~1~~-z&;~'.~t1.~,J:::_·~~/:_;.::_ -::; .. : :? : _ ~ · 

·El Ci'mb10 .en·,.eL-,.roolme11o:~de;•par:tes·. como. oJna reduccidn densodependien-
~, _·. · ~ ': :·<:!. :.{!;~ '.;'.f i:~~;~(~::jitt?i&.t~-t~~;~'.~~j~~\~4~~:'1~ St'~;.:(:·_:·: :-.. :_ ~;, · ·: .-

te del. c1~ecimierít'ó~'Cha;is'idoúií·íaliz'ado por Hartnett y Ba:::zaz (1•;¡135') • 
· --: . ;:;·;;}:~:T::\:ir~1~~11;f$!:tr~·;rf~f:.:~~:;:;;.~: ·~::.:\ .--:, · ; -· ·.: 

Ellos plarot:e.a.'ro. que.'·,la'.'r'edúí:citiro•.del crecimiento de una planta puede 
·. : .. J:; :.::. :Y':/\{' .t.~ .. ;\.:~::::t·~~.~~:_._'. i;<7.;,:~. . 

resultar de. l·a ·a1terac1bro•.de,(,las 'tasas de natalidad y mor·talidad de 

hojas, 
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nacidn de ambos procesos. Compararon la respuesta densodependiente 

a varios niveles: hoja, ramet (v~stago) y genet (producto de una 

semilla) en Solidago canadensi1· La tasa intr\nseca de crecimiento 

de la poblacibn de hojas decrecib de manera inversamente proporcio-

nal a la densidad. Las altas densidades provocaron reducciones 

significativas en el n~mero de hojas producidas por ramet, asf como 

una muerte foliar m~s temprana• En un estudio semejante, Bazzaz 

(1984) menciona que cuando Ambrosia trifid~ crece a bajas densi-

dades, casi no hay muerte de individuos pero s\ altas tasas de 

nacimiento y muerte foliar• Lo contrario sucede si la densidad es 

alta. 

Lovett Doust (1':'181) estltdib el desempe1'10· de las plantas er1 el cam~·o 

ero un experimento de.· transpla.r1te-replar1te para averiguar si exis-

tfan difel'encias er1tf.e. p.éíblaciones •:le Rat>unculus r·eper1s er1 1.m 
/)·~.i·~~,:h~!t:lt~.f::~ifi}~;!:._-~;::.-:~; _.-._ : . .. . '. 

pastizal abiel'to y er1':.úfrYsit'io-.·'arbolado. El an~lisis demogr~fico de 
. , . _ : > :.~::~:,:;:¡; ~~r;~~-':'Jjy~~tií1~\'S{?:·J~:~;;;: .. :,:,·::/~: ·· · ·. . 

las hojas demostrd/qLi'éi:'.üa'sj,;p'oblaciones ·est~n especializa•ias a su 
-· <',::-:;-_:_~,·~-~-(:~~~~.f~~p~;t~~~~~::i*~-~--~~r;~:::.~1~,/-· -':·~,_. ..:- . , . 

sitio de origer1_;:i,fcaL1r1qiJ_e.ÍJ,'fe,si;o:?fue .. mas- claro en el . caso de las 
. -.. · .... : \:.':-._~::·)::-;·/:_~{=~~~~!l:~:~;s::~l~r~~~\i::n~~~::t:~~;-~~:-;:?·_:_-~«-- · · · 

p 1 antas proveo 1 eni;e s'{.de l:'{bosqL1e.<',:< "' 

oarbutt v sl;r~~Wt{~;z~!},[Í~~~'~'f1~1W0;.~\-t'e1 ~tecto o:1e 1a po11p101dra, 
-_- _: _.;. ~- -~<·-1:: .. :·::,·;~\::<:~:.:,~,~·:<·:1~;/i:'./\~t:it1i;!{~~~.'~!t)· .. :t::r~/:Y{~.\.~:.~ ·:·.s.: .• , · • · · 

· resL1ltante·:<de,:la::dltphcac1bn.cr·omosbm'ica ir;dL1cida,'en ·1a . 
• ji . . ., •. ,. . 

. '' · -'----. ;,, --~~·~- · ~e: ::_:·;:":':'_~:'_·:·:::;;:¿:~/,~:~'.;_:~~~~~)'~~~:·::;~;,~:;;~i:':::_'.~·, t~,. <~: '. ····-- . -·-- ,,.·' ·.-::: _:_ ·_·. -:·: .. /;:;~.· :·je~'.:".}..;.::;'. ::··\ .. :· .. _ · ·,,: -- .u·'· 
respuesta de Ph l ox ·, dl"'Liinmondi L'-a,·ün ::gr·ad_i ente de . humedad_-'·"'ámb iental ' - ·. 

Para . e 11 o se .anal. i z·b·; .• -•. ~.i:~:;;,f·,wgrg·~;f~s?j~~~'?s'~·t-'..~~·.·~xn:~':t:~~~i-c~~?,~;¡¡~cl·- ·. 

miento por medio de. la ·demogr·at\a::toliar·. "La.tasa',•.intr\nseca· de 

crecimiento de la pcbiáá~i:;~;:~~;i~'~;J~J·;,;,:;~ij~,~~Y~~Y~:p¿~r;;:·¡;~~;; ci~oti-
.. .' '· .. ·. :· .: .. ::.';: ¡'.::"-:.:,~~::.:~~~~,;>~.~~.'.';;'(;,;.·:.~<::_:::.,-;)·:-'.::· ~~ :, -.. · .. _ .. j ·_·-: : __ • __ --:\~)~·~!\·:( ~: :'.· ·::· .. ::'._'_.'.·_; __ -'.~~,;:_._~ .. ~/}. } " ... ··:.- '.:·: '·-: . 

pos diploides que .en: los;);_t.et.r::ápléíides; · es/deci\"'\Lm.aumim.to en : la 

poli Pi o 1 ct~a se t ra:~l1J~::;ef,{~t~_'.ff-,i~:~:rt~~~~):r_'¿.~f ·1·o:~g'.ev1dact. -to i iar • s 1
.1 

ar·gume.nto es .qL1e la" poliplófd\'a.'reduce'.'ila'yélocidad de ra mitosis, 
'· . ; ; '.,,;_._ ~:, ' ... ' ' - .- :· "-'' - - ' '' " 

.:-, · .. :,- .--. .. ·<_._.:_.· / : ...... , __ ;<'.: >.:.t:·,,,: _.. '> ... --:.' .:· .. 
adem.!ts de qlte en plar1tas· p.ol'iplofdes :existe un aumento er1 el taméil"oo 

. ' .. •' ._ . -,..-_, :· .. 
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de las estructuras (las hojas son mhs grandes y los internados son 

mhs largos). Este estudio demuestra que la superviviencia de las 

hojas tienen dos componentes• el gen~tico y el ambiental. 

La dinhmica estructural de ~etula pendula fue estudiada por 

Maillette (1982a), para lo cual siguid el destino de un gran n~mero 

de yemas (casi 13 000) repartidas en tres ~rboles. En esta especie, 

las posibilidades de desarrollo de una yema siguen un curso muy 

complicado, ya que los muchos destinos posibles van desde la muerte 

ha11ta la produccidn de estr•Jcturas reproductivas. Es posible distin-

guir dos tipos de vhstagos1 cortos y largos. Los vhstagos cortos 

produjeron hojas tempranamente y en nbmeros bajos (2 o 3); los 

v~stagoa largos produjeron siempre m~s de 4 hmjas (en casos raros 

hasta 60), tanto temprana como tardfamente. La muerte de hojas 

ocurrid a lo lar·go de to•:\o el alfo, pero fue posible encontrar 

diferencias en los patrones de mortalidad. Por ejemplo, las hojas 

tempranas de vhstagos largos cayeron mhs rlpido que las hojas 

tard!as• Ademhs, las hojas de la parte alta fueron las que mhs 

tardaron en caer, y las .del vhstaqo l!der, las bltimas. Los resul-

tados de este estudio fueron introducidos a un modelo matricial de 

transiciones ·el) .la forma.·de.una matriz de Leslie (Maillette 19.82b): 
.'·.-:;.-... "- . . ,... 

Estos modelos que.tomar;~i'.:i¡;;/e'rofa\la contribuci!>ro de cada categor•!a 
. : .. :: . :.: .:_ -· ~ .-.. -:_:;.'·º:0-1-'.-.\~~'<.·-:,~ :_: ~·:\,:;::~-. i·¡::·: .. -':' .::. . . 

de follaje al crecimi'en'to\f.•it•.1r:o.•de•la biomasa foliar,· puede ... tener 

aplicaciones titiles er···>'~~~·~dlos de produccHm tor·e~t~Í ~Fi-aioco 
;,. __ 'j<:;_;~.•.>:,_:--.··. .--,,,. ·; , .. -: . »·;-·.~ ·. <'.-'-:.::- .. ··;.·,i· .• :': .. • •. :·. 
"·<!"¡'. -· <.·'" .· .,_ ... 

1985). . ...... "··· ........ ,::\' :·:: ,, .. . 

Las coros e cuencias····de~}~·~¡~;~~~·~t!t<:de···mbd~lo~ ; (y~~i·sL,fn'\;1~.;. for·ma 

de las plantas. tambilm'"'f.üeiéinv.estigada.· por ... Jones ·,' (1985)· Ella 
:: '.-:/ .i/:;:i;_=,:::.\~~;);p;~,)~[:'~-~:~·/.::~c:~·~·'.:\:.::. :_; .-.-~-".;:""_ ·,--, '· _ '.· ~;'~·~-~.:,."C<.;·.~/,"'..~\!.5,:: .-.• _' , 

disetib un sencillo,:·: ex\'.lerimentoütilizando¡::,plhntülás·;· de·· .. ~eti.1la 

pendula' de modo q•Je,: w~·~~e'.-~e·;'1:: ~op~ -.<s;•Ji;\;~·\~·i:}g~~~emente .. 1 a 

inter·feren cia de plantas vecinas;.··. y ~a;.t~ cf~ci~'ra: h0

acia m1a zona 
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abierta, sin plantas y por lo tanto sin interferencia. A partir 

del primer afto de estudio encontrb un. crecimiento asim~trico entre 

ambas porciones de la copa• La asimetr!a nm sblo se presentb de 

lado a lado sino tambi~n en sentido vertical, ya que el efecto de 

la interferencia se manifestaba claramente en las ramas mhs som-

breadas (mayores de dos a~os), Al cabo de un tiempo, usando sus 

propias palabras ''el dosel de un grupo de •rboles, el cual al 

principio del experimento se veia como tres &rboles distintos en 

cuanto a su distribucidn de yemas, empezd a tener cada vez mAs la 

apariencia de un salo Arbol, con las yemas cor.centradas en la 

periferia"• La importancia de este tr·abajo radica en que demostrb 

que las yemas responden a su ambiente local¡ lo que se traduce en 

cambios en la dinhmica y forma tambi~n en una escala local. 

Todos los trabajos mencionados en esta seccíbn fueron hechos con 

plantas de zonas templadas. Sir1 embar•30, ta11bi~n e>:ister1 al9ur1os 

sobre plantas de zonas tropicales y que se 11encionan a continua~ 

e i br1. 

e) Estudios de demograf!.a de mbdulos en plantas tropicales. 

Peftalosa (1983) describib la dinhmica de vhstagos de una especie de 

liana, Ipomoea phillomeqª por medio de un. anhlisis ··demogrhfico· 

a compat'1ado de un anl!llisis pur·amente morfolbgico. La>li~ria ~·r'.~sei·ita 
. . -. . - - :.-. ~ ' .- ' . - ' . ' - ' : ' - . ' - ' . . 

vida media foliar se ele~a·h~~~a ,23;s' ~~as• 
. . 
. . ' . 

Los vhstaqos enrrosca-
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· do1•es que ·est<\n creci·er1do hacia· arriba son. los qL\e tienen .las bojas 

mlls longevas (vida media de 32 d1as)'. Estas respuestas. est!\n deter-

minadas por la intensidad de ra luz en el ambiente dor1de cr·ecen 

los v!stagos. Parece que esta .especie retiene una hoja sdlo cuando 

E!sta compensa su costo y ademi!s exporta fotosintatos. La din!mica 

de crec.imi en to de Marsdenia l"'x i f~* p1-esenta algunas semej a11zas 

(Pe!l'alosa 1985)· En esta especie tambiE!n hay v<\stagos q1.1e sdlo 

tienen hojas rudimentarias (vida media 3.5 dfas), mientras que los 

v!stagos frondosos tienen bojas que en promedio viven 21 dfas. Sin 

embargo, en esta especie no fue posible demostrar que la iniciacidn 

del crecimiento vertical de los v!stagos est! determinada por el 

nivel l•Jmi'!nico• 

Tir1oco 
'' 

Ojanguren .. y. _V!\zquezc:Yanes (1983) estudiaron 
>;_.,_-. 

la dinllmica 

foliar de dos• pot;fáciClr'iesT:cte Piper hispidum (una creciendo en 
,.,. ';··. ', .. ,,:: ';-;{~';,;:"<'.-~,::.~\;· ,,:~·<'·' 1 

sombra bajo dosel•"ce!'rado·'·Y :otl'a· creciendo en condiciones de· alta 
... '. . _-, -.: .·: ;'.:.i ;~~~-~;;::.;}f)'.'.}'{,~:\~.;~~:;;~\!~~~;:¡~~~:;~t~·;~:;:\~:.t'::·::: 

i l umi naci d11); ,~,.i:.omoC:Ci.i1·ia·.; va'1•iab re 'fi si o l dg i ca 
> :~~;-_~;-,:-ii~~~~~\g;ü:~t~~1r~f,~iP!~~~i;~:1~:~t~~~:/:_~:.: ·-;·- .::: . ; 

c iaci dn > ... er1tre4'~'ambasl''fpob ra:c i or1es, · 

para medir la diferen-
..... 

Estos autores 
:_ · ,, __ --·.·: --;_'.?>.:·. ~{!·::\~)f{f.\'.:,::t~~-;:;~~~~,\r.;_~; \•:;.~~}f~.f~~~,~;;:~-,_/·r_.:. --, ;: ·- · 

diferencias'''lido:irirt.lcá't'ivas''':eri\lás tasas de cambio neto 'en ei'.rilí'rn~~CI¡.; 

::.:::··~ .. ~~~r1~~~a1tti~~:~:::::,". ::::· ::::s:~1t&~li~1~~ 
dentro de cáda pcibl~cldn~.ris~tis~s;de·cambio .. folial' fue~on menores 

' ... ·. -.··· '. -:•.•'" ___ _, .. ,, __ --- .... • .. :.,::.·.·-.-.·-. . '' .- - -· .···:. ' ' - ·. "-':::¡,.~ ... 
• • • • -- ~- • _....., •• •· -e; • • "-;.-":'·:.:: , • ......,._ ,.,.,..'!':.".' :.;·-~· ,. ~--..- -~·-~;<': -.. 

en las !'amas nuevas. E~}~~~}.i,~~-1.•'.eri las ramas mlls ~i~jas, \~t~~~ 
de absicidn superd a la ;~é'/pcrod.1.ICcidn', de .modo que el cambio.ne:to 

fue negativo. 

Shukla 

. -.:. ·,-... ~: , 

... ,, · .. ,:._:-~.;._ -~- .-_"" ¡-. .· . ' :· 

y F:amakrishnan (1984Y /ompal'aron la dinllmica folia!' de 

sucesionales ))~i~~f'~¡:;a.;,; · (Duabanaa sollneratoides 

.dos 

especies y 

Anthoce);•halus cadamba), ~?f.'"i~·;,;:ié do~ s1.1cesionales tardfas 
...... ,,_·,, ---------- ,-_,). 

* Apal'entemente este ·no~t•r·e•"es en·bneo. 11· laxiflora no est!\ 
preser1te er1 Los Tm:tlas~. Prdb1ame\·1te la especie ero cuestidn sea 
Fornsteronia virides~ens· (G.· I~arri Manrique:. com. -pers.). 
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(Dilleroia pentagyr1a y Ar to·carpus chaplasª) ert')-L.NE de la lr1dia. 

Los individuos que estudiaron se encor1tr·at•a.n e·r, sitios abiertos, 

aunque tambi~n se incl•Jyeron individltos ·de Anthocephal•Js y de 

Artocarpus bajo el dosel• Las especies sucesionales tempranas 

nunca perdieron la totalidad de sus hojas, mientras que las suce-

sionales tardfas q•Jedaban defoliadas de mar:zo a abril en sitios 

abiertos (bajo el dosel de la selva, algunos ~rboles de Ar tocarpu1 

retuvieron algunas hojas viejas). Respecto a la produccidn foliar, 

Duabanga y Anthocephalus tuvieron una mayor ~onstancia a lo largo 

del atio, mientras que las tard!l.as tuvier·on un pico de produccibn en 

abri 1 y juroio· Las hojas de las especies sucesionales tem~ranas 

tuvieron una vida m~s corta. Un resultado interesa.rite. para las 

cuatro especies fuer·on las diferencias en la longey~:~~d • de hojas 
,: ,-, . :-:~;:--,-·, ·< '\ ·': -'.' -

producidas en diferentes momero tos d~;'·'f~},~'NJ}Í:J~i;·~i$'cc;2·i:Il~tfl%~0'!,i.'i/e 1 · · 

pico encorotr·ado pat'a la cafda de .. h0Jás'fpat':ecfa"'.estar;•;cor:·1~e.lacforiado 

con la estacidn seca. ····" '. :·.:}f)Y~~:tf}T(~'.~~-'..t~·;;\~:;• ,:?:':( 
N!.lt1ez Farf!m (1985) estudib la,,dinlúniú(~'.foliar·.:·;ae 1.'." pl!1.r1tule1s de 

- , ,,, -., 1 ' ~·:~-, ~~:·;~~·~~~;~r;~;:;~:~:~:~:~{:/iJ~.:,;:~<:5~. 1
:\ ~ ~~, 

Cecropia obtusifolia y de:HeliocarpusMa~pendiLülatus)~ ~~respuesta 
-- _ _,..,-: ; : .:~·:::·~t :.~'.~:~~~:-~'.U'.;f )'.f:_W~~:~;~~-~ ;~;~::,t;~~A~\1.I;~-K11:¡{~~-t:L~3;~y;'.i).":~>~ 

a la herbivor1a, como parte;:~de''~.ür;.a',~:i.ro'ves,t'igac:':l.'rín~':.s·ob're· :e1 papel de 
~ ·,':"-~;.,:; f:: .-~, \;:~~~1~-~~:~;J:~~-~~~1;~z~:~~:~~:,;::~·.~¡-~---.-, --- ··-

estas especies en los procesos :de.tre¡¡eneracibn-.n-atural ero· claros de 
· -. ~:- · :·:. :;-,'.~::: _--<:·::~ ~~::f JD ~s~¡f ~~:;:JJ~~~::;~~~~~f r-~~~i.;?J~--~:i;?\:i';J{2.:tr::,_. :: ,, : __ --- -~·.: ;.-.:., _· 

sel va h1lme•ia. S1Js ·.re s•J l t'ados~~:i riai:'é'e11·1'./i~úe:-Ha'lherb ivorfa f l •Jct1la a 
- -_._ · --: __ : --: _ -~_:/:::::-:_; ·r );;~,'.~~i;:~;:11~~~~~:f ;¿;~~:~'(:~;~1;~:j ;;:~::'.;'.':~;:-;~1~:C:\!~f:. _'_?::,·.: _:,-~- ·---~ 

trav~s del tiempo, pero >.:qiJe':"tamb'f~n::''d.ep'e!ndé;de:'.l'a: edad. de las 
· , ·- _-,-¡: ;. <--~-s;¿;_:;~~~:>~~:-~~;f~¿;~~~;r~?i~~-~1~t~&;~;\~J:.~{i·\::1,~l\~~;s;~:t:~::.t ~:::-:).:~: ¡ :- _. 

hojas. I:!.!.. apperodi c•Jlatus :, r·es.•Jltd1;;é',l!et;;,:'.1\(ll.~S:,.;;,su.s_ce))_t .. 1bl~ · q1Je c. 
~-:·: .-:~-'.~: ~}?/tio~'.;~~/~~~*~:'f 1:.~:-~\t:,!1\~~:~::·;.U;;:;,+(; i~:··_ :<;:}~/~:i<·:':: .º,:t. · -_:: ·: · . · ~ . -

obtusifolia al ate1ql1e por {[)·s he1'-b1v6ro.s;'c'"·'·Y\én'l\l'ai'l!'Poca··:donde ·1.os 
. _ ·;:_ ,=.-:_,< \~J¡ :?::~,~-t},Z{:%!~~f ~~}~!-~'~f~if.1:~?.1If :,::J~-¡J~~~~~ t~,~-1 .. ~::.~:-::;:._~\?;.:: : · :.·: 1_.:: • _ • 

fo 11 voro s e1ct1.1ar·on m!.;s · i roten samente)p~ovo car'"ón({ur1'a¡,;~.(~ní'in'o:i'd br1 · .·.de 
-- _: :: :-:::. _;: .;,·;;.::' ?-;~:~~r~-~X:-~:~1ntt1~\~r;~~1'.~s~:~.::~i~f t~~~)~~;~~~~Jt1zit~:r~:~,_:.::::~·::;-~ .. -::::· \< :: -- . ·. · --

1"' longevide1d de· las. hojas en: esta;.:'es¡'.(ei:f.e";i1:\i0yáma';;,\~(19E:4)''::búscb' 
_:· -'. :· · >: :~-~ ·':_-.:.:. ;:;~~··\?~'..~::-~~l{~;'./~~ 1~N~~r:_,;q\:_~::J&.~t~~ty;.i)~\ :\i~ :·;::-.:¡:;:_::·:. -~.-; _:~-.'.· ;:·x .. ~ ::· 

•ii f erenc ias entre i nd i vi d•.10 s ·mas cul i rios().y::;f:e111er1Tno.s<defl'e1, pa ima.: •:le i 
. -,. _ :: -~:.:. :/; t: ·:: ::;~~:;:t:~:~\·!;~~··.::ts'..~{)'.-~~:~~ ~?'T~:{~,:~ ::6;:_~_-:::)~·(,_ ... ·::_:_ :-~·--~: :.:-.:- · -. -,· 

sotobosque Chamaedorea tepe,j i l ot~~' . Se;·~1.1e_~#:is"~f'~r. ~~:' q~te(,como · las 
-,, : "Y(-- .· _:;,.;·· 

ple1ntas femeniroas dedice1n mllChos recurs~s paJ'a la ·repr,odllCCibr1~ no 
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pueden invertir tanto .en defensas co1)tra toUvoros•. A pesar· de ·~•.ie 

no se encor1traron. diferencias>sigiü.ficativas entre las tasas de 

renovaci!m foliar de amb,os sexos·~. ni en la produccibn de hojas ero 

un afio, la ganancia neta de hojas fue lig@ramente mayor en los 

machos, sugirier1do que el da?\o por herbivoros es mayor sobre plan-

tas de sexo femenino. 

Esta r·evisibn muestra que el enfoq~1e demogrltfico para analizar la 

din!lmica interna de las plantas ha permitido resolver preguntas de 

distinta naturaleza sobre las relaciones entre las plantas y el 

ambiente• 

·OBJETIVOS E. HIPOTESIS 

•• . .- _ ; T.. :·.: :: ::· • • . : •'_>. -••• :-,'.:-~ '', i'","'-C: 

sego.ln la clasificacidn · de' Martfn.ei-;Ram•'s ·ú·:i:35)y< s.on '.'· las 
.... \~{-,}~;~-:-:;.-: ·--:-:-, :'i,; ~".""'. 

sigui e1·1 tes: Sap1··an th 1.1s · mi e i-o i:arp 1.1s ( Donn. s.Ti~)R f,E'· F.r: ~) ::( t o.1~·~·<'1n te ~ 
-.- ; · - __ -{~\:.,~! :·_:/~\:'.)';iS/~~::.:.~;:,::::;~-:~_t\~~f:it~}/.:~,-:- //_;_:;-.<_-.; -:: , . 

la somb1-a), Pseudolmedia o>:yphyllarfa .... Donn.sm •. ;·.,;.;.,·(demarodante: .da 

iuz>, y Myriocarpa 101-,,,ipes Liebm~ <P.1~,~X~i~i~~{i~;;iWitf~~"{;~:;Yt.: . 
Janzen (1975) sugirib investigar .las·:.siguientes•.··~oipbtesis .sobre la 

- .. ·-. -;- ._- .. ,,._,:;·.-... :,~·-,·_;_,_e;-._ . .-· .• -:<:··,'-.:: .. -.-!°· .. :-.. ..• . 

lorogevidad de las hojas en !lr·bole~ tr~pica.Íes; ' 

1) las hojas de la parte inferior de las copas perennifolias viven 

m~s largamente que las hojas bajas de la mis•a copa· 
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2)las hoj°as de hr·bol'es adultos de selvas i:•erennifolias sor1 r·eempla-

::adas mhs r·hpidamente que las hojas de juveniles de las mismas 

especies. 

3) las hojas da1\adas por herb1voros son reemplazadas 

mente que las hojas no daf1adas • 

, 
mas rhpida-

4) la longevidad de las hojas es proporcional al grado de protec-

cidn qufmica y ttsica. 

5) la longevidad de las hojas depende de la edad del hrbol, su 

estado reproductivo, nutricional ,etc. 

En este trabajo se ha retomado la hipi/s1s Ha. 1 propuesta por 

Janzen, y adem~s se han formulado las siguiente•• 

1) Dentro de una especie, las hojas duran mhs ~lempo en los indivi-

duos que crecen en sitios m~s limitantes (en e~te caso se considerd 

como principal factor limitante la lu::, suponiendo que los niveles 

l um1 ni c os aumentan gradualmenmte de la siguiente manera: selva 

madura< claro < sitio abierto). 

2) Dentro de •Jr1 mismo ambiente, la longevidad <l'e las hojas es mayo1' 

en la especie tolerante a la sombra, intermedia en la demandante de 

luz y m~s corta en la especie pionera• 
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MATERIALES Y METODO 

A· El sitio de estudio• la selva de los T.uxtla.s• 

descripciones clim.!lticas de la Estacibn· los:'l'u'xtias se han basado 
.;·, .. 

en los; registro5 de la estacibn meter~olb~iÍ:~ d·~ Coyame (aproxima-

damer1te a 3(1 l:m del sitio de estudio), ya que hasta hace pocos ai'ios 

no se realizaban registros climAticos en la Estaci~n. La i r1 forma-

cidn obtenida en este ~ltimo sitio ha confirmado m!s que 

rectificado la proveniente de Coyame· 

La temperatura media es de 24-3oC. la temperatura promedio mensual 

alcanza su valor m!s alto en mayo y el menor en enero y la oscila-
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Santiago 
Tuxtla 

Volcán e 
San Martfn Tuxtla 

Andrés Tuxt la 
Slhuapan 

º•Wll:::llt111::J4... et ===1· o km 
Esca la 

Golfo de México 

Figura 6. Mapa de la reglOn de los Tuxtlas y locallzaclOn de la Es

taclOn de Blolog!a Trop.lcal "Los Tuxtlas" de la.UNAM (tomado de 

Lot-Helgueras 1976). 
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cibn t~rmi ca es relativamente pequefta (5-7oC). La pr·ecipitacibn 

pluvial anual es una.de las mlls-.elevadas del. pah. 
~,. ·,~.: 

El promedio de 

Se trata 

de está 

El 

tambUro citado ero 

Ibarra Manriquez 1985) •. reciente ocurr·ib 

hace apenas 200 al'l'os (Alvarez·:ctel ·castillo 1'377). 
,., . ,-._ - " 

La topografla es accidentad~• ~.:·en algunas porciones las pendientes 

son muy inclinadas. i..a al.tuT'·~.m&ximá de la regibn, en la cima del 

volc!n San Martin Tuxtl·a·,. es de' 1738 m.s~n.m., pero la altitud de 

la estacibn fluct~a entre 150 y 530 m• El presente estudio se 

realizb ero la parte m!s baja, aprox• entre 150 y 200 m. La zona es 
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Coyame (340 m) T = 24.6ºC;P = 4639 mm 800 
(28 años) 

Los Tuxtlas (150 m) 
700 

P = 4725 mm 
(1 O años) - - - - ~ 

~ 
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EFH AHJ JASOND 

Figura 7. Diagrama climático de la estación meteorológica de 

Coyame (Veracruz). La linea punteada representa la precipita-

-
cl6n registrada en Los Tuxtlas. (tomado de Bongers et al., 

lnédl to) • 
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,, 

cr-uzada por- nu~.er-osos ar·r-oyos, algunos que roo ·san per-ma1~entes, per·o 

no existen cor-r-ientes de,ag~a,de co~~iderable imp~rtancia •• 

L"a r-egibn 'se' car·act~rizade maner-a'geroer~lpor.\pr:eS'erot~I' .·. súelos. 

· j bveroe s ~·º c º -·•.,d.es;r·1í.~;1,~~,~~;~2~~~fSni~f jr-r.t·J~1;·0r'~~~~~,BÍr~~B~?,~i;t{!;~,·~~~l.1°.••-ª ·· 
la topogr-a t !.a •.tan ,¡i r:r'e gü lar.~ /(En ·\;l as·{c apas};'s.up_er'i o r•e s>'; h'ay,<'C:gran des 

... , ~·. r .. ~:,·~\ ··;~ ~ \,i~~: ;··,;· ~~:~-.:·: ;l- ,.·;"~~~ ·:::: :·.~. ':,··:~~ ... -~.''.;-·:":~.::::.1: ·:~~~.':·~~1. ~'};~.-.~f3:~:i~~ ,j :'~,·.:"~--~ r: .-:» -. .. . 
caro ti dad es· .. de ma t_e'ri a'; a:r:g.!Ín i éi\; \·;'ad.em.!I s;·~ae~·a tr;'o s·, el emerít D.s 1 :', ~b s fo ro'· 

~ : ;:~.,_·~ ;~ ~., ?!2- :/"; .f 7 ~·-~:, ·~i:~;'o,, ~:~i ,~::,~ .. i.:"~¡: :"~:1~:~~ t ~: ~: ~\~-~\'! ~;.;,~;~; ~r ::··}:~ ., ~: :.: ¡ ~ .. y 

ni t rbgen o; c'a l c i'o ..• y c'poJa's'i_a·/(Mai·.'t froé :z'::.Rá(lló s;l'!.980)'· ,,;(: Ct\fzbro.>·" ( 1984) 
. . .. _ ~:· :'.i~~~:ij}'.!~~':'.:.: _:~ú?:/~;~~'.~;,~~\.;f~f:~f~'.~:¡\~F:~~}~~1\1~~;~~:E:~?d1'.:;::,41~~f t~:::~?~~::f ?::~;.;;,¡::~t:'.;;~!~~;~f A~ .. :f !.til~~~~~~if~·~,f~;:;:~~¿';?/.:~·~~;·. 

mero e 1 ona · .·, .. que;:en:::.e sto s;,_-;s ue l os.•~no_.;,se ;:.han \.d 1,t e r:en e 1·ado·.:;c la ramer1 te•. _lo 5'. 
. ' - ; _.----. ':/i:':.:~:;~f_~--'!{f ;ii~~~:'.~H;~~'.:~Jf X ~1~j:_:~~Yi~tf ~;:}'.·<~~:~V{.~):~~~~,:~,;~:~:~t/f Z}:.t5~~!f~~t~;ft:~-~~~~;;?j~~~~~~:,:;~'.~~'.;~z~kl{~:·s~J::j-(~:~{<'.:~·;·,\:::_: ' '-··i·_ 

ho r i z a·rit es·/. de_b ido •¡a•.ts ú'r;j úven tl\.•:\ ;--;'.W,;y;if.:l'o S:\'.ºJb'i ca'cen'f,:l~o sil:t i po s.-X.:f eo z em .. 
: ::::·:. ~--::,_~:;~:::~>:'?: ::',~~;;~~.~~~f;~:h~~~~i-~;'.~~»~~'.?;;t;~~y~:~~f ¡w~?~1.·~~-L~0fl~i~'~:~~:~~~h~:t;X~~;:~~~ti!\~r\?t:i:;;f~t-~=~1t~~.::::·1.:.~f:~¡::·.~-:_,'.~'.:::'.;·_>: ·-~::_.:.',:, · ·. 

ht1m i ca, · rego sol 'i'.'ett tt,i.co'.•!.y'{f.e_o z emW:l t_1y i'co·;::,:.;ren >l afcl'asif ica e i bn·:· F AO.,.. 
:: · :_::-;~ .. : ·-~;;~~?~'::~::~_:~3~,:~t1i.j{f?li~t~~:~'.f:I\~~:~~f~~~~~~?~l~~:!~~~:~~j;y;~ .. ;_;~~~~~~-~~~§:-i:~f~~-~~-~~.s ": · · .. ·- .,; .;'· ~ ~·· -, ·: ~ ·~,\ -... ~:··.': 

UNESCO. · · · Ot1-o s :: autor-es :;:r-e cano e en:c·:l a'j•P r:e sen e i a ;:·de < l 'i t o's.ó r~~';'p:\_-1/a.to.-:.'. · 

so 1 es, regoZ'~,{-~q~·~j;~tfJ~~~Ei;~~·;f'~1~lf'd~:1,.~~
1

\Fi~r~s Í9~ 1 ; .. Alv·á,'.·e z ·de 1 ·. 
Ca s ti 11 o 177~;,''~f :;\'.f $'~~í~~~J~~~,:~}j'Ji.\¿t?' < 

1 
. 

La selva' httme.c!a;:'.],,q~1e);:1 cub.i:-,e:':la_,mayor parte de la Estacibn .. Los 
:· · - -- /:~::~~-1r~:::::(\~_:;·~~'.~~!~!:~i~:.:ft~;r~~r:;.!f~,t:'.-:~;-'.::~::~t~:r.:.:;~.'.::.¿: ·. \:: ..... ·,_ · _ ' ..... : · s , 

Tu>1tlas. repre.senta.;la/,f.or'macibro :.vegetal m.!ls exuberante .. :Y l:om~leja 

que se corooc'.~; :{~,.·~i~·~~~~~J~~Y~iF;~~' lé deroomi na.·. tr-op i cal, r~i ro, t6r·est 

(Richar-ds ·. l~~~; 'J~·¡;;~·~)~~.'y:,~:~J),)y en M~nico ha sido <'Clasificada 

selva alta perermif,olia <~ir'aríct<l'y He1":1):.!~1.:i~i x:· 1';163) o como como 
, -- " -.··: ,,_-_,., -.:,·~~:.:_· __ , .-:¡··' 

tropical perennitolio (Rz~dCJwski 1978)·; · Éxistero 
.. ,,,,, -:-·-· · .. _::.• 

descr-ip-

cienes gener-al es de la vegeta~ i bri.'ete'.'ia · regibn (Perord rogton y . . . - "-. - '~- -. . -- . . . ' ' 

Sar-ukh.!ln 1968, Gbmez-Pompa 1977), ·as l .como estudios m.!ls par-ti cu-

lar-es de la vegetacibn de la Estacibn o sus cer-canlas inmediatas 

(Flor-es 1971, Alvar-ez del Castillo 1977, Pifter-o et al. 1977, Car-a-

bias Lillo 1979 y Bongers et al· in~di to). Algunos autor-es han 

analizado aspectos din&micos de la vegetaci6n, como los procesos de 

sucesióro secundaria (Rico Bernal 1972) o la regeroeración nat•Jral 

(Martfnez-Ramos 1980, 1985)· 

En Los Tuxtlas la selva alcanza ~lturas de 30-35 m (de ahl su 

nombr-e de "alta") y presenta hojas, d1Jr-ante todo el af'i'o· Sin embar-
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go, el adjetivo perennifolia oc~lta la e~istencia .de una din!mica 

foliar .m•JY interosa dorode diferentes; comportamientos 'foliares tienen 

cabida~ La c..:dUcifolet'dá'cfl!s i.Ín :~r:ril:.i'~~~'a;;·,;~·~.aciJ·~··:~;,;N;.Ú¡;~ riixtl.Os.· 

existen · · .. ci~:s~'e c;~~~~~.i}:~:;~ .. s;C:~t·T~;~~{ .~~~{~'t¡~~j;%~~;~~~;;~~1:~i~·~·:;~¡e;0·~,¡: •• ~"•~ ··••·· 
quedar núro ~a·•·.defol i'~\ia's\ <has ta':'o tras;;que·i.no;f,presentani: hoj as\'.d•.1rante · 

va r· i as se man a s. Ca r~~l·~.ii,/J;~~if ~"~~i~~~~~~ii~}}~~~~)~~·.~;f ·~~:f '~{
1

/J~~~:· •ªl •• · 

in~ di to> • Es probable .. •. que'· al'go;;,5 erifeJan t'e,c;s•J ce da'·•en tr·e.c l'a s·:.e sp e·c i es 

P e "en n i t º l i ª s • . .· · .. ·. .. . • : ji~:.1{~,S~;l~iI~~~Ji\~·~~~~f t!f W.i·j~~·.;;~t.i~h·{',~}CiJ '. .. 
A partir de estudios ·.;é:le'"'la?';f ifr•mad.!>n'c"de.>'•élar'ó s•]:en"•e i·:c dosel··•., se . ha 

' .. '·i:_._~:,~;:.~;','(':'-,:~--.~--!~~:::;;\~';,~~·~·;~ :~--\~~~"~;·:",:.::·::"" ~'.; '.:, _._,, ·.,·,., .. 
podido determinar-. l.a tasa ;_de . re·camlí i o. de: 1 a• vegetac1 !>n • ,. · D''it~l";~nte s 

val o re' ca 1 cu lado~ . f lt,~{~~'~ii}:~:'.~::$~(;-~¿'-;~';,{18' ~l'i0.~ 1 ·,·· "-~·"-~~n t eme11 te 1 a 

distancia a 101 sitios ~~'i~~~i~l~::i('~/o~~·;,'de',la s,elva) y la topo

graf!a soro los factores''respónsables 'de.esta var:iac;i~n (Mart1nez-
- ' . ' 

Ramos 1985, Bongers. e't ·a1. in~dito). ·· 

No es f!lcil caracter-i~ar flor·1sticamente a es~~ comunidad debido a 

su gran riqueza. A continuaci!>n se mencionan algunas especies 

comunes que alcanzan diferentes alturas. Las especies m!ls altas 

cuyas copas constituyen el dosel superior de la selva son Nectandra 

ambigens, Ficus irisipida, Po!ll sen i a Lor1chocarpus 

quatemalensis, Cordia megalantha, Pterocarpus rohrii, ümphalea 

oleifera, erotre otras. Especies comunes de tallas medianas son: 

Pseudolmedia oxyphyllari~, Stemmadenia donnell-smithii, Guarea 

glabra, Pouteria durlandii y Dendropanax arboreU~· Bajo el dosel 

cerrado crecen !lrboles y palmas de tallas peque~as, de los cuales 

Astrocaryum mexicanum indudablemente tiene el papel dominante, 

aunque tambi~n son abundantes otras especies como Sapranthus 

mi crocarp•.\5, Faramea occidentalis, Psychotria chiapensis, 

simiarum, ~ fa>1l1Jcens, Chamaedorea tepejilote, etc. Los claros 

presentan un contingente florfstico algo distinto, siendo las espe-
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cies mAs comunes Cecropia obtusifoli•,. ·Heliocarpus ~onell-smithii, 

Myriocarpa· longi~·es,.·· Piper ~uritum, ··.ca1'ica··· pagaya·. y. ·.otras 
: .. -,, .' ' .,., ... '; .. :-.-.';:· .- .. , ' · .. ··; .. 

(Mart triez~Ramo,s •~ 985 1 •.• N1l1,·~i:~Fa1~f Aro 1,'.":~?f A .. i vir·e~hB;.1,v,1'}~\1 '3.86)~ E J.. 

lis ta do . ffri'r!,;~y~·g;;f~k ie ci ~rote .de, t~i~~::.1.#.f >~ff'¡;~¡~:~.~7.~~(;~~·~ ; Esta-·. 

cibn¡ ·incluyendo todas las formas ·de vid~·, c'ompr·ende·;,·43é.-.)1s'pecies 
,_ - - . "• -.-"·' •.- ...... ,'., ' .. 

(de las cuales m.!is de 200 son .!irboles), distr·ibuidas en''<;ITfamilias· 

(!barra Manrlquez 1985). 

e. Especies consideradas en este estudio. 

Las tres es~ecies seleccionadas para la realizacidn de este estudio 

son muy abundantes en la selva de Los Tuxtlas• La nomenclatura 

utilizada para designarlas se basa en el trabajo.de !barra· Manri-

quez (1985). Sin embargo, e>:isten do.idas .scibr·e la· cor'recta determi-
. < · · 5cJl.i.f. · 

nacil>n de Sapranthus microcar·pus. ·El •.Dr··~----~ha ¡¡xi:•resado que 

pudiera tratarse de otra especie, e inclusive de otro género• 

Ejemplares de referencia fueron depositados en FCME (Herbario de la 

Facultad de Ciencias) con los siguientes n~meros: Pseudolmedia 

o>:yphyllaria, J, Meave #--, --; Sapranthus microcarpus, J. Meave # 

' , --; Myriocarpa longipes 1 J. Meave # --, --, --. A continua-

cidro se reproducen, con ligeras modificaciones, las descripciones 

hechas por !barra Manriquez (1985) basadas en. colectas realizadas 

en terrenos de la estacidn· Con objeto de abreviar, a lo largo del 

trabajo se har.!i referencia a estas especies usando solamente el 

nombre del género (Tabla 1) , 

Sapranthus microcarpus (Donn.sm.)R·E·Fr., Svenska Wetensk· Acad· 
Handl· 34(5)112. 1900. 

NOMBRE LOCAL& 

FORMA: Art•ol 
contPafuertes. 

11 Colorado 11
• 

de 3-7(-lO)m ·de alto y 8-18 cm de d.a.p. Siro 
Tronco cillndrico, recto. Corteza lisa, parda ºJ 
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Tabla 1 • Resumen de intorma~ibn sobre las especies incluidas en 

este estudio• 

" ' ,. -- ·., ~ :, 
-----------~-----.:.:.-~:...'..;._..;;. .... __ _:..;_· _______ :,;.. __ ,;_ _______ . _____ ~ _______ ..:.,_;._ _____ _ 
ESPECIE §~í:.;~~~;tt:iJ~'.;.\ ··.·.<·· · ... ·. P~eud~ lmedia· .·. My°i~i o carpa 

.. mi·croca1-pus.-;' < .·. gxyphyl la ria· \'..'fongiroes 
· ._,_-_·( Donil'"~·-sm··,,c-) R'~-E -~ F··;-.:·~ . .. ;<_Dori-r1.) Sm •· ,. - · _ - -_ · '" : -. L--i ·ebm·"--_': 

____ _: _____ .,:_:....;~-~·-,;,;:~;;,-.;,;;~~c,;1~..;.;~_;:~.;..:-.:...;..·~-.:.;..;__:_ _______ .;,._:..:,·.:..::~.:_.:.:·:::·~.:::.:.:.~-·..:,.;... __ ~--

~~~:~:~ ___ :_:_:_'~~{~~t~~·~,~·~i~i::·~·~~-:c~·~~~:~::_;;__c~::2_{{}~'íffs~f~~t~~~'--- .. · 
, ' -· .·.·., .. -, --~-:: ' .. ·,:;·-·.,·;.'.: ¡:,.~{.:,:_.,_:<.': ,._:.•.:;·,.(.:,:-:.•: '.;( ::. ·-·:: .. ·. ·•· ·· .. - ·. ':-; . '-'":· .... . ·.;-~~ ,. • :i·(···: .. ·_ .. -.-.·/, ,:_-,..;,--,- :._:_;j;.L'.;·.;,~ •·r:.·.,:,'.\'. :"•·- · ... -, '.- . 

DISTRIBUCION:'''· '''MI!): i co~-Hóndú1-as· .. · •• '• Centroaflll!ri ca.; {;"'' »VC:e1'itroaméri ca 

º"º'" ·~t~~~l!~!f il~i!!~~: ~;~::.~l?~:~:~J;~i}~~~::~:l: 
-------------------------------------------~-----------------------

FLl)RAC I l)N. <c{:1:!~;~\1~~~~~~~~l~~T':t~~,; .. ,',f e~¡'e~~,~~i-,:~~t0~,º·,·;,'-·;~:~!~:;! r~,~~ la:~~ 
·•:.•• ·'··:·· "" ·'' .... ·:·.: riodos ma•s 

, :>/.;:- ... :: ... '~: '~',;: .. ·.~-:.· ... ~,: .... ··.:.;_·•.:;·.';.·.f .•. ·;·~:-':~> , .... - ,_' .. :.::_-:_e_.·:·:_·>: - -.. ,,· i r1 tensos 
• '':-·~, '. ' ' - :~·: ;, ':~ • '"'.-"" ·- ' '.- • :,,_- ·, ·,;"·;>'V : :• :, •,<: ::\ ' .. <"".; 

-------------------------------------------------------------------
~~;ICTI F ICACION'i;ia.º~.~.~. !. n···•·.·.~=.~:~.:.\:..~.,···''['.+. :~.t ... t .... ·~·\ ;tm~y~. ', ;;~~~a que _______________________________________ ,::::::..2:s·::_ ______________________ _ 

~~,~~~e~~~~ • 3~E·: m::f~.r~~:;~\·~·~fa~~··~~,;;~~~~i-~·;,t:,,t:.~.~:1'. · ..• ·.· ..... ~~~~!.aque 
-------------------------------------------------------------------
~~~~~~:€~:~:: __ ~i~0~:UJB{~j.~g~2.~'01~~3&~~~i~iii~~~i~~~·~~~----~:-~----- . 
c:ARACT E R I ·z·Á·'~'. : .. <·~:;;,::!:":'. t' ~-1.'·~·''t~·,1·;t·~\;-~:·~~~i~~(~~!.'"'.~~7/;Jd·~~;~;~·d:·~1~· t~~-:-~~~.j'~~tJ;·:-:: 'F,~ ;'· .- .·_·. p. i ""O r1 ero 

.. ~ '" ",, :, '""' '., "" "''· . . .... ".::·'.•.·'.: , .. ,~!';; '·"· .. ·-· - .. ,:· • l . ' .. ·,. ,.- •. ·, ' • • ' .... _., ''·'• . 

C:ION EC:OLL•;-, , · .la·"sombr:ac · ; : · : luz ., ··" , ·•. · .. ·:. "'•:• • 
CHCA (4)' · :.'"c.;.:·>'·"' .. ,.,.,. ''·,> .. :·:-· ,, '' :· ...... :.'.'/\'•':. 
--------~---~-:.: __ ;,.;... _________ .;,.· _______ _2,;._ ____ . ____________ .,;._ __________ ..;. __ 

MODELO DE ;~'.:;;:· >> .R~ux '? •• 
CRECIMI ENTOf'(5)•·. '·' ., 

··., 

. ·.·.·· .Roú~ ' 
, .. ·· .. : CJoa,mpagriat. 

-------------------------------------------------------------------
(1) !barra. (1995) 
(2) Carabiás y Guevara (1995) 
(3) Observaciones personales 
(4) Mart!nez-Ramos (19B5) 
(5) Torquebiau (l9B1) 
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cuando ht1meda de color negruzco, lenticela1 pardo anaranjadas o 
gr·is!:\ceas, solitar·ias o en hileras· lor1gitltdinales de hasta. 15 .cm. de 
largo. Copa r·edondeada, .der1sa· yéon• las::T:amas ·en··· espiral·,. muy 
cer-canas entre st y con_ apariencia,:ve1··ticiladá •. ,.,.._:;. .•.. 

·, _ :: , : : _: :-\_,_;-:~~-;~/>k~;-~· ~N;Li\~:_::~~-~:\:_'.:: --~~~;s'._:-,J<t:~-: ;~~{,;~:',}~~:~;~~~ ~{<l:;::;:':?i?-.!.~~;L::.:~~-/:,:::;·::Li:;_~:,;,;:: ::_:: ;;_º: __ :: .-, : · :- _, 

HOJAS: Simples, al terr1as ,'i";'oPe c1 o l o.~de/:3:::7·".:mm!,;de;.;largo•iy;':l :"2 ;mm· de· 
•. -·"'.; ·- .- -<:-· ·. _,.,_.,,, ,,·, ),_ '-' .··.- • -·~---·'· -~ ,,, __ ,, ._,. ', _,.__-, :~'·· ,,:.-.. -·- \1'-• •'• '' _"" :", '-·~-· ·_·. _,,_,. ',-. . .• _, " ·~ - ' . ; --

a rocha, · ap l anadopor;. el;'.ilá'1"parite)fsi.tpe¡"iol"';.Yiive_r:de3~9ri s!:l_ceo ¡;•:p\1bes- : 

~\e~~:~ a~!; ~?~/;;:·~~J·l~,~·i,i~:~f;·~;i·~:~g~~;~~~~~~;~i.~~§·~~y{:~:~~~~~'.fi~:i~~}i~;f??~~~~~--·-··-.·•. 
te, base · r'e dor1deáda•la)!l·i ge r'ame·n t ei:.c•Jn ea da ·;•~.~·~"áp i c·e Xde:i:r-e dcirídeado: ·a 
a e um i r1.a d º-, -··:· .. ,~a·~-:,~:~ rr:~\·e~f~'.-~:e r;:~:'·~'i'.~f::ti.~~~·lt:~-~~~,;g;~~j~¡~~~,;_$.!~·~:!~g~-r~·:~J1'.~~:~'.X~~;:~::(~~:~·s·-:-:·'P .. ·~:-~- ~-·~ º ',- · 
venac i dn · pi nact,a. de • /i.-'0(,"10 )¡;(,vena_s¡;¡s_e~c un_dar·i a_s';;t;\;2m_ás:,,pr¡om_1 n entes ~·.o r · 

~; ra~~~-:: • di~ ~~rda~.~~~i{li~j·~1~~iWf~~~f@~'tl~~~]hfü~Jf}~i~[i~·0·~~~::-z~·-~.b_e~-c er. te '. 

FLOR: Plantas mono c li n·as ;·;; F'. l_ores:¡.;_sci l'ftar¡,i a:s ;\Pedtm ci.tl o : de, 2-'4 mm de 
· · ·' · ···-•---• ~.,,_.,_!/.'"·-·-·.>.,-·,."•·.-•-7·0·,_,_._,,., >,_·--~"•'i·_ .. '><-\'·"' ~~_l_r•, -... · - · 

lar·go y 0.0-1.1 mm:dé'.ari"ctici;\::;'ipár:dci\~;i.tbes'c·erite;;,'Sl!palos 3, de 1.5-2 
O ' - ~ ', _,• "-" "~.°j ' ""' H'• ,,,. -'.,. «'' '''" ,- ~'ú'·:•kf O ,.>•;\~~---· •': "''·'"' ,,, ,- -~'º'•• •, f-' ',_,OC '• " 

mm de largo y 1.2 ... 1.1::mm·r;:de'!rcanctio·¡;::•i,verdosos•;\•escasamente ·pubescer1-
te1 pi.talos 6, ·, cli~i.g1i:s:f¡;·~¡¡¡:~~z.~~:~:j\~JJ~r:~·s!~C,or1\tf.e~ el¡mer1tos cada 
una de ellas, de ':10-'12•:mm~·de•H·arg'ofryí'6 ... 7i/inm-:de,·ancho, amarillos, 

• '-_\_,, ·-:V o · ,,_·'~·'."'~ .:1'.~' :.ct'~·\'""'"'·"'"'~""t, . "~"'''-". ¡ l-¡'-; •_.!·'<., .,, ..... ·.•·•• 1 • .• . 

ovados; es tambres ... Y,::pis"t.i~l osYgfuntos;'{;¡Mormarido: un - c•.1erpo globoso; 
los estambres numerosos'~·-'f\:líi%t4Ci;;;6o'.\'~·or:"Iti."or'.f;ieti 1.1-1 •. 4 mm de largo; 

·pistilos numer-ollos,"~-c'a'gl'e&'a".:i'('.{5~:é\\~ l~~J'¡'.oa·¡.:'teicentra l del cuerpo men-

. cionado y 1.3-1.6.r'.%;:~r1~~~t~:~~~~f~·~;~~í1jtjBi1~,~!cl~fi;L; , .. _--. 
FRUTO: I nf r•Jte s cehcia·r:·;::ca·r¡:)::·5""7•}''H'.f.1~'utós;.H nser.tos sobre el di s ca . ' .. - ._ .. , ·' .,_:_.-- '•'--•- - -- ···,_~ •\., ,--.~·-'·, _._- : -,_;:' ,.__ - ~ :-·, .. -.. ·- .-:.' ' ' . 
flor-al. Frutos . individual.es(c¡lde;;'2;:-3';5j<mm'.'de lar-go y 1.5-2 mm de 
ar1cho, cilfndricos,; 'cor,\\~i:eli&\'¡;;,";}y~'a'r:fi'ó;;~/dúro;· ·pardo verdoso a 
negruzca, menudo pubes él!r1te\)ii:4:c;·e'\.''5'en\i'll'~s·: por· truto. Semillas de 

• , ' ·: '. --.' _. ~ .... "'>o<-,'.\,,'\•"'-'·~· ~,,,, .. , ¡,. ~~- . ',-,.; ·. .- ._,, - ,• - : ', 

7-9 mm de largo, 7-9 mm de ancho,:&Y .. ~:1.•5.::-2~5;,mm.,de_grueso, discoides, 
pardas, cor1 la super·ticie'.'':m¿¡r:cada·i~:ic'ori'.'r1úmer·osas venas y una 
cicatriz lateral. Endospermo' '.rüín'_i'.!'iado';/:::.;·:\: :>..· 

·, _,_, _ _-"''··:o-//!·<:" ' 

Pseudolmedia oxyphyllar·ia, · Don·n.-sm:,• Bot. ·. Gaz. (Cr-awforsville) 
20: 294. 1895. 

NOMBRE LOCAL 1 "Tomatillo". 
·~:· · .. ·~ -

FORMA• Arbol de 20-25(-30) m de altura y 30-60 ·:cm ~de d·a·•" 
Cor1tr-afuertes insinuado"• de 30-50 cm de altura y_·3o'°"60 ·cm de alto, 
4-6 por tr·onco. Tronco ciltr.dl"ico, excepcior1alínente'cón·depresior1es 
o acanalado. Corteza lisa, parda o pardo gris~céá; con lenticelas 
de for-ma val"iable, de 2-5 mm de largo, pardo_\obsi:ur'as; dis•••Jestas 
en bandas horizontales de hasta 5 cm de ancho, ingrosamientos 
semicirculares, a manera de anillos a todo s.u·largo. Ex•Jdado par·do 
claro, escaso, en gotas y cambiando a pardo obscuro. Copa relativa
mente abierta, r-edondeada, con las r-amas cercanas entr-e st y mAs o 
menos horizontales. 

HOJAS• Simples, alterr1as. Peciolo de 5-10 mm de largo y 0.0-1.2 mm 
de ancho, supr-acanalado o rollizo, glabr-escente y con exudado pardo 
pálido al desprenderlo del tallo. Lámina de 5.5-10(-15) cm de largo 
Y <1·5-)3-6 cm de ancho, eltptica ovada o elfptico lanceolada, base 
obtusa o cuneada, ápice cuspidado, margen enter-o, haz obscur-o, 
env~s mAs p!:llido y con ambas super-ficies glabras excepto en la 
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costa por el lado_ del env~s, -venaci!m pinada,_ de _12:-18 venas secun
daria~, m~s promi~ent~s ~or•el env~s.· raramente ion .agallas;cbni'cas 
en la l~mina de •2:-3 ,mm' de'. largo .•. '(ema:terminal, de 6~15 mm de largo,.· 
con el -'pi ce águdo verde gr,·is~ceasy cüb,ier:tas por pelos simples, 

se dosº s • - .· -.· ,_. i -···· > t . ·r-X~}·_·?.: ~ .. -.·~:·: ... ; .. -~I,7;\{3:.\cJ¿.?%.;t;·,\i···•:, ;{:: ;r <J • . • , 
FLOR 1 Especie· di o_i ca.·/. Cabezue 1 a}c_on \'f,l o.r:.e·s•;;e s.tami nadas,-_de ,«5-.10, mm 
de largo. aplan~das\ ) s~_s i les\)t•,'so lit'ar)as;i~;:rar'-ainer1té. 'agr·egadas. 
caedizas, rodeadas-.·. po ..... ni.im'ér:os'as'\B'i:::~¡:·tea 5';•-; Br:.!ltt'eas'í'de>1 '°0.::2 mm'· de 

- ' .- : :- . ..>; _,,,,., -'.!- '~".-~-· ,_.~,·;·.·•t,r ;<,. ;\;;,, "'1 ,;, •• _, .• F,•oj••--"' ._,,,r;;,,\.'c'i_.'·''";'.,,,.·,.·.··'/' -·'. <,>• ¡;:.-·., . . ··'·· ,,,: ,'' •.. · - :-· _.- · 

largo , 14-22 por •:•_¡cab e'z ue lci;·••;f·•,ve r.do sa·s·;'';li;~'ova·da s_'é.-:~a•-<o r·b i'c u lares; 
y_' - ,,,,, ,, - ' - .,·:·-:: _.,-,,,.;···<'. ·,··-.<--<::.·' •• , '. «!, -':,··· ·-',· ·~·,-. .;"l""'"'·' .,_ " ~>- ;::I -~·\;"'!-' ·-¡,>•,\¡. . -r_,_, ": .·... ·.· ., .' ·. • . --.- -' •" . , : -- , 

pubes cent ea; ·t l 01~~~\!'il1rP.-~,p.1,~11.t.,oK~):1~J::,!'Pt.e ;~~11.~~,:.~m.bt~/ s~l~ ta1~_10 ,. de 
2·4-4 mm de largo,, :tecas;ramar:Ulas;1:P,;isti'lo.4:"üsente.';Elor:es_ .pisti_'"'. 
l a das so 11 ta ... i as'' .•\ r:~~~iti~•'•, t,~éi'~i~ .. ~:{P,i).j;_e:~'~}!00~:~.:~.1·~-~ s;i~};;, ~~e r~ -~:s t e nt_ e s __ · ' y 
rodeadas de r1umer:osas?::b1~i!ct,eas,;'.~·Nbr:_i!ct.eas'.\,oy:odas ';'if:v.erdosas o .g1'i s 
pubes e e r1 tes , s ~P -~,~-~-~:~j~:~;§~M.,~i-:S~~~.~,ffl~:(;~~,,~J~.;~~~:~~;-~i{~&i~f~,.~~~-~·~~)".:e.,~-~·?·~:-~: ~,r-~:-~_:·_:;;e:_ub_e _s e er1 t_e 
por el e xteM,o r ·}y_k,,c on r.el\01 r1ter:1.o r}'.%;;g l ab.De s c er1te ;· '."' 11 ge ramerot e · 4 

~1~ ~~~~:lar: i: s f:~ i·;~;~~f f~~~;~;:¡~~~~~4i~~J·~~~~,f:~~~~~;;r.~,:;f \1¡1·,go ' ·_·_ o~a r· I o 

FRUTO 1 DN1pas de: 12:-18'1mmFde"'1 ~r:goa1y•;--l0.,-15J;mm :de• ·ancho•," e llpso i des, 
anar·a11jadas a roJás,' mer;uao-.pub'.é's;.i:~rí't';5\).'.'f.i-~ctéas'i~·e~sisten_tes y 
con uro a semi 1 la por frutcí .''' Semi)úiW!'fe\':i:í:~i:'3\rnm._decilar.go. y 1C1-'12 mm 
de ar1cho, esfl!ricas, blar1co'':amar'iú~iir1'1i"as?;!l/concli>."/cic'atr:iz __ del _hilo 

. - 'o-_, ... ' ,.,., --- ,-, .-.-- ,;. .. ,,., '"''.'"/•_ e-_-,·-( __ -,-.-• - ·- - - -- , _, . 

re e orri en do de 1 /2-3/4 de; .. su '.':~~-'-.~~-~-.T~~~~~t·,~-~~~:,~;i_<;~~~'{\:.:;-; ,_·_y;--->·::-. 

' '" :', • -; -·:•< - ; ~- ,·-:-.,.:·: --~'-;_··.·.-_~_,·_._-:'_•.----.~--._-.. ;' ·" :_~ . 
'-;-i'/),' i.: ::," ~:~;··;·: 

... -:v·:-.: ,-._ .. , _,_ . ·;_.:..:/, L~:_: :_:-:~-~-

. :· -'.;:;-~J;:-:/it~·;_·~_:·::~~:i:'.1:;, .<;;~~ . .-.:~<<. ';.' .. :~:'~¿ .. -. 
Myriocarpa lor1gipes Liebm.,. ~:ór1Q,'~_f;'_\Danlke\Vidensk;-Selsk· Ski'• 

213(•6· 1851. 

NOMBRE LOCAL! "Palo de fideo", 

FORMA• Arbol o arbL1sto de 2-5(:-B).m)de/al~o.y,5-10 cm de d·a•P• Sin 
contr·afuertes. tronco cil!.ndrico;·:iec.to<;'.:;corteza lisa, par·da, len
t i celas de 0.5-1 mm de largo, mlils ;:1'argás:·.:q.úe anchas, par·do oloscur-as 
y cor1 ligero olor a mentol: Copa·abie~;ta::e'irregular· 

•, "'· _, .... , .. ' 

HOJAS: Simples, en espiral• Pecio_io,de 9;;.15 mm de largo y 1-2 mm de 
ancho, rollizo, liger·amente ac'analado'por· el haz, escasamente 
pubes cent e y cor1 e>:•Jdado trar1s'pá1'énté al despr·eroderl o del tal lo. 
cor1 fuerte olor· a mentol. Entrénü'dos•'sulcados. L~mina de (7-)12-
25(-35) cm de largo y 4.5-11(-2Ó)fcm de ancho, elfptica u ovado 
elfptica, base aguda y con el. i!pii:e ag•.1do a cortamerote acumil'oado, 
margen dentado, haz obscuro, o~aco, glabro, env~s mi!s p!lido, 
escasamente pubescente, con ci~t~litos que se observan como puntos 
translbcidos, venacibn pinnada, con 7-9 venas secundarias, promi
nentes por el envl!s· Yema.terminal de (15-)18-35 mm de largo, 
cbnica, verde amarillenta y menudo pL1bescente. 

FLOR• Plantas monoicas. Espigas estaminadas y pistiladas localiza
das sobre diferentes ramas• Inflorescencias estaminadas de 15-30 cm 
de largo. PedLlr1culo de 1-2 cm de largo, rollizo, par·do; flores 
estaminadas con 4 s~palos de 0·7-1 mm de largo y 0.5-0.9 mm de 
ancho, blancos, ovados, unidos en su base; estambres 4, de 1.2-1.5 
mm de largo, opuestos a los s~palos; pistilo reducido· Espigas 
pistiladas secundas, perianto verdoso, unido al pistilo, verdoso; 
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careciendo de estambres; pistilo de 1;3-1.5 mm de largo, ovario 
blanq1Jecir10, escasamente- pOJbescente y con el. estigma. del mismo 

~;~;":; :;:;:;~:'.;'. !;y;i¡¡~¡i!c);~;¡¡ tiiil!i~iJi~fJB;f ,{~, ~~!;!~}, 6: • 
OJna semilla por· . f rOJ to. :';'::Semi 11 as·o:-.de!'s im1·l are s·:.:caract el'f s t 1 cas •.·a•, las 

.- - ;. -.• " , ",.,'· ·• :":., -:-,- -.> •.. ·,e , ,_, ;·· ''vt • ' "?· _,,, ""·.". :., .. ·_,.,.1,_'. ;,•, .'':'•_,_, --:'c_ci.·:•.·,'_. '·-.<." ._,, · , "' ~ " 

qOJe poseen los ·frutos·, :;\'pl'anas ;<,;);pardas::.,·::a_:.:1~·negr1Jzcas·; -Endospermo 

P res en t e • ·• ;.ik:~{¡J~\~fatf ~~~}}~j~~~~~~¡~~t~%~\Jig~~J,~:·~.J~~'.J~~~1·i~.~~-~!.~-If~~ .. ·~;~F~; .. -. ii ·. __ · >• -. , .. ··. 
A partir de. un . e_s,tu,d ip_:;_ne.a_l_fza·d~¡~e.n:X.~1~1-":)he.c.~i.,r:.e~/~~~;se.lya:'s e;; ti ene 

'~ > µ;~_1,~-,{:.= .. -~,, ~ :·,, r~~-:,;,41.~:: · .. ~-,~. ~{¿:}"::~' ¡¡;;~,~ ~~-:·:-:t:·~/ >~• ·~~T): -:_~ -;'" ~ :.~; ,.'• > '•:- • ',. '.' • 

la si gOJi en te.·: i ro f ormaci dn. •Sobrei;l'á'.:pal't i c 1 pa·c fd1·1.:: de - es tas:·· e s¡:•ec i es · 

en 
1 ª. es t;ü·~~§f Y~~~~!i~~\~~i~i~l~~f~~~~~{l~~t~~~~~f Iif Jt:t1'~,''g, .. ~:·~· i•to·>· •.. 

Sapran thOJs· _-·~ ~· '_ün·aé"c'•'de .(·tas',': es¡:;e·Ci e's ;; atb15 l~eas·~f] mi!l s';;•:•abundan tes •ie l 

sotobosque •. '. ~~~,~~~~f {;f \~\~~gf :~~i~~f f '.~1\*f~~!f it~;~~\~~~¡;f td:jo s de mi. s de 

0.5 cm de -al.tura:,!(63;,,con··d;a•p•:t<r>-:':-J.'.cm),.á•;•;.SOJ::cober.tOJra total no 
.. ,.::.::::_r{)h.:·t'~:~F-;_::f ~~;:i~~t .. '(~~r;~~;-.t~·~::t~r .'~;;j~¿:_~:_:s~:\~;~:: ;;·¿5~~/~;;,~:-~:~;:_-':f ~'.~~~::::-::~:~Y~: :~i)i));t \-;~~:'{ :-' · -.. :- : · -·; . _ 

al canzd OJn•• val_or-•m•Jy•:/:'1 to;eo.:y• por•?ieso,cs1J)._1mP,ortan c.ia es to! dada por 
-'·- - : -~:.-:·i':-- ~:~ '. -';:_: ~5~:; ~_;;-:'.~_.:; :'.~:-·.'.·-:;;:·.:;_:.~.~:.;<~J}f ~';.': :,'t: ;_;;; -~~P~:---~~:-:~~:;:.'j::~:~~i5:~~,;}~~:;~:~);:t::_\~~~r;_f;{{ '.(~¡:.:; ~'::: - · -- -

sOJ valor". ·)al to •'>de·.·; dis.t'i-.ib_üddri',•.':;,:(dé'ri_s raa·d-;;>fi::f re·c~1en c ia). En es ta 
- -::;,;-.:,, ·_. :):.:-·:- --- · -- ." .· ?.::-- -'-:::~'.-~_;',.:'~'~bI·~-~;l~~~-¡:;;:~:;:'Xf ;~~{f \t~42)t};}~'.},-~;~~-~::\~::.~- :·.:-;_,_.:_·:. -, 

hect.trea ·la estr1Jct1Jra/de,Sapranth.üs·•,5·¡;:•;cái''áéte1'_iza por te11er OJroa 

alta frecOJencia de las c~~ses á:¡~~¡~/i'~~~f~r~>thié:as y •.m decremen-

to hacia las mayores, a1Jnq1Je l~ ~¡¿~in~ci~n no es paOJlatina porqOJe 
,·, .··--. _. . 

algOJnas clases diam~tl'icas: inter·med.ias 
., ' 

tambi~n tienen altas fre-

cOJencias. 

PseOJdolmedia es la especie de talla mediana mlls importante en la 

selva. En la hecti.rea se encontraron 443 individOJos de mlls de 0.5 m 

de altOJra (134 con d·a•P• >= 1 cm)• Esta especie es importante 

tanto por sOJ cobertOJra como por SOJ distribOJcidn· En los sitios 

donde la selva ha sido talada s1.1elen permanecer algünos .trboles de 

esta especie, que qOJizi!l son respetados por sOJs frutos comestibles 
' 

qOJe son muy apreciados. Cuando crecen ero estas condiciones, los 

individOJos generalmente adqOJieren OJn aspecto enfermizo o al menos, 

no tan frondoso como los de la selva• La estr1Jct1Jra poblacional de 

Ps~OJdolmedia en la hect.trea tiene forma de J invertida, c:o1·1 b1Jena 
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repre&entaci!on de clases diam~tricas menores y una disminucibn 

gradual hacia las. mayores•, . , ... -·-·. 

m 

es 

in~dito). 

la 

Tuxtla&, Pseudolmedia .. ,. 
;~ -~:./·:- . 

presenta hojas j dve1us en IJn per·iodo <1,ir9o (secas + inicio de las 

lluvias) y seniles durante todo el atio· Los individuos de esta 

especie florecen d•Jra11te la época de secas y ¡:irod1Jcer1 f1-utos poco 

tiempo después. Sapranthus presenta hojas juveniles en un periodo 

corto (secas) y hojas seniles durante todo el a'i'io· Su floraci!on es 

irregular y apare11temnente también lo es la fruc·tificacidro, aunq~1e 

sdlo se observaron fr•Jtos en septiembre y octubre. En ljyriocarpa se 

registraron hojas juveniles y seniles d1Jrante todo el affo. A•Jnque 

florece y fructifica en periodos muy largos, la f loracidn m~s 

intensa oc~rre d•Jrante las secas y la pr·imera mitad de las ll•Jvias 

y el pico de fructificacibn se presenta al final de las lluvias y 

principio de los nortes. Alvarez y Guevara (1985) cuantificaron la 

cafda de hojarasca en Los Tuxtlas y encontraron •Jro pico ero la ca1da 

49 



de Pseudolm~dia durante la ~poca de secas. 
. . . . . 

(1981) ·d~ter~in!J el modelo. arquitectbnico de alguroas 
~: ' ... ·,. '. , --"-' 

Torql1ebiau 

posible que el crecimiento Cte·e~ta especie tambi!m se ajuste al 

modelo de Roux. Esta sÚpoSlcidro se basa en que tiene las mismas 

caractertsticas de crecimiento que Pseudolmedia, además q•Je el 

modelo de Roux es el m~s combn entre todas las Annonaceae y entre 

los peque~os ~rboles del sotobosque de selvas h~medas (Torquebiau 

1'?81). 

Los meristemos situados en las ramas ortotr!Jpicas de Pseudolmedia y 

Sapranthus inician su crecimiento cada ano, dando lugar a un n~mero 

determinado de hojas, que generalmente no pasa de cuatro• El atoo 

siguiente el crecimiento de la rama puede continuar por el mismo 

meristemo, o por el desarrollo de yemas axilares. Las elongaciones 

anuales de los meristemos son unidades de crecimiento modular y en 

este trabajo se usb el t~rmino ''brote'' para denominarlas. No e>:is-

ten brotes semejantes en Myriocarpª' ya que cada meristemo que se 

activa puede dar lugar a una rama ortotrbpica con un nbmero inde-
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Figura 8. Modelos arquitectónicos de las especies estudiadas. A) Modelo de Cham
pagnat en Myriocarpa longlpes. B) Modelo de Roux en Cymbopetalum baillonll 
(Annonaceae), especie de crecimiento semejante al de Sapranthus mlcrocarpus. C) 
Modelo de Roux en Pseudolmedla oxyphyllaria (tomado de Torquebiau 1981). 
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Tabla 2. Caracterlstlcas de los lndiv.lduos estudiados. 

'1. 
I'" ,. - ' .'\ . ·-'. 

Clave (1) Namero· (2) A 1 tura Diámetro Condición ambiental 
(m) (cm) 

.. 

5apranthus mlcrocarpus 

51 42 .11 ,5 .5 6.3 se 1 va madura 

52 54 ,39 8 .5 11 ·º selva madura 

53 99 ,31 3 .4 5.7 borde de claro 

54 88 .17 a.o 11 .1 borde de claro 

Pseudolmedia oxyphyl laria 

·Pl 52.10 13 .5 13.8 selva madura 

P2 61.20 14 ,5 16.5 selva madura 

P3 no (3) sitio abierto 

Myrlocarpa. longlpes 

Ml no 3,0 selva madura 

M2 no 4 ,5 selva madura 

M3 no 5 .5 claro 

M4 no (4 .O) 2 ,5 (4) claro 

M5 no (3.0) 5,5 eitlo abierto 

Notas: 
(1) Con esta clave son designados los Individuos a lo largo del trabajo (ver 

texto) • 

(2) Namero de Individuo. en la hectárea censada por Bongers et al. (inédito). 

(3) Las plantas sin namero estaban localizadas fuera de la hectárea. 

(4) Cuando se dan dos datos de altura, la primera Indica la altura al Iniciar 
el estudio, y la segunda, la altura al terminarlo. 
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terminado de hojas, prod•Jcidas contin•Jamente a. lo largo de airo. 

c. Metodologta 

1. Seleccidn de los individuos• 

La prueba de las hipbtesi;··p·1~Ílt~~d~s·requer·la de la obser·vacibn . - ..... ,. --~ .- '' .. 

del destino de las hojas:eri.;~ori'cti'c'i~l".~s,cor;t1"astantespal".a .cada una 
'·:·:_·-~~-· .·;;/·,>-.,~;·· .. '" ,·- ·• .. -·~·::_,;. __ .. ,. -.-,·-- '~- .: ,,-_._., . __ . ,' . . 

de las especies est•J.d.~~~.i~~;J:.J~f.·i~·~i~}~'.~;f~'.~:~~~ª''t,n.ind,ividUós'. cre-

cie11do en ambientes •difererites'.::de•!l,i,:aélva,';i:csitiosc:':ínaduros' . cor1 

do s e l mu Y c e rra do ; c'{~;~f ~)jf:f 021·;i-~;~1'.j~j~f l~'.~~~~:;~;·;t:{~'.~)«1:~~!i'0! ¡fi~~b . de 

Sapranthus y Myriocarpa) ;·:~:o:'.'c.Uyas·.'copas:'sé\elttendieran a :distintos 

ro i veles e ro el d o.s e}\;~t:.~~~t7{t:~~tf &~~1I;~~J ?t:s~r·~~'}};a~ . · Ps~u do i¡e ~i a> , 

adem.:ls del criterio. ·anterfor'~·•>/•i:Ei'f· todos· los. casos, er criterio 
.. ::;,:; ::/f /:_.:~,J:~;JW;%~Ef!K~~;~X~!(~~:~:r;~}·:·;.; ·:,:·_ ,,:·"~-- .- .. ·. · : -

deter·minante en la, seleí:c'ibn'!'!fu·e::1a· posibilidad de acceso a las . 
. ' .. • ·_,. "·-· .. ''·"·"·"·,.· _-n-.-~. ·. ·.·- ,. . .. . ·. 

:::::: asl como la :u~,:~Ir~~f~f~~,,\~;fgrios de enfer·medad o crecimiento 

tre sTÍ~'JtZ'f~Jo~ ·de Pseudo lme di~, Se seleccionaror1 dos de ellos en 
- ,, .. ,. 

sitios maduros (denomi~~~~~':, de ahor·a en adelante P1 y P2) y uno 
: ·-··'<" ~,:,;. 

·:.-' 

fuera de la selva, en'un·'sltio~deforestado, situado entre los 
. . ,-. 

edificios de la Estacibn de '8i~logia (P3)· De Sapranthus se esco-

gieron 4 individuos, dos de ~l;los bajo dosel cer1•acto (51 y S2) y 

dos en el borde de un cla~o-q~'~· teni'~ un ario de haberse producido 

(52 y 53). No se encontrb · r1ingun' individuo de Sapranthus creciendo 

en el centro de un claro o en sitios abiertos. Posiblemente la 

exposicibn directa a la luz resulte perjudicial (&quizh letal?) 

para esta especie. Para Myriocarpa se seleccionaron 5 individuos, 

dos bajo dosel cerrado (M1 y M2), dos en un claro viejo (M3 y M4) 

[a juzgar por las especies presentes y sus dimensiones, se pudo 

estimar que al inicio del estudio tenla aproximadamente 25 atios de 

edad, aunque habla algunas evidencias de que en alguna ~poca mhs 
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1 . 

reciente se habia abierto otro claro dentro del claro, E· Alvarez-. 

Buylla, com. pers.J. El tÍltinio individuo:(M5) se encontraba en un 

sitio abierto, a la or·ÜÍ.a;del :cani~~ó,qUe cruza ··la Estac.ib~ y llega 

hasta . Montepfo. La .Ta,;ii\\~t~~ó:i;tf~:~~·'i~'s ii;.~~~edsti·c~s·: de los 

41-bol es in el uictris· ~~. e;~i~~:x~:~'i;D~fJ'.F-'!/:T_; .• i ."· -··.·· -·•c. ··:: ·- ·<·' 

2. Seleccibn ·~~;(l'~~é,;~(1~~tfi:,?t·:;\;.}-.. < " , ·······-·.-·.:_· • • ·. · .• :.· · 

Llna difiCLlltad qLle suele ;r:~se~~~é~·se e'~: el est{1dio demoqr!?.fiCO de 
,, -·!· ·--'>i . --:.-.... .- . ,\;.·,:. '.,' , __ !' . ~ 

poblaciones de hojas de una pl~rlt~.~~'¡•'f~i"~eci~id11 ·de cu4ntas y 
,-:;, ,, ;_- ··. "' . '"- .·, ~;' 

cu4les hojas deben marcarse y segui~~e;{'.kfff~v.é~<.;~e~ tiempo. Det•ido 

al elevado nolmero de hojas qL1e nci1':mai'iííente>t1ay en'la copa de uro 

llrb~ 1, aunque l!sta sea pequefoa, el Í~~'.e~~i'J~i'c;·~ d~~· conformarse en 
'.'../,·,-,:~-:.'·\:i'f·:-ztt~-~::;;;_:·::~_-i:~<<~:.;~;··~. \,. 

la mayoria de los casos, con descT"il:dr'.4o_Yqcle:i',sucede en una porcibn 
- -----:':"::::.;:~::~_:·.,;<-,=-·:·'.:·_';:<>-·' ·- . 

de la copa• En estudios de la dinltmic«;•,:'toúcir. en plltntulas o indi
. ~ i;::~FH~'.?;'.?.'~;;~;-(:_:·-",':· 

viduos muy jbvenes se ha podido· hacer: .. llri·:·5egu~miento individual de 
" 

cada una de las hojas (p.ej~·- 'Ntitiez Farflm 1985, Shukla y 

Ramal(rishnaro 1984), si bien. h~y ejemplos de que lo mismo se ha 
citado 

hecho en ~rboles completos (Llewelyn 1969,lero Maillete 1982a). 

La alternativa m~s frecuente consiste en la seleccibn de ciertas 

ramas donde se sigue la din~mica foliar• Se han propuesto ml!todos 

para la seleccibn aleatoria de las ramas de cualquier orden (p.ej. 

Valentine y Hiltoro 1977)• Aunque existen algunos estudios que han 

utilizado este criterio (Maconochie y Lange, citado ero Maillette 

1982a, Arriaga 1982), la seleccibn aleatoria puede diticllltar el 

seguimiento a travl!s del tiempo (Maillette 1982a), especialmente 

cuando las ramas resultantes ''ganadoras'' durante el muestro son 

inaccesibles. Ero este est•Jdio fue necesario hacer una seleccidn 

subjetiva de las ramas por estudiar-, por la dificultad de manipula-

cibn (sobre todo durante el marcaje) de las ramas, especialmente en 
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Tabla 3, Caracter.lstlcas de las. ramas estudiadas, 

lndlvlduo No. de:rama A 1 tura Lar¡o Ancho 
'-! . ',.· (m) . (m (m) 

' 
• ..4·03¿ 51 .1 1.00 0,90 

.. 2 . 4;05 0,52 0,50 

52 1 6.40 1.25 0.70 

53 1 2 .30 0.90 0.95 
2 2.30 1.1 o 0,60 

54 1 7 .1 o .1 ;45 0.70 
2 6.60 1 ' 15 ' '. 0;45 

Pl alta . 11 .L .. 1 ¡20 0.60 
baja 4.9~6.3 1 :to': o.so 

_.':<~:e,.·.;-:'.~-

1 o ,4 ;fYiof;• .. ·. '-""-' . . _ 

o.so P2 alta 
baja 3.3-3.6 1 .1 o' o .70 

P3 baja 4 .7-5 .o o 60 . o ,30 

MI ramas 1 1 • 7 o .40 
ramas 2 2.3 o.so 
ramas 3 1 .9 0.70 --

M2 ramas 1 3.0-3.S o.so 
ramas 2 3.0-3,S o.so 

M3 ramas 1 4.2 0,90 
ramas 2 3 .4 0.40 

M4 ramas 1 (2 .5)-0.9 0,90 
ramas 2 (2 .5)-P.9 0.90 

M5 ramas 1 (2.5)-1.6 1.20 
ramas 2 (2.5)-1.7 t.40 

Notas: 51 se presentan dos datos de altura, slgnlf lca que la rama no estaba 
completamente horizontal y los nameros corresponden con la altura más 
baja y con la mayor¡ si uno de los datos está entre paréntesis, enton•·.c· 
ces la rama cambió de altura, el primero lndlca la altura lnlclal y el 
segundo, la altura final. 
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las mhs altas~ En Eseudolmedia el marcaje de ramas se hizo de la 

En el caso de 5apranthu! se 
· .... :.: ./ -._/:-~;'::_;";~~-;:\\':.:·::; ·:·!~:-:; :·· ._ ' : . 

seleccion'ar:on<dos'. ramas de primer orden ' "'--· -.. ·~-:-¡.- - --. . . 

en 51, una de segltrodo orden ero 52, ;'do~::\ié ·,~e~undo orden en 53 y dos 

de segundo orden en 54, En esta és~;¿~e~~dlo se marcaron ramas en 

las partes centrales de las copas, ya que ~stas no son tan altas 

como las de Pseudolmedia, y por lo tanto las hojas de una copa no 

est~n sometidas a niveles lum!nicos t~n;contrastantes. 

El marcaje de las ramas en Myriocarpa~~epresentd un problema mayor 

que en las dos especies anter·iores d~J:.·i'cto'a su distirota arquitectu
·:·.: ;ii;~-::··::.-:; 

principal de las ramas, sino que todos·;'>los··.ejes son equivalentes. 

El criterio adoptado fue el marcaje d.e>ul"l.~ o .varias zoroas exter·nas 

de la copa, como unidad de referencia para describir las din~mica 

foliar. 

3. Marcaje de las hojas• 

Generalmente para seguir la dinhmica foliar de manera precisa es 

necesario reconocer individualmente a las hojas durante el periodo 
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de est•Jdio. De. otro modo se corre el ries90 de limitar la .obser·va-

ci!m a la,variacibn estacional.dei n~mero de .hojas .(cen~os repeti-
'·'·- ·.,;·.: . ·.e -... -:\'; ·i, ... · 

dos) sin pe\'ca'társe ,de l·:f1Í.1jo'. en ,1 á po1'la e ibn\de'· hojas; :,ciéter·minado 
• --~'.· ._ ··;.{-' _;!.1' __ :·.<-,-. ':'··.'',·,; : .,, · · · \: . . '-.·': • ~-···<.- · .-~ .. ~,:. :,-·,". ·,~-·'.::(o•·-· •-.~ 

p o r S IJ .· •.. P ~O djé,;f ,\º~~;:,rni¡~:~~(~~~1•~,i~~,;j1.:~;#.;i[!;~l•} '.:,~;,~~·é, :,;;:!;c,:•;··/;,~,t::::3,,.,~ .. C' •••. ' • •.... ·· .. 
Para esto, generalmente.;se .. (mar;ca{e l:;pe c1 o lo/de. ·:l.a\hoj a;; con• úna. gota 

de pintura' d~ ~~·~~·1·~:~fff(~~¡~'i't~t\1X·~~·~V:~;~J#~~:;;~:~~i~.·~'.1'{;~~~;;~~~gin emb ar-
. -_ ---::-;·:.: · ~;f}<~:~:i'-1:~·::~;~Y:-~1-:x~0!vI~~1~~t::ji~~1t~~1-:2~1;:;~'.§t1f r~~i-~~0:!1~~vf ;:J.;j1~--:·\}~i:~:.r:~:~l 1~Xtif ~~~~~:;;gj_~;~.-:r; :; ·_:,·-

g o, esto no tue posible;:por.fla'.dfticúltad~de;~·maniob·l"a\'.:cor1 un bote 
, ____ -· -· ~_:,~:\ ~·~.~~·:~·.:<-~::::~~-rG_fi.~-~:~:~;1~~~;~.\~;::::i·er0'}$~~t;·li~li::t~~?}g~·~·1~~~,i~·.~~f!·::.-::·:. ,: ·· 

de, pintura en la parte al.ta\de~;l'as'i:(copiis)!o{sobf;ec'las; escaleras. Se 
· · :·· -.'· ::· · '<":~~.-;::_.)f'.:-~:t~;{::~1Ji:~:~~~;i;J;f~~:.~;~'.~F.~J~1~~g~~~:-~1~t$;:~;;~:2;-~:_:,:1_~::-;·- ·' ,_· .. -· -· -

ir1tentd marcar los pecfolos:,con,anillo·s·~c:de•jpl<lstico;· .como se marcan 
.--~·, : ., c. ·;¡;::/·~:·:--:, .. ,;Y:?y·'.:_,,;·;:~.~,.::·5.;,:::~·;'.:< ... ·-''~ ·-· . 

las patas de las aves, pero 'esto no.~~vo ~~it~;en eseudolmedia y 
- · .... l, \ !~ ._... . ·': ·. ',., ., ... ·, ; '_. 

..... "·' __ ,·l.·, .... ,_ 

Pruebas pr·elimir1ares prod•ijeron alta.·.mortalidad e11 las Sapranthus• 

hojas reci~n marcadas de estas dos especies.· Fue necesario elabol"ar 

diagramas de las ramas que permitieran ubical" a las hojas sin con-

tusidn· Los anillos de pl<lstico sf se usaron para distinguil" las 

ramillas de drdenes superiores dentl"o de las ramas de referencia. 

Adem&s, se usb un cbdigo de colores en los dibujos pal"a diferenciar 

las hojas de distinta edad (figura 9)• En cada fecha de registro 

se hacfa un diagrama de la rama pal"a poder efectuar el l"egistro si-

guiente. El mismo procedimiento fue usado por Jones (1985) para 

describir la din<lmica toliar de individuos. juveniles de Betula 

pendula. 

4. Periodicidad de las observaciones. 

Como en otros estudios (p. ej. BooJh y Ramakrishnan 1983), se 

intentb· que la periodicidad de las observaciones fuel"a mensual, 

pero esto no tue siempre posible• En otros trabajos las observa-

ciones se hicieron a intervalos m<ls largos <P· ej. Maillette 1982a, 

hizo observaciones cada dos meses) pero tambi~n m<ls cortos, (serna-

na.les, Shukla y Ramakl"ishnan 1984) o incluso a intel"valos il"l"egu-

lares (Miyaji y Tagawa 1973). Estas divergencias se deben a dis-
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V1 
00 

• Hojas antes de 1984 

~ Cohorte 1984 

& Cohorte 1985 

o Cohorte 1986 

i': hojas enfermas 

F.lgura 9, Muestra del esquema de una rama 
Osado para localizar individualmente cada 
hoja·y anotar otros datos (predación, en
fermedad). El dibujo corresponde a la rama 
No. 1 (7 ,lm) de Sapranthus microcarpus 54, 
y se realizó el 16 de mayo de 1986, Note 
que en la por e ión prox ima 1 de la rama -~""" 
hay hojas de cuatro diferentes clases 
de edad, mi.entras que en la parte dis
tal sólo existen hojas de dos edades.· 



tintas causas, que van desde el tiempo que se emplea para hacer el 

registro, pasando', por·la'i:er:can\a cleL,sitio,clonde se,·:Llbicaro los 

. 
como consecL1encia del datoo prodllcido por el establecimiento de L1na 

colonia de hormigas (especie no determinada) en esa parte de . la 

copa. El individllo No• 1 de Myriocarpa (Ml) Qlle estaba creciendo ero 

condiciones de sombr·a deros;:i mllri!> tambilm a los 10 meses de ini-

ciado· el estudio· 

En Sl el marcaje de las hojas de la rama 2 se realiz!> ero la fecha 

del segundo registro• Para el aro~lisis de los datos se hizo la 

suposicidn de que el n~mero de hojas en la techa anterior era el 

mismo y que la proporci!>ro entre las diferentes edades de las hojas 

no se habfa alterado. 

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

cohortes de hojas ero los individuos de Saprarothlll y Pseudolmedia• 

Las hojas nuevas se agregaron a los diagramas pero adem~s, con el 

objeto de tener LID n~mero mayor de hojas de la cohorte, se marcaron 

hojas fL1era de las ramas marcadas hasta completar al menos una 

muestra de 100 hojas (de 50 ero P2 porqlle el n~mero no era suf icien-

te para igualar la cantidad de los otros ~rboles). El marcaje extra 

no 5e hizo si la cantidad de hojas de las ramas marcadas era alta 

(mhs de 100). Las curvas de sobrevivencia esthn construidas con la 
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Tabla • Fechas en las que se hicieron. las observaciones· de. as ramas marcadas, El namero superior de ·cada renglón Indica la fecha 
exacta (el d!a del mes), el namero lnfe~lor,el total acumulado ALflnaLde,cada .renglón.se Indica el promedio de dlas entre observa• 
clones con su desviación estándar y coeficiente de variación; . . . . . . 

ABR MAY JUN AGO SEP ocr 01c ENE ·MAR. AeR JUNo,JUL>'ÁGo', acr.: Nllv:o1c ENE._.FEB '~il ABR · MAY 

N 

"' 

"' "' 
.:r 
"' 

-"' 
N 

"' 
ir 

-X 

N 
X 

"' X 

.:r 
X 

"' X 

AÑO 

7 
o 

6 
o 

7 
o 

5 
o 

7 
o 

7 
o 

6 
o 

6 
o 

8 
o 

8 
o 

8 
o 

11 
34 

10 
35 

9 
33 

9 
33 

9 
31 

9 
31 

10 
32 

16 
70 

16 
70 

16 
69 

16 
69 

16 
69 

7 7 
121 152 

7 7 
121 152 

6 6 
120 151 

1 9 8 4 

a) en esta fecha se marcaron las hojas en la.rama #'2 . 
b) en esta fecha se realizó la íiltlma observación .de. la rama alta 

9 8 6 
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JUL 

7 
822 

7 
821 

7 
822 

8 
822 

7 
823 

7 
821 

7 
821 

8 
822 

8 
819 

8 
821 

AGO SEP. PROM. o. E. c.v.(%) 

6 4 
852 881 38 ,30 11 .97 31.25 

4 4 
849 880 38.26 11 .82 30.90 

4 5 
850 882 38,35 11,28 29.41 

6 5 
853 883 38 ,39 11.36 29.59 

4 4 
851 881 38 ,30 11 ,88 31 .02 

6 4 
851 880 38 .26 11,96 31 .26 

39.10 11.78 30.13 

'41 .83 15.79 37.74 

8 4 
853 880 38 .26 12.03 31 .44 

8 4 
850 877 38.13 11.92 31.26 

6 4 
850 879 38.22 11 .39 29.80 

40.73 12.96 31.82 



infor:macibn de las hojas de. las ramas y las hoja¡ extras en caso 

de haberlas. 

5· An~lisis del crecimiento.de l~s hoja~~) 

Durante 1986, al terminar: la ~pii'r:t~i;~~'.cl~ hcida¿: de'5~,.C:~hC)f.te · de. 
< ' -_,,' :>;:_: ... ~<:.:: :_:~-~,;:( ~;/;~ :~·::;;_."-:;:_;{:\\'.'/,:,~:,_~;->· .. :i'}~::;~~::;/~:';J:~_,:.:::, :-' : . ;}:;:;_-.·,_·;:~:-·:.' .:.:_' . '· ,_ -, -. . 

ese a1'i'o en Pseudolmedia y Sapr·arithiú;.~'';·''.\se}mar:car:on\ 120'1hojas·'.',fuer:a 
- >-:~: ~ '. ~r,;{iJ·:~ti~'-~i~;:~~~~X~\\,;:~;,~:r:~; ~{;~];~:j¡{;};~~:;;:f §;-~;:;i;~*:t"_:;:;'.-: ~-'.;~~):.~_> : -:-- -.: -·:-

de las ramas marcadas. Se. col e c tar;on\!a ha to'r:'ianient'iúi20.~hoj as'•;·; cada 
. . '.'.·:)_:_~'.~.~::- '.t~J?)?f ~'.~~-1cyf~?1;~i!f 1~~t ;;1;:f~~~~1'J,~~f t1i~?i~\;Jf l;;1.;~2};~:({':.~-~-rr·.~ ~~-:,, · · 

fe cha de l"'eg is t ro par: a des cr:1b1 r; .'·el s:c r:e c 1m 1 ento·;;·de¡"'l a s'¡.'J'lo Ja s:,, en · los · 

di fe r:e rotes ambientes • Las h ~ j ~.s·'~H~~i:~f g~~~f ~ii!~~l~ll~r{r~~it~~"~e:.f 8 •·· ... 
horas a 9C1 .:!:5oC y pesadas ero balanza;<•c anal.1ti·ca'¡5.(pr·e.c1s1 bn'ide:.:·d1ez-

mi us imas de gramo>. Poster:i or:me~t~ ~~·¡~:;;itz:~¡~¡'~U1[Q.'i~·~J~~;·~qC){'i'~~, en 
•• • - • ·.- ;'.-~·:., 2 .. -·->.' - · -_,-:;-:;·, .:>i_:r·( i_::~~;~~i:T: . , ,- º 

un analizador de !lr:eas (Li-Co1', pr·e~i~'Ib~: de d~Clmas :¿je::· cm2); ', 'El 
.. ,,. __ :. ' ' .. 

-.-·: _:_-., 

peso foliar: especifico se determinb como el cociente del peso seco 

de la hoja. entre su lll"'ea foliar:• 

5, An4lisis demogr:4ticos• 

a) Clllculo de la longevidad individual de cada hoja. 

En el presente estudio se hizo la suposicibn de que la muel"'te de la 

hoja se habfa producido a la mitad del periodo comprendido entre la 

bltima vez que se r:egistr:b viva a la hoja y la siguiente observa-

cibn· No fue posible determinar la edad de las hojas que mur:ieron 

dur:ante el per:ido de estudio, pero que ya estaban pr:esentes al 

inicio, ni de las que se marcaron al nacer pero no murier:on despu~s 

de 2 affos y medio, cuando se suspendieron las obser:vaciones. La 

vida media de las hojas de una cohorte se calculb como el promedio 

aritm~tico de las longevidades individuales, siempre y cuando hu-

biel"'an muerto todas las hojas. Sobre este punto, algunos autores 

han calculdado la vida media como el tiempo que transcurre hasta 

que la cohor:te mar:cada se reduce al 5(1% (P.ej. Pet'oalosa 1983, 1985, 

N~ffez Fart4n 1985)· Sin embargo, Rabinovich (1980) demostró que la 
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suposicidn de esta coincidencia es errdnea• Esto se debe ·ª que la 

variacidn. entre los:patrones,~i. s~breviven¿ia; de'mod? que la'vida 

media coin~i t .~º;~l~;J~,;~gf;~;!:~lf:~i;J,;1:,°:~fl,l:I ~~\º· ~f:.. s~t·r:.evi ver1 c i a 
car:acteri zadá; '·por:· üri'a•;'.t'ása .. :de1•mor:ta l i dad·; éor1starité · ( cúr:va . tipo· I I 
de De ev ey) , <!e >(i_~\Y.{'.it;t~!:;;Y'::::,~~?t''' ''t¡·;;, ¡:' ¡. "'. L•¡ '. .?·'• ·... : ,·. 

' .. :~,_'.~--; '.· '-'-'' ._.,.,, -··;· ::>:_'./: ,,; 
••. ¡. '-. -,· ::~·_:;· ;; :: 

b) c111cu10 drla~str:ü'c\urá cieedades. 
'·'·>,-:.'.;. -:-:.'';~-:'-~~::·';· .··' 

Usando el total de:f,~jas'.i,"or··rama (en SapranÜ1us Y. Pseud?lmec\ia) o 

porcidn de la ~~i·a·.'éen' Myriocarpa) como referer:~ia, se calc1.1ld el 
._· - _,,. -:, . 

por·centaje correspof1~hnte a cada cohorte par·a .cada fecha de obser-

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

las hojas ~·roc\l1cidas entr·e dos registros .sl1bsecl1entes. Las propor

ciones 5e graficaron a trav~s del tiempo, con el objeto de mostrar 

de manera dinhmica la estructura ~e edades, a diferencia de otros 

estudios donde . s~ han calcl1lado. solamente estr·ucturas de edades 

para fechas especfficas. _ 

c) AnAlisii; estadfsticos. 

Con el objeto de determinar el efecto de algunos factores que 

afectan la longevidad foliar, se realiza~on pruebas estadfsticas 

para comparar la duracidn de las hojas en diferentes condiciones• 

Los datos de longevidad no tienen una distribucibn normal, y por lo 

tanto se utilizaron pruebas no param~tricas. Para las comparaciones 

de dos conjuntos de datos se utillzd la comparacidn de medias Mann-

Whitney; para la comparacidn de m!s de dos conjuntos de datos se 

aplicd un an!lisis de varianza por rangos de Kruskall-Wallis, ambas 

pruebas seg~n el procedimiento descrito por Zar (1974). Las compa-

raciones realiiadas fueron las siguientes: 

1) Entre la rama alta y la rama baja de pseudolmedia, individ•Jos 

P1 y p2. 
2) Entre las ramas bajas de Pseuc\olmedia, individuos P1, P2 y p3, 

62 



3) Entre la rama 1 y rama ~ de Sapranthus, individuos 81, 83 y 94, 

4) Entre los individuos 81 1 82 1 83 y 84 de lapranthus 

5) Entre la cohorte de 1984 y .1985 ero PsJWdolmedia p3, 

6) Las cohortes de j•Jnio de 1984 en ('.lyricarpa, individ•Jos MZ, M3 1 

M4 y M5· 

7) Entre los individuos de selva madura de todas las especies (81 1 

82 1 P1, P2 1 M2)· 

En las pruebas donde se involucraron Sapranthus y Pseudolmedia, se 

usaron los datos de la cohorte de 1984 1 la que pudo observarse por 

m~s tiempo y llegd a desaparecer por completo en muchas de las 

ramas. La informacibn de las hojas que no alcanzaron a caer en ese 

tiempo tambi~n se utilizb, considerando que se longevidad habia 

sido igual al total de dlas que permanecib viva la hoja. E~ta 

suposicibn tiene el efecto de disminuir un poco la potencia de las 

pruebas, ya que la longevidad completa pudo haber producido dife

rencias m~s grandes. 
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3) Entre la rama 1 y rama 2 de Sapranthus, individuos 51 1 53 Y.54· 

\ 

4) Entre los individuos 61 1 62, S3 y 64 de ªapranthus 

5) Entre la .cohor·te de 1984 y 1985 en Ps~•.1dolmedia P3· 
-~ 

,i•Jnio de 1984 en l:')yricaroa, indi.vid•Jos M2., M3, 6) 

7) Entr~ i~~ individuos de selva madur·a de todas las especies (81, 

S2, P1, P2, M2) • 

En las pruebas donde se involucraron Sapranthus y Pseudolmedia, se 

usaron los datos de la cohorte de 1984 1 la que pudo observarse por 

m~s tiempo y llegd a desaparecer por completo en muchas de las 

ramas. La informacibn de las hojas que no alcanzaron a caer en ese 

tiem~·o tambi~n se lltilizb, cor1sider·ar1do que ;j.¡)., longevidad habl.a 

sido igual al total de di.as que permanecib viva la hoja. E~ta 

suposicibn tiene el efecto de disminuir un poco la potencia de las 

pruebas, ya que la longevidad completa pudo haber producido dife-

rencias m~s grandes• 
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RESULTADOS 

La pr~sentacidn de los resultados se ha organizado en tres partes. 

En primer lugar se hace la descripcibn de los patronea demogrhf i-

cos, incluye~do las tablas de vida de algunas cohortes de hojas. 

Para esta parte se han reunido los resultados de cada especie, 

. ' 
aunque los anAlisis son semejantes para las tres. A continuacibn, 

en la segunda parte se presentan las descripciones del crecimiento· 

d• las hojas, las cuales se hicieron solamente para Sapranthus y 

Pseudolmedia. Finalmente, en la tertera parte se reportan los 

resultados de las pruebas estad1sticas que se usaron para explorar 

algunos factores que influyen en la longevidad de las hojas • 

. ' 
PRIMERA PARTE. DEMIJGRAFIA DE LAS H1)JAS· 

A· Sapranthu• microcarpu1 

1. Resumen de la dinhmica foliar. 

Los re1bmenes de la din•mica foliar permiten apreciar los rasgos 

m•• generales de los cambios num,ricos de las poblaciones de hojas 

a trav's del tiempo. El resumen correspondiente a los cuatro 

individuos de Sapranthus se presentan en la Tabla 5· Para los 

c•lculos se mezclaron los datos de las dos ramas de S1, S3 y S4· 

Do1 ciclos foliares fueron considerados, delimitados por las ~pocas 

de secas de cada •Jno 1 1':'184-86 y 1985-81:-. 

Uno de los parAmetros mAs importantes del resumen es la tasa de 

incremento, ya que indica si la poblacibn se.mantiene num~ricamente 

estable o si est~ creciendo o decreciendo• En la mayor!a de los 

ca&os esta tasa tuvo valores ligeramente mayores que 1. En el 

primer ar.o en Sl y en ambos a1'1os en S3 la tasa indica un decremento 
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/ 
no. de hojas en abril de 
No. de hojas en rr.e.r·zo de 
Cambio neto foliar 
T;,.sa de incremento 

Ho. de hojas nacidas 

.· '. . ', 
'.' 

1984 (to) 
1985 (t1) 

Sl S2 S3 S4 

172 119 204 196 
152 126 142~ 260 
-20 ' +7 -62 ' 64 

o.88 i.06 0.70 i.33 
31 ' 50.. 4 2 .'i86 ,' 

,' '.. 

h J d ' '' ' ' . :4·3··· ,, 104 .,,, ·'"'i2' ' No. de ojas cai as 51 , ·· .• ,., 2 .• 

Ho, de hojas sobrevivientes de to a ti ~2~•'·{~t~.:%~}q9~(?·.~::'yf 
'fc de natalidad .. >.18,0:.42;0.~20;6':.·:-94;9 

1· de mortalidad .·'· '·).::2,~:J~.3§;r~t~~:i~:';'.~i~/?62.'2 .• 
% de sobrevivencie. ·· ,.7Q,J .. 63.9ec.49 ......... 37,8 

. '._·.:-··,::··-~ \:·:.('¡: -.:-: />>~'(; .'.\\'~(,~~:~~; ~::_: ·>t>·-_!:<{ ... ,~, '.·< : , : 
.-.···:."·1./ .. ''/.'-;i'·•·· ' ~ ... ~- ) : ... J.~-

Ji o. de 
Ho. de 

hojas .en niai·zo .de .1985;.Jt{·f ·.>.:l52· igG.•;\ ~~2~ 260 

hojas en abril;de 1986 (t¿)> .. -:L65<•¡t28·/i07:'.263. 

cambio neto foliar ·· · ·.. . . - ......... '·'+13:j:>'.'.~2:·.r;~H~j5 \ ·+3 ·.·. 
Tasa de incremento "· .. · · ··l; 09.,.:.1•, 02:;,':c 0~75. l ,Ol 
No, de hojas nacidas ':. 56~,.·,,~§.~.·~.5,·~·( 89 
No. de hojas caídas 43 • '28•:• 88 ·... 86 · 

Ho. de hojas sobrevivientes 
% de natalidad .. 
% de mortal.idad 

% de sobrevivencia 
• ,., .•.1· •.. ' -

. ,, .· .. ~; . , . .,_, ';· .. 
'' ~ :·- _', .; 

. -, ..... 

''.< ):·::--:' ' * la producción a'e hojas' de' i985 se, r~tras6 ,17as:ta .'abril 
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poblacional· Adem•s, ~n el prime~ ciclo la tasa tuvo un valor muy 

superior a 1 (1.33) en 54, que es ur10 de los individuos creciendo 

•n borde de claro. En la Tabla 5 puede notarse que una mortalidad 

elevada no necesariamente est• asociada a un decremento poblacio

nal, ai al mismo tiempo ocurre una natalidad alta. Esto se observa 

¿laramente en el individuo 94. En el primer afta, la sobrevivencia 

tue alta en los individuos de selva madura y m4s baja en los otros 

dos• Para el segundo afto, en 54 se encontró una sobrevivencia 

semejante a Sl y s2. 

2. Nbmero de hojas por brote. 

La Figura 10 muestra la distribucibn de frecuencias del nbmero de 

hojas por brote en las ramas marcadas de Sapranthus. Para el ~•l- · 

culo de las frecuencias se mezclaron los datos de las dos ramas de 

cada individuo (excepto ero 52 donde solamente se marcb una r-ama). 

Ademis, en 51 y 52 se incluyeron los datos de los brotes adicionales 

situados fuera de las ramas marcadas que se utilizaron par-a tener 

una cohorte inicial de 1985 m4s grande. A pesar de la gran varia

cidn entre los individuos y entre aftos, se observan algunas tenden

cias generales. Es notable que la clase modal de dos hojas 

prevalece en la mayor-la de los casos de los •r-boles de la selva 

madura. Solamente en 1986 se produjeron mls brotes con una hoja 

que con dos en 51, pero la diferencia entre ambas categorfas fue 

muy pequen·a· En 1984 y 1·~85 se prod•üo casi la misma distrib•J

cibn d• hojas por brote, mientras que en 1986 &e observb en S2 una 

ausencia casi absoluta de brotes con 3 y 4 hojas. 

En los individuos que est4n junto al claro no se presenta esta 

constancia. En 53 la clase modal en 1984 fue de 3 hojas, en 1985 de 

una y dos hojas y de una hoja en 1986. En 54 se dio una tendencia 
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parecida. En 1984 las proporciones de brotes con dos, tres y cuatro 

hojas fueron pr•cticamente las mismas y ademhs algunos brotes 

produjeron cinco hojas, fenbmeno que se repitib en 1985. En el 

segundo afio predominb ligeramente la categorla de dos hojas, y para 

el tercer ar.o la dominancia de esta cateqorla fue muy clara. Es 

notable que en 1986, la distribucibn de frecuencias en 54 fue casi 

igual a la de 51 y 52 en 1984 y 1985· 

3. Variacibn temporal del nbmero de hojas por rama• 

Las Figuras 11 a 15 muestran el cambio numtrico de las poblaciones 

de hojas en las ramas marcadas de los cuatro individuos de 

Sapranthus. En las gr•ficas se muestra la llnea correspondiente a 

cada rama por separado (excepto en 52) y el total de ambas. En 

primer lugar destaca la regularidad de las fluctuaciones en todos 

los individuos. Los picos mls altos corresponden en todos los casos 

al periodo de sequla, que coincide can el memento de praduccibn de 

hojas en tedas las •rbales de esta especie· Esto significa que la 

tpoca de secas es cuando estas ramas tienen mls hojas, y que el 

decrece progresivamente conforme avanzan las tpocas de 

lluvia• y de nortes. En los individuas de selva madura 51 y 52 se 

observa que el"nolmera de hojas al inicio del cicla foliar es nota-

blemente constante a travts de las afias (a pesar del pequer.o 

decrementa en 51 durante 1985)· Esta na ocurre en las hrboles del 

barde del clara 53 y 54. En 53 el nolmera de hojas al inicia del 

cicla 1985 fue equivalente a las dos terceras partes del nllmera en 

1994· La tendencia de disminucidn se mantuve en 1986, aunque con 

menar intensidad. Sin embarga, en 54 ocurrid lo contrario entre 

1904 y 1985, ya que en abl'il del segunda ar'la el l)olmera de hojas 

aumentd ap.-a~. un 40 1 respecto al primer arra. Despuls, al llegar 
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el periodo de produccidn de 1986, el n~mero de hojas en la rama fue 

casi exactamente igual al que habfa un afta antes • 
. -~·- -~-· 

4• Estructura de edades a travds del tiempo. 

Las estructuras de edades a trav~s del tiempo de las poblaciones de 

hoja1 de Sapranthus se muestran en las Figuras 15 a 18· Para Sl, 

S2, S3 y S4 se muestra la estructura en cada rama por separ·ado. En 

primer lugar se observa que en las ramas de los cuatro árboles 

existe un sobrelapamiento de generaciones, aunque dste puede ser a 

distintos niveles• de dos generaciones solamente (p• ej. a los 600 

dlas en la rama 2 de S3), de tres (a los 700 dlas en S2). o inclu-

•ive de cuatro clases de edad (a los 800 dlas en las ramas 1 y 2 de 

Sl)• En Sl la estructura de edades a trav~s del tiempo es pr&cti-

camente id~ntica en las dos ramas, pero en S3 y S4 difieren un poco 

porque en la rama 1 de ambos ~rboles la cohorte anterior a 1984 

persistib hasta el final del estudio, mientras que en las ramas 2 

esta no fue asl· En Sl (Figura 15) la cohorte anterior a 1984 

constituye m•s del 501 del total de hojas en las dos ramas, durante 

la primera parte del periodo de estudio. Comparando la proporcibn 

porcentual de este grupo de hojas con la de las cohortes 1984 y 

1985, se puede 1uponer que en dicho grupo est~n contenidas al menos 

dos clases de edad, es decir, que debe haber hojas producidas en 

1983 y 1982· Al t~rmino del estudio todavla permaneclan vivas 

algunas hojas de este grupo· Si todas ellas se hubieran prdducido 

en 1983, esta significa que al menos algunas hojas llegan a vivir 

tres a~os y medio. 

El patrbn temporal de las estructura de edades es semejante en S1 

y S2. Sin embargo, en 52 la propor~ibn de la cohorte anterior a 

1984 es menor que el 50 1 desde el principio y decrece posterior-
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mente. Es razonable pensar que en este grupo predominan, si es que 

no •on las ~nicas, las hojas producidas en 1983. 

En las dos ramas de 53 predominan las hojas de la cohorte de 1984 

durante la mayor· parte del a1-.·o. No fue sino hasta la prod1.1ccidn de 

hojas en 1986 cuando la cohorte 1984 1e hizo menos importante en la 

r·ama 2· 

Aunque la estructura de edades siempre e! semejante en 53 y 54, en 

las ramas de este ~ltimo individuo la cohorte de 1985 tiene una 

gran predominancia, en lugar de la cohorte 1984. Por otra parte, la 

peque~a proporcidn de hojas de antes de 1984 sugiere que se trata 

de una sola cohorte, la de 1983, que se produjo poco tiempo despubs 

de que •e abriera el claro junto al cual crece el ~rbol· A pesar 

de la sobreposi cidn de generaciones, durante la mayor par·te del 

periodo de estudio predominb en estas ramas una sola clase de edad. 

E•ta tendencia no se mantuvo en 1986, aparentemente porque disminu

yd la mortalidad de hojas de 1985, de modo que la nueva cohorte de 

1986 no llegb a desplazar a las anteriores• 

~. Tablas de vida y esperanza de vida· 

Las tabla• de vida solamente se hicieron para las cohortes de hojas 

que desaparecieron totalmente o que fueron seguidas por m~s tiempo. 

En • l caso de Sapran thus se h i ci er·on para la cohor·te de 1 '~84 • El 

objeto de hacer las tablas de vida era encontrar los momentos 

crfticos de mortalidad durante la vida de las hojas, describir las 

curvas de sobrevivencia y conocer la esperanza de vida de las hojas 

en las diferentes clases de edad· Es necesario aclarar cdmo se hizci 

el c~lculo del par~metro TN, que indica el n~mero de dfas-hojas por 

vivir en el tuturo, dependiendo de la clase de edad H• En primer 

lugar, se obtuvieron los valores de LN calculados como se hace 
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usualmer1te1 

Lx = n>< + n><+1 
2 

A continuacidr1, estos valores h1eron corregi.dos· m•Jltiplic.!ndolos 
. 

por el nGmero de dfas transcurridos entre las fechas de observa-

e idn 1 

Lx' = LX (d!as) 

Esta correccibn fue necesaria porque los periodos entre observa-

ciones no eran iguales (v. Tabla 4), y se hizo para el c!llculo de 

las tablas de vida de las hojas de todas las especies. 

Para el caso de 8apranthus no fue posible calcular los valores de 

Tx y ex (la esperanza de vida espec!fica de la edad) para ninguno 

de los cuatro individuos, debido a que ninguna cohorte llegb a 

desaparecer por completo• En 81 y 82, los individuos de selva 

madura, sobrevivieron el 54 y 38 S de las hojas• En 83 y 84 (borde 

d• claro), estos valores fueron de 14 y 12% respectivamente CTablas 

6 a 9). 

Las tablas de vida permitieron detectar las variaciones temporales 

de la mortalidad· En 81 y 82 pr.!cticamente no hubo mortalidad de 

hojas durante la ~poca de nortes, y ~sta se incrementd ligeramente 

en la ~poca de sequfa (es decir, el periodo de produccidn de nuevas 

hojas), y en el inicio de las lluvias. En 83 y Sd la mortalid•d se 

presentb de m•mera m!ls continua a lo lar·qo del at'10 (Tablas 8 y ·n. 

6· Curvas de sobrevivencia· 

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

rama• marcadas de Sapranthus se muestr&n en la9 Figura~ 19 a 22. En 

ellas aparecen por separado las curvas de cada rama en 81, S3 y 84. 

8• puede observar que en esto• casos las curvas de las cohortes de 

cad• rama coinciden bastante bien• En las gr·!lticas se i11cl1.1yer·on 
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tambi~n las curvas de disminucidn poblacional correspondiente a las 

hojas que ya estaban presentes al iniciarse el estudio; ~stas no 

deben contundirse con curvas de sobrevivencia porque, como ya se 

dijo antes, pueden mezclar intormacibn de mhs de una cohorte. En 51 

y 92 la mortalidad en las hojas de baja edad es casi despreciable• 

No es sino hasta despu~s de los 600 dfas de vida cuando la mortali

dad aumenta, como se aprecia en la rama 1 de Sl y de 52· A juzAar 

por la forma de la curva de las hojas de edad desconocida, es 

posible que las curvas de sobrevivencia sean del tipo I de Deevey 

(1947), donde la mortalidad se concentra en las hojas mhs viejas• 

En 93 y 54 la sobreviencia es muy alta en los primeros tres o 

cuatro meses (pero ver cohorte 1985, rama 1, 83), y despu~s decrece 

de manera notable, como si la curva cambiara de ser de tipo l a ser 

de tipo II, con una pendiente mhs o menos constante• Como las hojas 

mueren continuamente a trav's del tiempo, no ocurre una mortalidad 

masiva al alcanzar las hojas cierta edad· Solamente un estudio mhs 

largo permitirfa conocer completamente las curvas de aobreviviencia 

de cohortes de hojas en esta especie, independientemente de la 

condicidn ambiental¡ solamente en la rama 2 de 84 cayeron todas las 

hojas marcadas en abril de 1984. 

7• Longevidad foliar promedio• 

En Sapranthus fue imposible en casi todos los casos calcular la 

longevidad foliar promedio. El bnico valor obtenido fue de 310·9 

dlas (D·E· = 189·1), correspondiente a la rama 2 de 54· Como alter

nativa se decidib calcular el valor de t50 (tiempo que tarda No en 

llegar al 50 %)• En 52 el valor de t50 es de aproximadamente 795 

dfas, es decir, m.ls de dos a1füs. En 53 y 84, los valor·es de t':'ot) son 

••n•iblemente mh• bajos: 450 y 370 d\as respectivamente (1·2 y 1 
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a1\a). El valar de t50 tampoco se pudo calcular para las hojas de 

s1, ya que despu~s de 880 d1as de observaciones todavla vivla mhs 

del 50S de las hojas. 

B. P1eudolmedia oxyphyllaria 

1. Resumen de la dinhmica foliar. 

La dinhmica foliar en las ramas marcadas de Pseudolmedia se ha 

r•1umido en la Tabla 10. En la mayorfa de las casas, tomando en 

cu•nta los dos ciclos anuales considerados, la tasa de incremento 

pr••entb valores inferiores a 1. La excepcibn es la rama baja de P1 

en •l ciclo 1984-85· Esto significa que el nbmero de hojas decrece 

alfa can an'o, pero el decrementa na es m•~y grande porque la mayorfa 

d• los valores. de la tasa de incremento fluct~a entre 0.82 y 0·96· 

La muerte de la rama alta a principios de 1985 causd una tasa de 

incremento con valor de cero• El ~nico otro valor muy bajo fue el 

de la rama baja de P2 en el s1>gundo alfo• En esta rama ya no se 

estaban produciendo suficientes hojas como para sustituir, aunque 

fuera parcialmente, las hojas que estaban muriendo· Se poct1a espe-

rar la desaparicidn total de la poblacidn de hojas en esta rama en 

poca tiempo despu~s. Adem!s de estas particularidades, se observa 

que la dinhmica foliar global en P3 difiere qrandemente de los 

otras individuas. La sabrevivencia de a'l'1a a a1\o es de cero o casi 

de c•ro, lo que indica que las hojas de esta rama pr!cticamente se 

r•emplazan cada ciclo anual· 

2. Nbmero de hojas por brote. 

La• frecuencias relativas del nbmero de hojas por brote en 
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Tabla 10 • F.estuoen de la dinámica poblacional de las hojas de Fseu
dolmedia oxyphyllr:.ria (Pl, rame alta y baja¡ 1'2 1 rama alta y baja, 
P3) en dos mios consecutivos. 

PI-A I'I-3 1 F2-A I'2-B P3 

]\.o • de !2ojas en ::l,ril e.e 1984 (to) 130 106 136 77 209 
¡;o. de bojes 6D tt'J i~z o de 1985 ( t1) 125¡\ 108ª ] 27 63 189 
(} r: u 'b i C.• 11<:- to fo] i::r -5 +2 -9 -14 -20 

. Tasa üe j_11ore::.G!1 to ,96 1.02 .93 .e2 ,90 

l~ o. de i;o jes l;f!.Cid;iS 43 37 71 20 1,...,.. o;: 

!{O• de J¡ojn.e en{ d:.is t,8 35 80 34 209 
i; o. de Lvj "':;: ~o 1.'!'eV i viE.ntei:: de to a t1 82 71 56 43 o 
<j, de n:::tolide.O. 33,1 34,9 52.2 26 90.4 

e! O.e 1-o!·talid::.d 36;9 33 se.e 44.2 100 
/" ., 

de sobre\ri voncin 63.l 67 141.2 55,8 o /:> 

PI-A :P2-:E- P2-A P2-ll 
1 

?3 

1~0. de l~ojas en 1~a r:.o de 19S5 (t1) . 125 108 127 63 1 189 
]~o. :ie hojat: en ubri·l de 1986 (t2) o 100 106 1'7bl 176 
Cambio neto foliar -125 -8 -21 -46 -13 
Tn.oa. de increi::ento o ,93 ,83 ,27 .93 
Ilo, de hojas nacidas o 39 41 l 163 

lio. de hoja.s caídas 125 47 62 47 176 
Ii o, de hojc.s r;obrevi vientes de t1 a t2 o 61 65 16 13 

~ de llt- te li dad o 36.1 32 ,3 1.6 86.2 

1' de l!.:O!'t3.li t~~ d. 100 . 43,5 48.8 74.6 83.1 

% de sobr<?Vi vencia. o 56,5 51. 2 25,4 6.9 

é. en e~.-t;a l'C.InE. la l;"·oducci6n·· de hoj~s dé 1985 se ret:1.,as6 hasta abL'il 
.-- .... -·',.' ··'. , 

b en esta re.mi:- la única hoja de 1986 se produjo en Jnf1I'ZO 
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Pseudolomedia se muestra en la Figura 23. La muerte.de la rama alta 

de Pi en 1986 impidib conocer la distribucibn de frecuencias en ese 

ai'io· En la r-ama baja de P2 sblo se produjo una ho.ia en 1986 de modo 

que tampoco se calculb la distribucibn. Para el chlculo de las 

frecuencias de 1985 se usaron los datos. de los brotes aaicionales 

situados fuera de las ramas mar-cadas. En la rama alta de P1 las 

frecuencias de cada clase son prhcticamente iguales en 1984 y 1985· 

En cambio, en la rama baja del mismo hrbol se obser-va una tendencia 

hacia el aumento del nbmero de hojas por- brote, llegando inclusive 

a producirse cuatro hojas en algunos casos. En la rama alta de P2 

sucede alga semejante a la rama alta de P1: siempre predomina la 

categor1a de dos hojas por brote y la distribucibn na cambia mucho 

a trav~s del tiempo, excepta por el hecho de que no hubo brotes con 

cuatro hojas en 1986. Para la r-ama baja de P2 se tienen pocos datos 

para 1984 y sdlo uno para 1986, por lo que la descripción del 

comportamiento de esta rama na tiene mucha sentido. 

En P3 se encantrb que la praparcibn mhs alta en 1984 corr-espondib a 

la clase con tres hojas. Aunque la distribucibn fue casi igual en 

1985 1 ya •e percibid •ln a•Jmenta de la pr-opor-cidr1 de brotes con dos 

hojas. En 198~ ya era muy clara la dominancia de esta clase, sin 

embar-go, fue notable la produccibn de algunos brotes can cinco e 

Incluso con seis hojas. Si se ignor-an por un momento estos casos, 

la distr-ibucidn de frecuencias es casi igual a la de la ram~ alta 

de P1 en 1984 y 1985. Sin embargo, a pesar del cambio en las 

frecuencias relativas, es curioso que el promedio de hojas por 

br-ote &e mantiene extremadamente constante durante los tres aftas. 

J. Var-iacidn temporal del n~mer-o de hojas. 

El cambio del nbmero. total de hojas a trav~s del tiempo en las 
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ramas marcadas de Pseudolmedia se muestra en las figuras 24 a 26· 

En las grkficas de P1 y P2 se distinguen las curvas de la rama 

alta y de la rama baja con diferentes simbolos• A pesar de la 

muerte de la rama alta en P1, puede observarse que el n~mero de 

hojas en el momento de la produccidn se mantiene casi constante a 

traves de los affos. Esto se refleja en el hecho de que las tasas de 

incremento poblacional se mantienen en valores muy cercanos a 1 

(0.93 - 1.02), sin tomar en cuenta la tasa de incremento con valor 

de O en la rama muerta en 1985. El individuo P2 se diferencia de P1' 

en este sentido, ya que el ndmero total de hojas en el momento de 

la produccidn de cada cohorte decrece a trav~s del tiempo. El 

decremento es m4s notable en la rama baja que en la alta• De hecho, 

en la primera solamente se produjo una hoja en 1986, y esto se nota 

en la curva correspondiente como una ausencia del ~ico caracterts

tico que existe en los otros casos, en el momento de la produccidn· 

En P3, el individuo que crece en sitio abierto, se encontrd una 

diferencia grande en el patrdn de cambio num~rico del primer a~o 

respecto al segundo. Durante 1984 se observd una disminucidn 

permanente en el ndmero de hojas, pero en 1985 el ndmero se mantuvo 

notablemente constante, y no fue sino hasta la produccidn de la 

cohorte de 1986 cuando ocurrid una mortalidad alta de hojas en esa 

4. Estructura de edades a trav~s del tiempo. 

El cambio temporal de la estructura de edades de las poblaciones de 

hojas estudiadas en pseudolmedia se ilustra en las figuras ~7 a 29· 

Para Pi y P2 se muestran por separado la rama baja y la rama alt~. 

En estos dos krboles las ramas contienen hojas de m~s de·una ~ate

goria de edad, pero.nunca se aobreponen m~s de tres cohortes d1s-
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Fig.27 , !'::::t~·uctura J.c ed:e.des a través del tiem¡;•o en Pseuclolmedia 
O:>:--ü'hyllaria Pl (selva rr.::iJ:i.l.ra), (a) - ra:na alta, (b) = r::ima b'ijP., 

la fledic en (a) indica 18. c~ída. de la rama. 97 
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tintas. En P3,. excepto por una pequefta proporcibn de hojas de mayor 

ed;ad durante. el ciclo de 19$4 1 no ocur·re sobrelapamiento: cada a·t10 

•• cambian todas las hojas, de modo que en la copa solamente exis

ten hojas de una misma edad, y l!stas no viven mas de un a"l\o. 

El patrbn temporal de la estructura de edades es semejante en las 

doa ramas bajas y en las dos ramas altas de P1 y p~. En las ramas 

bajas el grupo de hojas ''anterior a 1984" representd mAs del SO S 

del total durante el primer ;i«o de estudio. Al igual que en las 

ramas de Sapranthus creciendo en la selva, es razonable suponer que 

ese grupo contiene hojas de al menos dos clases de edad distintas, 

las producidas en 1983 y en 1982· Al cabo de dos a«os, en la rama 

baja de P2 la cohorte 1985 empezd a predominar totalmente. Esto se 

debid a que en esta rama sdlo nacid una hoja en marzo de 1986, de 

modo que prActicamente no hubo cohorte de ese al'ío· 

En las ramas altas de P1 y P2, las hojas de antes de 1984 proba-

blemente sblo pertenecen a una clase de edad, 

que les corresponde es semejante al de las 

ya que la proporcibn 

otras cohortes. La 

evolucidn de la estructura de edades en la rama alta de P1 no pudo 

observarse despu~s de 600 dias debido a la caida de la rama. En la 

rama alta de P2 es notable que al nacer la cohorte 1986 no alcanzb 

la proporcidn semejante a las que tuvieron la de 1985 y 1984 en el 

momento de la produccidn. 

5. Tablas de vida y esperanza de vida. 

En Pseudolmedia, al igual que en Sapranthus 1 las tablas de vida se 

hicieron para la cohorte de 1984· Sin embargo, como las cohortes de 

P3 estin presentes por periodos de un afto, tue posible hacer la 

tabla de vida de la cohorte 1985 para este individuo (Tablas 11 a 

16)• Con excepcibn de la rama baja de P1, en el resto de los casos 

100 



Tabla 11 • Tabla de vida de lao hojao ·de la cohorte 1984 en Tsc1.tc1ol-

media oxyphyllaria Pl (oelva madura), rama alta. 

X ,P<Ji•iodo día::i nx l:x dx qx Lx Lx1. Tx ·.ex.> . e' . 
·· .. ·.X. 

l 05/04/84 36 70 1.000 o o 
09/05 . 

70 2550· 3725cr·· 532.l 17.7 

2 10/05 36 70 1.000 1 .014 69.5 2502 34700 495. 7 16~5 
15/06 

3 16/06 
05/08 

51 69 ,986 5 .072 66.5 3391 }2198 466.6 15.6 

4 06/08 
04/09 

30 64 .914 4 .063 62 1860 28807 450.l 15.0 

5 05/09 26 
30/09 

60 ,857 o ·ººº 60 1560 26947 449.l 15.0 

6 01/lO 
12/12 

73 60 .857 o ·ººº 60 4380 25386 423.l 14.l 

7 13/12/84 44 60 .857 o 
25/01/85 ·ººº 60 2640 21006 350.1 11.6 

8 26/0l 57 60 ,857 o ·ººº 60 3420 18366 306.l 10.2 
23/03 

9 24/03 
28/04 

36 60 ,857 1 .017 59,5 2142 14946 249.l 8.3 

10 29/04 40 
07/06 

59 ,843 1 .017 58,5 2340 12804 217.0 7,2 

11 08/06 39 58 .829 l .017 58.5 2881 10464 180.4 6.0 
16/07 

12 17/07 
19/08 

35 57 .814 2 .035 56 1960 7583 133,0 4 • .; 

13 20/08 
11/10 

55 55 ,786 1 .018 54,5 2997 5623 102.2 3,4 

14 12/lO 25 54 ,771 7 .130 50.5 1262 2626 48.6 l.6 
08/ll 

15 09/ll 32 47 .671 29 .617 32.5 1040 1364 29.0 1.0 
10/12 

16 11/12/85 36 18 .257 18 1.000 
15/01/86 

9 324 324 18 0.6 

17 16/01 o ·ººº -
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Tabla 12 • Tabla de vida de las hojas de la cohorte 1984 en Pseu- . 

dolmedia ox,yphyllario. Pi (selva mndÚrci.)/ ram:i<bája. 

l 
2 

3 
4 
5 
6 

7 
8 
9 

10 
11 
12 
13 
14 
15 

16 
17 
18 
19 
20 
21 
22 

23 
24 

periodo 

1984 
05/04-09/05 
10/05-15/06 
16/06-05/08 
06/08-04/09 
05/09-30/09 
OlA0-12¿12 
1984-1985 

13/12-25/01 
26/01-23/03 
24/03-28/04 
29/04-07/06 
08/06-16/07 
17/07-19/08 
20/08-11/10 
12/10-08/11 
09/11-10/12 
1985-19'86 

11/12-15/01 
16/01-11/02 
12/02-14/03 
15/03-21/04 
22/04-15/05 
16/05-06/07 
07/07-03/08 
04/08-0J/09 
04/09 

36 
36 
51 
30 
26 

73 

44 
57 
36 
40 
39 
35 
55 
25 
32 

36 
27 
31 
38 
24 
52 
28 
30 

. ' .-:, l'; ''·' . "'"• . ' 

36 
36 
36 
35 
35 
33 
33 
32 
30 

27 
26 
26 
26 
25 
24 
19 
17 

.947/0••··) :ooo 

.947. o ·ººº 

.947 l ~028 

.921 o ;000 

.921 2 .057 

.868 o .ooo 

.868 l .030 

.842 2 .063 
• 789 3 .100 

,710 1 .037 

.684 o ·ººº 

.684 o ·ººº 

.684 1 .038 

.658 l .040 
• 631 5 • 208 
,500 2 ,105 
• 447 1 • 059 

16 .421 ? ? 
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36 
36 
35,5 
35 
34 
33 
32.5 
31 
28.5 

26.5 
26 
26 
25,5 
24.5 
21.5 
18 
16.5 

? 

1584 
2052 
1278 
1400 
1326 
1155 
1787.5 

775 
912 

954 
702 
806 
969 
588 

1118 
504 
495 

? 



To.1Jln13. T:ilJl:i el;¡ vida. de lnn hojr.n de :1u •1ohoi·te 19e,¡ en T:,c·•r't'1-· 

~~ OX''1'1Wllr..!•in. P2 · (selvÉl m!J.dur!l.) 1 ramii ol ta; .. . . . 
. ' ·;.-. "·".'. - ;, "., - . ·, ' :-. "•.' .-.. . -· -, ; '·. ; :· ·, ' 

x periodo días 11~ lx. -~~: /.¿ic·, ';\'.ix .. ~x 
''-.. - - . , '. - . _ .. _,._ .. , . ·--

1 07/04/~~ . 34 70 l,ooo> l.V. '.: _;01:4i?''"~9~5 2363 
10 /Q<; :·c.•·< .. , -

2 11/05 36 69 
15/06 

3 16/06 
05/08 

4 06/08 
04/09 

5 05/09 
30/09 

6 01/lO 
12/12 

~l 64 

30 64 

26 63 

73 63 

7 13/12/84 44 63 
25/01/85 

.986 5 

,914 o 

.914 l 

,900 o 

,900 o 

.900 o 

,072 . 66.5 4588 

·ººº 
,016 

·ººº 
·ººº 
.ceo 

64 3264 

63.5 1905 

63 

63 

63 

1638 

4599 

2772 

. . . a. 
·.· ... Tx._:.·: .·ex . 

• ·.¡1: 

.~.1159 44'.' ,1 

28796 417.3 

24208 3713.3 

20944 327,3 

19039 302.2 

17401 276.2 

12802 203.2 

8 26/0l 
23/03 

9 24/03 
27/04 

57 63 

35 54 

.900 o 

,771 9 
·ººº 
.167 

.636 

.179 

58,5 3334,5 10030 159.2 

43,5 1522.5 6695· 124 

10 28/04 
06/06 

11 07/06 
16/07 

12 17/07 
20/08 

13 21/08 
14/10 

14 15/10 
08/ll 

15 09/ll 
10/12 

40 33 

40 28 

35 27 

55 22 

25 17 

32 12 

16 11/12/85 36 6 
15/01/86 

17 16/0l 
10/02 

18 11/02 
14/03 

26 

32 

4 

l 

.471 21 

,386 l 

,314 5 

.243 5 

.171 6 

,086 2 

,057 3 

.014 l 

19 15/03 o o 
a~ en d{as 
b • e." l'\'\e5es et.e. 'º o..'ª" 

.037 

.227 

.294 

,500 

,333 

,750 

1,000 

103 

30,5 1220 

27.5 1100 

24.5 857 

19.5 1072 

14.5 362 

9 

5 

3 

o.s 

288 

180 

78 

16 

5173 156.8 

3953 141.2 

2853 105.7 

1996 

924 

562 

274 

94 

16 

S0.5 

54.4 

46.8 

45.? 

., ' " L.-' ... 

16 

14.8 

13.9 

12,6 

10.9 

10.l 

9.2 

6,8 

5.] 

4.1 

5.2 

4,7 

3.5 

3,0 

1.8 

l,6 

1.5 

o.a 
0.5 



Tabla. 14. '!111lln ull v1un tlo 1110 hojuo de la cohorte 191::4 en raeudol.:. 

medi11 o:x,y¡1hyll.:i.ria P2 (selva. madura), r11ms. baja. 

x periodo días nx Lx' 

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

2 ll/05 36 16 ,889 o ·ººº 16 576 
15/06 

3 16/:06 51 16 .889 o ·ººº 16 816 
05/08 

4 06/08 30 16 .889 o .ooo 16 480 
04/09 

5 05/09 26 16 ,889 o .ooo 16 416 
30/09 

6 01/10 73 16 ,889 o ·ººº 16 1168 
12/12 

7 13/12/84 44 16 ,889 o .ooo 16 704 
25/01/85 

8 26/01 57 16 .889 o ·ººº 16 912 
23/03 

9 24/03 35 16 .889 o .ooo 16 560 
27/04 

10 28/04 40 16 .889 o ·ººº 16 640 
06/06 

ll 07/oG 40 16 .889 l .063 15.5 r.2~ 
16/07 

12 17/07 35 15 .833 2 .133 14 490 
20/08 

13 21/08 55 13 ,722 9 .692 8.5 468 
14/10 

14 15/10 25 4 .222 o ·ººº 4 100 
08/ll 

15 09/ll 32 4 .222 3 ,750 2,5 80 
lo'/12 

16 11/12/85 36 l .056 o . 000 1 36 
15/01/86 

17 16/0l 26 l .056 o ·ººº l 26 
10/02 

18 11/02 32 l .056 1 1.000 0.5 16 
14/03 

19 15/03 o o 
· -· ·.a.~~ en c;l{a" 

b , e."' Y\'\ese. c:A. ~o c:lfa!> 

10ft 

6716 419.8 14.0 

6236 389.8 13.0 

5820 363.8 12.1 

4652 290.8 9.7 

3948 246.8 8.2 

3036 189.S 6,3 

2476 154.8 5.2 

1836 114.8 3.8 

1216 81.1 2.7 

126 55.e 1.9 

258 64.S 2.2 

158 39.: 1.3 

78 78 2,6 

42 42 l.4 

16 16 0.5 



Tabla 15 • Tabla de vida de lao hojas de la cohorte 1984 en :r:ieu-
dolmedia ox,yy!:yll::iriu. PJ (abierto). 

X ,Periodo tl;i'.ao nx lx dx qx Lx Lx' Tx 
d 

ex •3x b 

l 07/04/84 35 182 1.000 l 
09/05 

.005 lRl.5 6353 45992 """ 7 t. .1 '- • 8.4 

2 10/05 35 181 .995 37 .204 162.5 5688 39639 219 7,3 
15/06 

3 16/06 
05/08 

51 144 ,791 o ·ººº 144 7344 33951 235.8 7,9 

4 06/08 30 144 ,791 o ·ººº 144 4320 26607 184.8 6.2 
04/09 

5 05/09 
30/09 

26 144 .791 o ·ººº 144 3744 22287 154.8 5,2 

6 01/10 74 144 ,791 9 .063 139.5 10323 18543 128.8 4.3 
13/12 

7 14/12/84 
26/01/85 

44 135 .742 30 • 222 120 5280 8220 60.9 2.0 

8 27/0l 56 105 ,577 105 l.000 52.5 2940 2940 28 0.9 
23/03 

9 24/03 o o 
a• ~ d..{-as 

b• -e.... l'N!:>cs et... ~o c::U as 
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Tabla 16 • Tabla de vida. de las hojas de la cohorte 1985 en Iseu-
dolrnedia oxs 1,li,yllar·iu F3 (abierto). 

X :rtei·iodo día:i nx lx dx qx Lx Lx' Tx 
¡, 

ex e b 
X 

'•: 

l 24/03/85 36 189 1.000 l 
28/04 

.005 188.5 6786 67027.5 354,6 11.8 

2 29/04 41 188 ,995 o 
08/05 

.ooo 188 7708 60241.5 320.4 10.7 

. 3 09/06 39 188 .995 o 
17/07 ·ººº 188 7332 52533.5 279.4 9.3 

4 18/07 
21/08 

35 188 .995 o .ooo 188 6580 45201.5 240,4 8.0 

5 22/08 51 
11/10 

188 ,995 3 .016 186.5 9511.5 38621.5 205,4 6.8 

6 12/10 29 185 .979 o ·ººº 185 5365 29110 157.4 5 ., 
.~ 

09/11 

7 10/11 31 185 . 979 l 
10/12 

.005 184.5 5719.5 23745 128.4 4.3 

8 11/12/85 
15/01/86 

36 184 .973 l ,005 183.5 6606 18025.5 98 3.3 

9 16/0l 28 183 .969 40 • 219 
12/02 

163 4564 11419.5 62.4 2.1. 

10 13/02 30 143 .757 63 .441 111.5 3345 (,855,5 47.9 l.6 
. 14/03 

11 15/03 36 80 .423 67 .838 93 3348 3510.5 43,9 l.5 
19/04 .. 

• 12 20/04 .069 13 6.5 162.5 162.5 12.) 0.4 25 13 1.000 
14/05 

13 15/05 o o -
a,, .. e~ c..llas 
o= e" meS4'• .::t.. :30 c:lto.s 

' -
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se pudo calcular Tx y ex, este ~ltimo par~metro en d1as y en meses. 

La esperanza de vida al nacer varib grandemente entre ramas e 

i ndi vi duos • En la rama baja de Pi no se pudo calcular debido a que 

no llegd a desap.arecer por completo la cohorte; m<\s del 4:2% de las 

hojas marcadas en abril de i'~84 segufan vivas dos afros y medio 

despu~s. La esperanza de vida al nacer de las hojas de las otras 

tres ramas de Pi y P:2 (selva madura) son semejantes: i7·7 meses .en 

la rama alta de P1, 16°1 en la rama baja de P2 y 14.8 en la rama 

alta de P2· A pesar de que la esperanza de vida fue diferente en 

cada uno de los dos affos en P3, 1hta tieroe valores bajos en compa

racidn con los otros individuos: a.4 meses en 1984 y 11·8 en 1985 • 

. ' 
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El patrbn temporal de mortalidad tiambi~n difirib ent~e las r~mas e 
.·. ¡;::>-- .... --.·-. :-::_ < >· 

individuos. En la rama. a'ltaide'•P1'.'no.•ti~1bo'·:inortalidad. ·a\H•eciable 
-;_:(. __ -- ___ :··->:;~:s·~,~{r~r:.·~;\~-:::i:~_:;t~~B.;~ .. ~!::::·: .. :· ;~:.: ~<-:~.-,;<: :"<' __ ;,-.. ;:'\_· ;::· ._- , __ '..,,::·: 

hasta el intervalo I+ 16,'·'cuarido}'l'a.t:rama;J.es.táb'á••a.púnto •.de.: morir· 
. _ -:~:_ .... -_ -'.\'.._Xi~·!:'.\)·:~ff !.f?f$i~i.~;i-/~i,~-;~'.z_~f~~),{;:i~~J}t~-1+f,~1?\:;~::_:_: :'.;;{--:~):~:::_:::-.:y_·_'.~c,i.::'.· ,.-_-.: ~ :,:}·. ·:-: .: · , --.. · .. -

(Tabla 1i). Ero la rama· baja:.del·:mf5mo>irídividuo',C:la'mortalidad·tue. 
- • '• ,--,_, .. , -·-.·~.¡· .. , ' .-.. -. -.- .. ,, _ _.,., ; " " . '<' .-,~- ' .. 

baja, aunque ll~gd>.a .~~b~sa~ el 1CI% en las ~pocas eJ 
pfrmaro en temen te 

lluviosas. En cambio, en la ram<i.ialta .de P2, los valores m~s altos 

de la tasa de mortalidad .coincidieron con o antecedieron al momento 

de produccibn de nuevas hojas (Tabla 13)¡ en el mismo individuo, 

pero en la rama baja, de nuevo la mortalidad ocurrib bksicamente en 

periodos de mayor pluviosidad· (Tabla 14)• 

En el caso de las cohortes de 1984 y 1985 de P3, es claro que la 

mortalidad m&s alta ocurrid al final del periodo de vida follar. 

Solamente en 1984 ocurrib una muerte de mks del 20% de las hojas, 

pero esto se debib a que cayb un segmento de la rama marcada. mien-

tras que todas las hojas de las porciones restantes quedaron vivas 

en ese entonces. 

6· Curvas de sobrevivencia. 

Los patrones de mortalidad antes descritos se reflejan claramente 

en las curvas de sobrevivencia· En el individuo Pi ditieren grande-

mente las curvas de la rama alta de la rama baja. La ca!da de la 

rama alta es claramente responsable de la muerte masiva de las 

hojas de antes de 1984, de 1984 y parte de las de 1985 (hav que 

recordar que algunas de las hojas del marcaje adicional no estaban 

en la rama). En la rama baja, la curva es claramente de tipo 11 

pero con poca pendiente, lo que indica una mortalidad baja. 

En P2 las curvas son mhs bien de tipo I y muy parecidas entre amb•s 

ramas, de no ser porque la disminucibn en la sobrevivencia se hace 

aparente desde edades intermedias en la rama alta. Aunque la longe-
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vidad es mucho m&s corta, las curvas de.sobrevivencia en P3 tambi~n 

son de tipo I· Sin embargo, se. observa q•Je no siempre se m•.1eren 

todas las hojas de una cohorte al finalizar un ciclo anual, como se 

ve en la curvas de las hojas del marcaje adicional en 1985, indica-

das en la Figura 32(a) con una l!nea continua. Quiz~ esto explique 

la presencia de hojas de 1983 durante 1984· 

1· Longevidad foliar promedio. 

En la Tabla 17 se muestran los valores de longevidad promedio de 

las hojas de la cohorte 1984 en Pi y P2 y de las cohortes 1984 y 

1985 en p3, La longevidad promedio fluct~a entre 254.16 y 522·6 

dfal• Sin embargo, debe mencionarse que la longevidad foliar prome-

dio no pudo calcularse para las hojas de la rama baja de Pl, porque 

la cohorte 1984 no desaparecid por completo• Como alternativa, se 

presenta el valor de t501 823 dfas. En P3, la longevidad promedio 

fue menor y la desviacidn est&ndar mayor en 1984 que en 1985, lo 

cual de nuevo puede 'expli car·se como una consecuencia de la calda de 

una porcidn de la rama. Sin tomar en cuenta los datos de las hojas 

que estaban en esa parte, la longevidad promedio es de 298.8 d\as 

(D·E· = 52·3) 

C• Myriocarpa lonqipea 

1. Resumen de la dinhmica foliar• 

A diferencia de las dos especies anteriores, en Myriocarpa se 

producen hojas en cualq•Jier momento del arfo, Por esa razdn, t•Je 

diffcil decidir sobre qu~ periodos debfa hacerse el resumen de la 

din&m'ica foliar. Finalmente, y coro el objeto de preumtar datos 
i 

homogeneos para las tres especies, se decidib hacer los res~menes 
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Tabla 17. Longevidad follar promedio en Pseudolmedla oxyphyllaria, 

cohorte 1984 en PI, P2 y P3, y cohorte 1985 en P3. Los datos son 

promedios en dlas con su desviación estándar. · 

Individuo Rama Longevidad 

P1 alta 522 .:!: 175 .8 

baja desconocida (>~) 

P2 al ta 413.2 .:!: 158.6 

baja 483.1 :t 172.7 

P3 cohorte 1984 254 .2 .:!: 158 ,6 

cohorte 1985 345,9 .:!: 43. 1 

(#) en esta rama no murieron todas las hojas marcadas en 
abril de 1984. 
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en tuncidn de los dos ciclos anuales delimitados por las ~pocas de 

secas, al igual que en las especies anteriores. La desventaja de 

eata decisibn es que algunos rasgos de la dinllmica foliar en inter

valos mlls cortos quedan ocultos (Tabla 18)· 

La dinllmica foliar varib grandemente entre a1\os y entre ir1dividuos. 

En Ml y M5, los grupos de ramas estudiados llegaron a quedarse 

totalmente sin hojas. Esto sucedid en el primer ciclo anual en Ml, 

y en el segundo en M5. El ~nico caso en el que la tasa de creci

miento tuvo un valor por encima de 1 fue el de M2 durante el primer 

alfo, aunque se observaron tambi~n valores altos en M3 d1.1rante los 

dos ciclos. 

La magnitud de la dinllmica foliar se aprecia mejor a trav~s del 

n~mero de hojas nacidas y muertas en cada individuo. Es evidente 

que M3 y M5 tuvieron mucho mlls actividad fo liar que Ml, M2 y M4 en 

el primer a1\o; en el segundo ya sblo destaca M3 en este sentido. 

A juzgar por los porcentajes de sobrevivencia, parece que un ar.o es 

un lapso demasiado extenso para la vida de las hojas de esta espe

cie, a excepcibn del individuo M2, donde se observa un porcentaje 

de 1obrevivencia superior al 20% en el primer· ar.o. Esta observacibn 

se confirma m~s adelante con los otros an~lisis. 

2. Variacidn temporal del n~mero de hojas. 

Debido a que la arquitectura de Myriocarp~ es distinta a la de las 

otras dos especies (v• Metodologia), la variacibn de hojas se 

describib usando como referencia zonas de la copa compuestas por 

uno o varios ejes, dependiendo del grado de ramificacibn. En las 

gr~ficas puede apreciarse la tendencia general de disminuc1dn del 

tamatro poblacional mencior1á.da anterior·mer1te. Otra generalizacidr1 

que puede hacerse es que en 1984 hubo un incremento en el n~mero de 
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Tablal8 • Resumen de la dinámica pobláClonal de las:hojas de Myrlocarpa 
. ~ " ¡· 

long l pes (Ml , M2, M3, M4 y M5) en dos añ~s c6~~ecu tfvoL 
Ml M2 . M3 

No, de hojas en abr 11 de 1984 (tol 

No. de hojas en abril de 1985 (t1l :o ··.·so 

M4 

.40 

15 

M5 

50 

20 

Cambio neto follar -52 

o 

' ·;,-,. <'' .' 

+Í{, ;, .~l.' '~?5 -30. 

o.4 

118 

148 

Tasa de Incremento 

No. de hojas nacl das 

No. de hojas caldas 

No. de hojas sobrev i v len tes 

% de natalidad 

% de mortal l dad 

% de sobrevlvencla 

de to a tl 

11 

63 

o 

' ·,:'.'; __ -,,:,;_:e'-''::'.:•::·:.,'.-\ . ·' -

21.1.·.·· 104.3•;'·290 

Ml 

No. de hojas en abril de 1985 (t1) O < 50 

No. de hojas en abril de 1986 (t2) 1 o.:, . 

Cambio neto follar -40 -6 

Tasa de incremento 0.2 o.87 

No. de hojas nac 1 das 8 70 

No. de hojas ca 1 das 48 76 

No. de hojas sobrevivientes de tl a tz 7 2 

% de natalidad 16 148.9 

% de mor ta 1 i dad 86 95,7 

% de sobrevivencla 14 4.2 
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90 

97 .5 100 

2 .5 o 

M5 

15 20 

4.· o 

-11 -20 

0.27 o 

12 

12 32 

3 o 

6.7 60 

80 100 

20 o 
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hojas al inicio de la fpoca de lluvias, despu~s de una fuerte 

disminucidn durante la ~poca de secas. Este pico estuvo ausente en 

1985 y en 1986, en caso de que las ''ramas'' hayan sobrevivido hasta 

entonces. Por lo tanto, existe un comportamiento muy distinto entre 

/ esta especie y las otras dos, ya que en aquellas es precisamente la 

fpoca de secas cuando el ndmero de hojas alcanza su m~ximo. En Mi 

(Figura 33) el mayor ndmero de hojas se registrd al inicio del 

estudio y nunca tuvo un aumento considerable• Al cabo de un afta de 

observaciones la rama murid· No se volvieron a producir hojas 

nuevas en esta rama y despu~s de algunos meses el individuio com-

ple to muri b • En M2 el comportamiento de las dos ramas estudiadas 

fue semejante. La rama 1 conservb algunas hojas al final del estu-

dio, pero la rama 2 perdib todas sus hojas y murib aproximadamente 

a los 750 dlas. Se puede predecir con cierta confianza que la rama 

1 tendrla el mismo destino en el futuro prbximo (Figura 34)• 

En M3 (creciendo en el claro), la variacibn temporal difiere nota-

blemente de los anteriores• Durante el primer afta y medio de 

estudio se observaron fluctuaciones muy grandes, con dos picos que 

coinciden respectivamente con el inicio de las lluvias y la llegada 

de los nortes. Las oscilaciones fueron tan grandes que incluso hubo 

un momento en que la "rama" dos perdib todas sus hojas, y aunque 

algunos ejes de drdenes menores murieron, la rama mostrd m~s tarde 

una recuperacidn al producir hojas nuevamente y casi alcanzar· los 

' numeres iniciales. En la segunda mitad del periodo de estudio el 

n•lmero de hojas se estabilizd en las tres ramas· La lfroea q•Je 

representa el total de ellas tuvo una oscilacidn de amplitud peque-

tra, como •i h•Jbiera un mecanismo de r-egulacidn irote1··na muy 

eficiente (Figura 35)· 

La rama marcada ero Md, el otro individuo del claro, presentb el 
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-) aumento de hojas al iniciarse las(B en 1984, . seg•Jido por la 

disminucibn gradual hasta perder todas las hojas despu~s de 800 

d\aa de registro (Figura 35) • El mismo comportamiento se ot•ser·vb en 

las ramas de M5, el individuo de la orilla del camino, aunque en 

~ate la rama m•Jrid despul!s de 600 dfas (Figura 36) • En este caso la 

muerte de la rama no parecid afectar al individuo; l!ste continud 

creciendo y produciendo hojas hasta que tuvo que ser derribado por 

la construccibn de un camino, cuando ya se hab\a terminado este 

eatudio. 

3. Estructura de edades a trav~s del tiempo. 

Las figuras 38 a 41 muestran el cambio de la estructura de edades a 

travls del tiempo en los grupos de ramas de ~yriocarpa. No se 

presenta la gr~fica correspondiente al individuo M1 porque el 

n~mero total de hojas, a excepcibn del primer registro, fue muy 

peque1\o (n < 25, V• Figura 33)· Las flechas en las figuras indican 

•l momento en el que la poblacibn disminuyb a menos de 20 hojas por 

grupo de ramas. 

Como resultado de la produccibn constante de hojas en esta especie 

existe una sobreposicibn de numerosas cateqor\as de edad. Sin 

embargo, esta sobreposicibn no es equivalente a la que ocurr~ en 

algunas ramas de Pseudolmedia y Sapranthus, donde la sobrepos1cibn 

de generaciones implica la existencia simulthnea de hojas acumula-

En algunos meses se producen mhs hojas que en otros. Por esta 

razbn, la importancia relativa de las cohortes de diferentes ~Docas 

var\a en el tiempo y er1tre diferentes ir1dividuos. Se puede ot•servar 

que las cohortes proporcionalmenmte mayores son las que ae produje-

ron en junio y julio de 1984 en todos los individuos, y en julio de 
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Fig. 3<:1 Cont. (e) = c1'11po ue re.mas 3, (d) = total c1e todas 1us 
ramas, Loa ~cues indioun los mOmüntos c1e produooi6n de las cohortes, 
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1985 en M3, que es el inicio de la bpoca de lluvias. 

En M2 (selva madura) la produccibn de hojas fue menos frecuente que 

en el resto de los individuos. Por esto, la cantidad de cohortes 

que se sobreponen es menor. Ade~as, cada cohorte permaneció por m~s 

tiempo que la mayorfa de las cohortes en los otros individuos· Como 

•e mencionb en el apartado anterior Cvariacibn temporal del nbmero 

poblacional), el individuo M3 fue el bnico donde la poblacibn llegb 

a estabilizarse. Quizh por ese motivo el patrbn temporal de la 

e•tructura de edades del primer a~o de estudio se repitib en el 

segundo a?\o y en la parte del tercer afio incluida (Figur·a 39)· En 

este mismo individuo se observa que la estructura de edades puede 

variar de rama a rama y que cuando se producen hojas en cierta 

rama en un mes no siempre se producen hojas en las otras ramas. En 

la Figura 39(b) es evidente q•Je la frec•.1encia de apariciór1 de 

cohortes en el grupo de ramas 2 es menor que en las otras dos ramas 

(Figura 39, a y c). Aun as1, cada una de ellas refleja el comporta

miento general del total (Figura 39,d)· 

4• Tablas de vida y esperanza de vida· 

Las tablas de vida se hicieron para las cohortes ~as numerosas (al 

menos con 20 hojas), que son las siguientes: cohorte junio 1984 en 

M2, cohortes junio y diciembre 1984 en M3, cohorte junio de 1984 en 

M4 y cohortes de Junio y diciembre de 1984 en M5 (Tablas 19 a 24). 

En realidad, la cohorte de junio 1984 no llegb a desaparecer por 

completo• Para poder calcular las esperanzas de vida se hizo la 

suposicibn de que las dos hojas que permanecian vivas al interrum

pirse el estudio murieron dentro de los 30 dias posteriores. Por 

ese motivo, las esperanza~ de vida pueden estar ligeramente subes

timadas en este individuo. 
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Tabla 20 • Tabla de vida de las hojas dela cohorte de junio.de 1984 
en r.;yriocarpa lon..,ipes tl3 (claro) 

periodo dín.s nx lx dx . Lx Lx' . i Tx ·.:: : . a. 
ex 

b 
X qx ,·=·.:·ev · 

' .. :··, .. -: .. ~ . 

l 16/06/84 52 60 1.000 19 .317. .·50,5 '. 2626 . 7391.512.).2' .i .l 
06/08 '',. 

··-<-·. " . -- .. _ 
','• 

2 07/08 31 41 .683 9 ;290 .· 35,'5 .•. 1131.5 4765.5 116.2 3,9 
06/09 

3 07/09 25 
. 01/10 

32 ,533 8 .250 33 825 3634 113.6 3.8 

4 02/10 72 24 .400 9 
12/12 

,375 19.5 1404 2809 117 3,9 

5 13/12/84 45 15 ,250 4 
26/01/85 

,267 13 585 1405 93,7 3 .l 

6 27/01 59 
26/03 

11 ,183 2 .182 10 590 820 7·1-.5 2.5 

7 27/03 31 9 .150 6 
26/04 

.667 4 124 230 25,6 0.9 

8 27/04 43 3 ,050 2 .667 2 86 106 35,5 1.2 
08/06 

9 09/06 40 l .017 l 
18/07 

l,000 0.5 20 20 20 0,7 

10 19/07 o o 
a) e;"' M .. , 
b)e" l'>1.t s.es et.e. .3ó cJ.La..5 

. 
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Tabla 21. Tabla de Vida d.e las hojas ,c!Je la coho•·te de. diciem11re de 
1904 en !.'.y rioc:;r¡m lon;¡;ipes ¡,;3 (claro). 

······' '·,,:-'.::: -·\'• < • : -· 

x periodo· días nx ···lx;jJ~;·.(~~j'.2;;,ij~~;.)H~~·Xi'.'·t.;\''.<;; ~k\>·~:e·i~ e~b • 
~~~~~~~·-'---:-·_,;;.._.;__;...;__'""'-..;_;;,_,._;_.__;,;_.,...,_,..;,_..;;.;._;,;..;;.;;..-~~~-----

l l3/l2/8·i 
26/01/85 

2 27/01 
26/03 

3 27/03 
26/04 

4 27/04 
08/06 

5 09/06 
18/07 

6 19/07 
21/08 

7 22/08 
12/10 

8 13/lO 
10/ll 

9 ll/ll 
l2/l2 

lO 13/12/85 
16/01/86 

11 17/0l 
09/02 

12 10/02 
15/03 

45 27 

59 27 

31 15 

43 ll 

40 7 

34 6 

52 4 

29 4 

31 3 

J5 l 

24 l 

34 l 

·. l'ooo•··wo•· . • ·_'<·:- • · ...... -

1.000 12 

.556 4 

.407 4 

• 259 l 

.222 2 

.148 o 

.148 l 

.lll 2 

.037 o 

.037 o 

,037 o 

;:t: ººO;''·c~T:? '?'.i.·~~1p;:•r:·viz'itg1i'?%·~.~.~~·~.~ r;~ T·.1 

• 444 ... · 21 ·>: .. 1.~3,9.: .;•.;,t::.~;i~,~;;~:0::f ·~:\9:·· r·J.6.·. 

• 261 13 <: ~º:~rEii~~1;.~~;p·:?:.13.'.5·· .. • ... J .s 

.364 .9 ... ··· .. J87/. 1299.·~·.,'i1e~1 · 3.9 
:_'.':_ :~·::::_. ' ·:·7:::~~-,-~_;,:--:~·-·.:_ ,._. ·. . . 

·-_,,,.-,: ::,·:<·/.'::~~ ... -.-_-_,"·', - ·' 

.143 .. 6.5 /260 5 -.-.. -

·--· - . 912 130.3 ,,. ,3 

,333 5 170 652 108.7 3,6 

·ººº 4 208 482 120.5 4.0 

.250 3,5 101.5 274 68.5 2.3 

.666 2 62 172.5 57,5 1.9 

·ººº l 35 110.5 110.5 3,7 

.000 l 24 75,5 75,5 ':' 5 ... 
. ··- - •• 

,.---

·ººº l J4 5i;5·· . 51,5: 1.7 

13 16/03 
20/04 

35 l .037 l l,000 0.5 

14 21/04 o o 

Ol) e.V\ d.<AS 

b) en ~ s.t.s c::ft :!>O c::U <1.s 
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Tuulu 22 • Tnbla ue vida de luo hojau ·de la cohorte ue junio ,1e 
1984 . en ¡,1;1 riocarpa · lon;,¿ipetJ i.:4 . ( clnl'q) • 
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1 52 2 

1 1 
2 

; 5 .1. 

3,8 

.091 .. 1 ,5Óo1.·i.5r:i4.'f;5'.152 .76 2.5 

13 ll/11 31 ¡ 1. • .j~,Ir;; ·JCi8'y21 ·,, • .. ~º''' 1º"": '·' 
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Tablu 23. Tabla lle vi'da tle las hojus de la cohorte de junio de 19B4 
en r.yi·ioc::irpa lon4i11es ~15 (abierto) 

• • 1 • 

X periodo días .n~ .•. lj\'. o d~/ qX L . X Lx' 

1 16/06/84 '5i/71;,1.ooo:(r3,;·.\;183. 64.5 · 3289;5 ioG76 ·150,4 . 5,0 

'2 ~~:~~~ ' '··• .. li {¡€·ii'·?:~{~.'~:-';f~'.\J?'1}6f; .·57,5 i 182~ 5· 7;~6;;§ 127:4·' .4. 2 • 
05/09' ,., ..... ,,. ·'·'-'" ·,, 

3 ~g~g§. • ~5 §1:r·~(~~~g~.·ff,H9~·.; .158 52.5 1312.5 5604 .. ··•· 98.>· 1.7 

4 01/10 72 48 ',6,67 23 ', ,479 36,5 2628 4291.5 89.4 ·l.9 
13/12 

514/12/84 44 25 ··.568' .6 .240 22 
26/01/85 

6 27/0l 
26/03 

7 21/03 
26/04 

8 27/04 

59 19 

31 3 

o 

.322 16 .842 11 

,097 3 1.000 1.5 

o 

968 

649 

46.5 

Tabla 24, Table. de Vida :le las '.:.ojas de la cohorte de 
1984 en ?1:yriocarpa lon¿ipes M5 (abierto). 

X pario do uías nx lx dx qx Lx Lx' 

1 14/12/84 44 18 1,000 1 .056 17.5 770 
26/01/85 

2 27/0l 
26/03 

59 17 .944 8 ,471 13 767 

3 '>"'O'· 31 9 .500 3 ,333 7,5 232.5 - ¡, . ""' 

26/04 
4 27/04 41 6 ,333 3 .500 4.5 184,5 

06/0G 
5 07/06 31 3 .167 3 l.000 1.5 46.5 

07/07 
6 08/07 o o 

a) e"' c.Ma.s 
lo) e., t'l'lt :;.e s ck .:io d.i ... s 
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1663.5 66.5 2.2 

695,5 36,6 1.2' 

46.5 15.5 0.5 

c1iciembre ,1e 

'l' -x e ~ 
X ex 

1, 

2000.5 111.1 3,7 

1230,5 72.4 2.4 

463.5 51. '.i 1.7 

321 38. 'J l.) 

46.5 15. r¡ 0.5 



La variacibn de la esperanza de vida al nacer de las hojas de los 

diatintos individuos es sorprendente• El valor de este par~metro 

fluct~a entre 14·9 meses en M2 y 3.7 meses en M5· En M3, la espe

ranza de vida al nacer de la cohorte de j.unio fue menor que la de 

la cohorte de diciembre. Lo contrario ocurrid en M5· 

La mortalidad tuvo un comportamiento curioso en los distintos 

individuos• En M2 fue aumentando gradualmer1te a lo largo del atio, 

pero repentinamente disminuyd y tuvo un valor de cero hasta que 

llegd la siguiente ~poca de sequfa (Tabla 19)· En M3, que crece en 

un claro, hubo una mortalidad considerable y al menos al principio, 

constante (Tablas 20 y 21)· En M4, se observb una tasa de mortali

dad elevada al inicio, pero una vez que quedaron muy pocas hojas, 

•staa fueron muriendo poco a poco hasta que desaparecib la cohorte. 

Laa dos cohorte analizadas en M5 estuvieron presentes durante poco 

tiempo. En general, la mortalidad fue alta pero con grandes 

fluctuaciones (Tablas 23 y 24). 

5. Curvas de sobrevivencia. 

La mayor\a de las curvas de sobrevivencia de las cohortes de hojas 

en Myriocarpa deben ser tomadas on cautela porque est~n hechas para 

cohortes inicialmente peque~as. Aun as\, se aprecian algunas dife

rencias y semejanzas entre ellas que vale la pena mencionar. 

En la Figura 42 se muestran las curvas de las hojas de M2. La 

mayorla parecen ser intermedias entre el tipo I y el tipo 11, pues 

aunque la mortalidad inicial es apr·eciable, la muerte tiende a 

ocurrir masivamente hacia el final del periodo de vida foliar. 

En el resto de los individuos casi no se presentan curvas de este 

tipo, aino que tienden a ser m~s bien de tipo Il, es decir, rectas, 

y con una pendiente muy pronunciada· 
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··.;. ···.•',• 

.. ... 

Tiempo ( d.ías) 

Fig.42, Curvas de sobrevivencie. de cohortes eucesivas de hoja& de 
r.'.~rio_s:~·a lonºir:_~ lé2 (sr;lva madüra). Los círculos abiertos co

rrcrn1·onden a la curva de disminución poblacion:ü ele lHS hojas de 

edad ce.sconoc:i aa. "T1mtc a cude. cui·va :::e indica el mes en que nació. 
la cohol.''ce con·e s1,ondi ente. 
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Fi&.45. C~rv~s de EobreviVencia de cohortes sucesivas da hojas de 
T.'.y r·iocarpa longipes M5 (sitio abierto). Los círculos abiertos co
rresponden a la curva de disminución poblacional de las hojas de 
edad desccnocida, Junto a cada curva se indica el mes en que nació 
la cohorte correspondiente, 
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En estas grhticas eMiste un comportamiento general que vale la pena 

d•scribir con mhs d~talle· Es posible trazar rectas que unan las 

curvas de las cohortes mhs numerosas por la parte superior. Esto es 

especialmente claro en la Figura 45 con las curvas de M5, y quizh 

la excepcidn m~s notable ocurre en M3, al aparecer la cohorte de 

julio de 1996. Pareciera que el nbmero de hojas que se producen en 

cada periodo estuviera en tuncibn de una"capacidad de carga que va 

disminuyendo de manera constante a trav~s del tiempo• Si esa capa-

cidad est~ saturada por una cohorte numerosa, la produccidn de 

hojas de las siguientes cohortes es baja. Al haber una disminucidn 

por debajo de este nivel, se producen nuevamente cohortes grandes• 

S{ este tuera el caso, el comportamiento diferente de las qrhficas 

de M3 (Figura 43) aerfa congruente con la estabilidad num~rica que 

se alcanzd en las ramas de este individuo al final del periodo de 

estudio· 

s. Longevidad foliar promedio. 

Gracias a que las hojas de esta especie viven poco tiempo, se 

pudieron obtener numerosos datos de longevidad exacta. Reconociendo 

que pueden existir variaciones de la longevidad promedio dependien-

do del momento d~ nacimiento, se presentan las longevidades prome-

dio con sus desviaciones est~ndar por cohorte y por individuo. 

Como los grupos de ramas estaban un poco mhs separados en M2 y en 

M3 que en resto de los individuos, la informacidn correspondiente 

se presenta por separado. En los casos donde solamente su~gid una 

hoja en cierto periodo, se presenta el dato de longevidad pero sin 

asociarle un valor de dispersibn. Una consecuencia de estos proce-

d~mien~os~¡~ue que los promedios se calcularon con pocos datos la 
. . ~·· •· 

mayorta de las veces. Sin embargo, el c~lculo de promedios gene-

139 



Tabla 25 • Vida mddia (pr·oo•?uio o.ri tmético) de lao hoj!ls marcndas 
de f:iyriocur~ lon¡;ipeo ·!.'.l. Los valores est::ín. en días. 

Coho·rte N :Promeuio 1Je:wiuci6n cc1 t:.!ndar 

abr·il 1984 3 116.17 70.47 
junio 7 73.14 23,20 
ae;osto 4 116.63 58,67 

Tabla 26. Vida media. (¡;roa1edio aritmético) de las hojas marcada:i 

de r.!yriocarpa lon,;;ipes r.!2. Los valores est:ín en días. 

Cohorte !l Promedio Desviaci6n e~tándar 
Ramas l 

abr 1984 l 447.50 
jun (1) 7 590.20 184.04 
die ( 2) 6 375.41 167. 30 
mar 1985 6 desconocida 
a,¡¡;o 3 160.70 76.34 
oct 4 169.30 38,54 
die l 18 

Ramas 2 
abr 1984 l 16.50 
jun 16 374.84 179.29 
aso 5 422.80 187.40 
ene 7 340.50 143.38 
abr l 20.50 

(1) Dos hojas no murieron; el cálculo ne hi::o suponiendo riue 
habían muerto a los 809 días 1 corre:i¡.ondientu al úl ti so 

re~is t.ro. 
(2) Una hoja no muri6, para el cálculo ~e supu~o que murió 

a los 629 días, correspondiente a la fecho. r1el · dl. timo 

re¿;is tro. 
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Tabla 2.7. Vida media (promedio ari tm!Stico). de las hojas marca

. das de ~.~yriocarpa lon;;;;ipes (l.'.3). Los valores est:in en días. 

Cohorte Ilamas l Ramas 2 'Ra;-nnc 3 
N rrom. TI.E. N Prom. n.~. TT. Pror. .. D-E 

aor J.~04 3 .·e: ,33 50.20 ·~ 125. 3\l 31 .... 71, 1;·0. 5 ,, 
jun 21 168,38 109.12 8 140.38 96.88 31 85, 24 81.95 
ago 4 200.75 34.34 o 8 171.33 85,59 .. 
sep· 2 194 22,5 2 12.5 o o 
oot 2 187.5 41 o l 36 
dio 10 191.35 134.93 l 156.5 16 130 77,53 
ene 1985 7 178.55 119.23 2 70,5 7 85.07 16.71 
mar 7 75.57 28'.98 l 52.5 9 136.06 109.30 
abr 5 126.2 90.92 o l 370 
jun 3 109.17 46.79 o 6 148.75 74.34 
jul 9 199.83 116.54 5 desconocida 6 181.42 123.61 
ago 3 63 28.89 2 desconocida 3 136 .17 92.79 
oot 2 122.75 78.25 o l 201 
nov 3 desconocida 3 desconocida 2 191.5 19.5 
dio l 141 o 3 167 18.38 
ene 1986 l 75.5 3 106 o 2 201 14.5 
feb o l 82 l 95 
mar o o l 87 
abr 5 desconocida 2 52 o 2 35,5 19.5 
may 4 desconocida l 26 4 desconociila 
jul 7 desconocida 7 desconocida 7 desconocida. 
ago o .. o 2 des•Nnocitl:;. 
sep 2 desconocida 3 desconocida o 
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Tabla 28. Vida media (11romedio aritmético )de las hojas marc~da3 
de Myriocnrpo. lons;;i;pes !.~4. Los valores están en d:i'.as, 

Cohorte N Promedio Desviación estándar 

abr 1984 2 331.25 236.25 
jun 22 183.09 150.78 
aso 6 182.83 130.09 
die l 235 
ene 1985 5 418.90 53.64 
mar 2 421.75 52.25 
jun l 374 

Tabla29. Vida media (;promedio aritmético) de las hojas marcad!1~ 

de. Myriocar;pa lon¿;ipes M5. Los valores están en días, 

Cohorte N Promedio Desviaci6n estándaz· 

abr 1984 5 129.60 70.2 
may l 238 
jun 71 150.37 82.76 
ago 5 166.70 70.62 
sep 3 149 64.88 
oct 3 143.33 39,43 
die 18 i11;14 49,43 
ene 1985 5 85.30 52".60 
mar 10 82.05 39,09 
abr 2 57,50 37 
jun 8 107.94 56.98 
jul 2 128.50 14.5 
a.::;o 2 48 21 
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rales para los individuos hubiera producido informaci~n muy burda. 

Tomando en cuenta estas consideraciones, se observa que la vida 

media es mayor en M2 1 uno de los individuos creciendo en selva 

madura• Sin tomar en cuenta los datos de las hojas que se produje-

r.on aislildos, la mayor\a de los promedios son superiores a los 200 

con la excepcibn de los de agosto y octubre de 1985 en 

el grupo de ramas 1 (Tabla 26). 

Sin embargo, este valor de 200 dfas parece ser la cota superior de 

los promedios de los otros individuos¡ ninguno lo rebasa en M3, 

sblo una cohorte de cinco hojas de M4 y ninguna en M5· De cualquier 

manera, las desviaciones est~ndar asociadas a cada promedio son un 

claro reflejo de la variabilidad tan grande de la longevidad de las 

hojas en estas ramas• A partir de estos datos no es claro que la 

longevidad foliar en esta especie varie dependiendo del momento de 

produccidn de hojas (Tablas 27 a 29)· 

SEGUNDA PARTE: CRECIMIENTO DE LAS HOJAS· 

El objetivo que se perseguta en particular al hacer la descripcidn 

del crecimiento foliar era tener un criterio objetivo para determi-

nar el momento en que las hojas pueden dejar de considerarse JUVe-

niles en cada rama. Aunque originalmente se pretendfa hacer la 

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

no tenia mucho sentido para tl.Y.riocarpa s1 las colei:tas se realiza-

b~n mensualmente, ya que mucha• de las :hojas no duraban vivas .ni· 

siquiera este periodo· Hubiera 1ido necesario aumentar la frecu~n-

cia de las colectas, por ejemplo, cada semana, pero esto no fue 
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poaible· 

A· Stprtnthua microcarpua 

Las Figuras 46 a 49 muestran las curvas d~ crecimiento de las 'hojas 

de Sapranthus en t~rminos del Area foliar (cm2), peso seco (g) y 

peao especifico (g/cm2)• Todas las grlficas estbn construidas a 

partir de dos tipos de datos. Los s1mbolos abiertos representan los 

datos de las hojas que fueron marcadas espec1ficamente para esta 

parte de la inveatigacidn, es decir, las 120 hojas que fueron 

marcadas fuera de las ramas de estudio, de las cuales se colectaron 

al tzar 20 hojas en cada fecha de observacidn· Esto significa que 

lo• datos se obtuvieron a partir de un muestreo destructivo, donde 

cada punto representa diferentes hojas. Los s1mbolos cerrados 

corresponden con las hojas que estaban en las ramas marcadas. Estas 

pertenecen a diferentes categor\as de edad, dependiendo de la rama 

en cuestibn· Si eran hojas de la cohorte de 1986, la posicibn en el 

eje horizontal es la misma que la de las hojas marcadas. En cambio, 

cuando eran hojas de cohortes m~s viejas, se ubicaron en una parte 

de la escala de tiempo que se distingue del resto de la gr~f ica por 

medio de ltneas interrumpidas. &stos puntos represen-

tan hojas que tienen uno, dos o hasta tres a'l'ios mbs que las hojas 

de loa sfmbolos abiertos• En la parte baja de la gr~fica, donde se 

encuentra la curva de crecimiento. en t~rminos de peso especffico, 

no ae han distinguido los dos tipos de datos con sfmbolos diferen-. 

tes. Esto no era necesario porque la escala, siendo igual a la de 

la parte superior, no permit1a esta confusibn• 

corvas•~ hizo a· ojo. 

El ajuste de las 

Respecto al crecimiento en ~rea foliar, en las cuatro grbticas se 
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Para la simbologla ver la figura 46 , ( St. fV"-fi'c.o...-o" los pro;..,,e..d.1'05 

·y los e.rr-o~s e.sb:l"-d."-.-)· 
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observa que las curvas son de fo~ma sigmoidal, • donde fue posible 

conocer el lfmite de crecimiento~':";~·~!"·to~·:,~:1~~~J11dividuos <!ste se 

encuer1tra alrededor de los 40 c~d~T::f~i['d¡~·k~ ~1~ el ca~o de 84 donde 
. '• -· -:\.-.tú~;~-:~)\~';:~;~\\-:i{'.~_¿_~~:':~~-;.':{':,::··:_-- ,- .... _·'.·':_' . 

apilrentemente la estabilizacÚiri ·•se:'pr·esenta•:alrededor de los 25 
;,- ........ _....... - ..... . ,.~- ,:' . . ':'>:-·:-·.e 

Lils formas de las curvas de crecimiento eri ~eso seco son prhctica-

mente iguales, ya que todas se estabilizaron entre los 15 y 20 

cent~simas de gramo en promedio por hoja. A pesar de que estas dos 

Vilriables mostr·aron el mismo comportamiento de estabilizaci!m, @ 
hay que notar que el periodo de crecimiento intenso no tuvo la. misma 

duraci!>n en todos los casos: en 54 la estabilizaci!>n se hizo apa-

rente hilsta el finill de la grhfica. 

El pico invertido inicial en las grhficas de crecimiento en peso 

seco indica que en determinado periodo juvenil de las hojas, el 

crecimiento en ilrea foliar es mils r~pido que en peso seco. Pasado 

este periodo inicial, se alcanza un valor tan estable y poco varia-

ble a trav~s del tiempo, que no fue posible graficar los errores 

estilndar. 

Casi en todos los casos, los valores promedio de las hojas de las 

ramas marcadas (slmbolos cerrados) son m~s bajos que los dlt1mos 

puntos de la curva de crecimiento, es decir, de hojas con menor 

edad que las primeras. 

Si defini~ramos de manera arbitraria la juventud de una hoja como 

el perido en el que cor1tin'1a cr·eciendo antes de lleqar a su tama'f10 

o peso definitivo, a partir de estas grhficas puede decirse que la 

juventud de las hojas de Sapranthus dura entre tres y cinco meses, 

independientemente de que lleguen a vivir por uno, dos o tres aftas. 
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B· P•eudolmedia oxyphyllaria 

, 
Las curvas de crecimiento de las hojas de Pseudolmedia se muestran 

en las Fig•Jras 50 a 54. Al igual que en Sapranthus, en las gráfi-

cas se han incluido los datos de las cohortes m4s viejas de las 

ramas· marcadas. Estos se reconocen por los ·stmbolos negr·os que 

est4n a la derecha• En la mayorfa de los casos sdlo está represen-. 

tada la cohorte 1985, con excepcidn de la rama baja de P1, donde 

existen hojas de tres generaciones distintas• 

La grhfica de P3 se hizo de manera un poco distinta. Los datos de 

las hojas mhs viejas (cohorte 1985) no fueron obtenidos al mismo 

tiempo que se colectaron las hojas de septiembre de 1986, cuando se 

finalizd el estudio, sino que fueron hojas colectadas en marzo de 

ese afio, cuando ya habihn brotado las hojas de la nueva cohorte. 

Estas son, por as! decirlo, las ~ltimas sobrevivientes de la 

cohorte 1985 y su tamatio es el que ten!an exactamente antes de 

morir. Por esa razbn la escala de tiempo esth totalmente interrum-

. pida y no unida por medio de l!nea punteada, como en los otros 

casos. 

El crecimiento en peso seco y hrea foliar sigue un patrbn sigmoi

dal, con dos periodos cortos de crecimiento, uno lento y el otro 

rápido, seguidos por la meseta que representa el valor máximo 

promedio de las dos variables• La excepcidn a este comportamiento 

general ocurre en P3, ya que en este individuo el periodo de creci-

miento rhpido se prolonga por mhs tiempo y la etapa de estabiliza-

cibn ~o se percibe tan claramente. Ademas, ~stas son las hojas que 

alcar1zaror1 un menor tamaf10 en septiembre de 1986, ya que el prome-

dio apenas llegb a los 30 cm2, mientras que en todos los otros 
casos rebasb los 40 cm2· Estos resultados son curiosos, porque las 
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hojas ml:ls peqÚe\"oas_ y q~ie vivi r·l:ln ml:ls ti em~·-º son las que tar·dan mhs 

m~s de tr-es meses, 

deja 

criterio •. ·· 

··:: -

TERCERA. PARTE: _VARIACION EN:LA ,,LONÓE0IDÁD; FOLIÁR 
,; ·;' ; •/ . . ': '_,, - ., -,.·. 

-- . -- .: .. ,,. .. .-.. , .. , ·. ~ -'.;\,'---~~~--.· .: .. ~:;"~;°::, ... ,.·.~··. / ... ; .. '..\- -. ··.:::-E"._,. '-:·_·;-;: ... 

En esta •lltima sec~idr; ' . .;1'~ los·,1~e-~1.1ltados•sé/ei(~;lor'an'a1gunos ·tac-
---~) :- · :·: .. _:·:·:::./_ .. :.;<<~t '. ~: ·:{'.-'.i:-: !:-:3_,:.;~_;.: '-:~·fi:'C/'.{}_'. :·::

1

/'.f ~~::_:'.::·~-\-}/.:_:·;· ~·_::<:.'. :;}? '.-'._~/: ).:·_.;--> ::- ::_;:: -·_'. ! ·-·'.'~-- ~ ·. ·.• -

ter-es que prodúéen· ·va1';iabi l i_dad en :ra. :1arigE!'vi_dad 'de:.• l_as .. ho_.i as, y. 
>_,- ,.> :_;;_:.~::-:r-·. ·.\ó,:~·~'.~~ _. "--· ._,·-:-··. :'-~:- ·J._. __ ,--.---'':_, -_.·.r·. -·---~:_:; .. -~·; -, ~..: 

asimismo se pl .. •Jeba\1; c;on' c8~;~.e(rº·s'i~.~ad~ ~trc~;J[1~s ch}~~.tª"l' plaro-. 

teadas al principio del~trabajo; ·No s~;pudie~on,hacer-.tdHal las 
comparaciones ql\e se hubiera. deseado. En algunos casos· hubo :limita-
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el. n1lmer·o o tipo de los. datos obt.enidos, o por las 

car-actrH1stica._s::ctei·disétio Ltsado -(nltÍne1·;0. de fr1diVidüos, de ra111<1s y 

de hojas· ·eri·cacl",'>ca,c;".~);·/t· < ... _·-:·¿.;' .. ,,,;,··_T. ,,,_.'· .:C/· 
En p r-i me r· l úÚ~;.: se F·r'ot;t.:~l . é f''e é~o(;a~·-i'á ?~ itU\':a J'~\ i~-~ ho.i a 5 . fl.\"1 . 1 a 

0 _' ,-, -_ ,·/·,-- .~.~"••~:'[:t;!~: >'~{~,·<~.:;;~-:-,:.".:::¡•,:>~-~~' . :Mi.',:~ :~·:· ! :'~' .. ,,:,,:,::~: ,... :~~·:·,~~:: -~ '1',' ~ .. -~ • .. ', ' '. ',:':~' ,• 
c-opa •. La: pr:u·ebá . s b 1 o\• s 'e ·. F• Ltdo :· ap 1 i car-',a ~·los ;:·cta tos· de" P 1.. y. 'P:2. -Tos 

' -_· .' '·: ',; -~;~' ':»;,_,~~~·· ;.~;:- ,:",:~!' -~~.: :' ~'>'.,5:? '.\f~"I¡<::~.· :.·Jj;:;~~-~~~::'~:.:1:~ '\·::2~ ~-:; ·;,~·:· 1.:: .'·' ~ , "\; .. 
lmicos ir1dividuos .:co'ri.:r-amas;:mar;cadas. a,.dos':altu1~as'.'.; El 1·.r-esultado no 

. >" ",, .-·',=~_,' ~<:·~ :Í ~¡ f':'j •:,·l~::::i'<~~~·;<:;<.I·Y;~ :.'~ ,,'.'!);~ .. ;.i~~;:~~?1.-:~ .~ *' ~~·~1'1~·~:1 --: ::~·~ L;, ~. '. 
fue con sis te11 te" en ,'amJ:óo s.~,i n d iy i duo s\ (J ab 1a.':30) ';' .. :(,En·_ P,1 , '. ,1 a ·J on gev i -

.. ..:~\,.~·::~~"rJ;:~t~~;)1~~~:~~~rt:Si.:{J:~1i~~·Jt~~~~i-:,_:-;_1{~X}i:.:.~~;::~~i.:t¿;l._·r·· ~-'/~ ,;~ _,,, , · 
dad f1Je s 1gn1f1 cat i vamen ~e1~meno1-.;¡ e111. l'a·;·rama :al ta~ ·~1.te·,·en· . la rama 

J ~ /e .j_ · , __ ,,,_ '·;=; ··: .: ~,\i:~y~:'.}~t~~{i~.~1w~~~:~~;r:~~&12r::..n~~~;~a~:~~~jt,~-1~~~t~;~;_;_:JL:~~·;;;.~f ::~;~ ~:;y~~~~~:~~~:'~~i.:~~{,~:. '.~\,/z_.: .. : 
baja, . pero·· :·e11i:P2"r·l a•101 ongevidad;;:de.flas,,.hoj a·s::de''>las-?dos">r·amas fue 

e s t ª d f s t i c am eri ~;~"· ,i'.:~1.~".f.~7'.;'f,f'.·::f :!:rf&;j5;~;rt~:r~~?:;·~Jf /:i· .. N·;·~,,~;~;?;:~ .. :> .. ·'s.···-·-· .. · ... -

otro. aspécto_ qu~ ,;f¡~~ve.~t~g~~-tl'rAl?-~ªf.\.~,gr·~:>~! ;~;1,~ ;longevidad 

er1tre a'l'1os •. Pa-~a-e'~t~;: {os cta'tci°s; im'püsier·on sei'Tas>limi'taciones al 
., ': . ' ; .-- - ·- .:· :-- } ' .-:·.-~ ;:{"-.'::··"O~:·>,_::'../.(:;-;~:~: ;, ~'.-:'< -;_;-~··:~-

hacer las comparaciones. De S~pr'ánthús"~.: P~~LÍd;; f~~dí'.8.;j::¿i;c'ti ~am~ñte 
,.: -. . ~: .'{ :·:;_-~_· .. ; .. ·' --.;~-:~~!.::~\:~:-~!?:~,r.t:~~;;·y-:1t?;t~di}?:'.:; .. :/,:;' :'/: :~:·:.-·y ':; . 

no se sabia nada de la lcir1gevidad .de·•hojas·:c¡üe>fLier'ar1 .. ".de . .-·1':l84:. ·E;.,· 
. '--·. <- -. :.__·· .·:-::::_ -;,::;·,· ... ·-~- ~ '_ ;_:/:::: ;::·:;;~,~: ~-\:-,:_';~;-H1~fü*~;l~'6~~tí~t~ii'tif{·~~t;}t:~ 1~·~t{:·.:~-;-~- ~;._':: 

Myr-i o carpa el tamatio de ·las;.; cohortes ''.tüe'{en•;·ge'net•aH'·¡Yínüy·.-:/.¡;ec¡'u'e'l\o. 
, . . -. · - ~ _. ;_: .. :-~-_:, ': ·: :ú_:i': ~-~;~-i :: _; :~ :t-;:¡·; :/,:-i2~--?~;;;~_~:-:::'.:5 ~:.::~::_:.~,{1:iy:;,if.:0\0X\~~~:;I\;~~~,~'.t~~~;~'.-~{:)~:-;::_~. ;:: ·:. ·: · :·-- . ; : :· . 

Por lo tanto,_ la comparácitiri•'-st>l'l:i~iseitiiz'ó)e-rd;¡;,¡¡'.?,:fas·Y7é'ohi:ii-tes de 
· ·:, '.. :_:-_ : .· ,:_: :;X-/:-~:t .. ~ ~'.;·}~:·-~ ~;:::~.~~~,:·i;'.~:?:~!~~~:J'.1tt~:~:i1~~0~,~--~~1.:;J;~~~~~;0-¡~K ~r~~~~~~~?i~~~:;iz~:~;~.~~ -:_(: _: . . 

1984 y 1985 en P3 (.Tabl'a•31)'.';,..-El""·'l"'e'S'u1tac\oi1fL1e}::-;'11·es¡:ieii'ádo· porqL1e ·la 

diferencia ·e1·1t•~·~·~-~;~~;f~~}l~f~~I~~J;{¡;t~~iiE~'.~~~:~~~
1

~~JJtiWf t~;:1i!~i:"Y• · ~-50 qLte 
11 o s_e . usa ron:. pa 1~a .. ~;l'C1::i~_9_11\l='~!".ªS :i,_bnJ} ost:·da to s;tde~\:l:a s.rh o .i as.-, qLte estaban 

.- .. · _.·::; :~~7.;.:,~f;;~:~~t;:;.~·~~~~~~~~~~-'.~~!~i:~::~:i~~~~~~,~s· .. ~~;t~~~~,,~- ::~ . 
en la .parte de" la 'r:ama·;.:q~1e1;,se'¡'cayb :'af p1··ir1'ci pi o s"'.:de ·;1994 • 

. . ... , " 't:• '~~i'fY,~-,~-~~;;~~~,~~L>;,~~~:~'.;;~:~?.::~::~·~~,*~~~{~:~~~:J~-~t" t,~;~-~\~~-~~~~:(:z~·{:,;~-:~1 ' , 
1 

, ' 

Una de. las;:hipbtesis.1mi.s·.:rel'evantes';resµ·e,i:to·~:a:'la' longevidad de ·1as 
'. ·. - . _-.·-.:~~._: ~. :\:~{ .~,' . ."' ·.~~',~ :,~~l'-;,r;,.~;;.;;:::;;!~~~::,,.·(~~~·.-,~/·~~'~, ;:!, .. :;;¡;i,í;i;; ~}·~~:-~;~;y:~V,~~~;: ,-; -i • • • 

hojas es . la dé' su'' r·e dLic'c i ti'1:,-,~~.'o r•:!'é Li e'f e c't o~ de'.'.-¡ o's;, ', h é rb 1 vo ros • Es ta 
- .-~<· -:-. - !~~ -,1~·~; ,:frr-~~~.~-1i~: t~s~i,:·;¡~:t~~;j~~-.t~{~.:J ~~f~{:_~~:r0-~,~~.1(~~~,.:-·:";~; ~~r:~{ge;!f ;>~~,~~:~,: ,:, :. · -

h i pbt_es is ···se' probb« e omparando.él'a • l or1gevi dad r.de ~l'as~ ho.i as· sanas "con 
· _: ~· .:;:~ !:':'.,:f:t,~:1:';~:~;:\~~~r;·f ,;~{:·:~-i· ;:,;~:·:~z~~~~;¡~~!~\:~~:\~-;·~:~':s;~~\;~ ~~~:;,·~~ ~ ~·<·,\!ro .. , . · ";·. ____ :·· .--- _ . 

la de· 1 as _'_C(Lle· ,f 1.1e.r-,on''.r,eg i's tr;adó's ".e'ri.';'a 1 glm· .. m_omer1 to·:¡;c o.me .-·('de¡) \'e ó:ládas, 
· --.-:::/.;/ :_;\y:.:{i?:::;;\;f ;~::;f ~~'.~~\{.~{~;.~y¡~~,~~t~~f~}_:~:K~~:~ffi{{~}J~~~~~tf~\\~~i~~:ef,~~~¡iZf:~~,{~~1;fi~'.:~iv /6J·,·~~·;:-";;::}f !l:.:.;,'!:_,: ·. ;;);\ '. .. ; \ .: __ :.: .: . ·: . __ :--·.-, :'-

enferma-~-- . (ata c'ad'.'ls"c: ~· ó'.rúi .. i:o'a ~'dg e¡:i o s).~}:>¡o .?'.'lmb a s·~'i:;+:.t áh to é'pi.ú-;a ;,sáp rai·, t h1.1 s. 

c º m º. p·~ r·a •-·.· ;s,~ ,.f ~~y,~:~¡~I~ -'l:',i~,~~t};·~f "ip· .. ~~~$~~~~~1~;1~~r ;:\f ~¡,;~~{ ... ~~¡~~j\ :~x~ .. . ·· .;;·.:, · · .. 
Como en la p'rimer;a"_e.specie/hubo'.·muchas .ho,jas•.'q1.1e-ir10'·»'. mur:ieron, .- .. se 

. -:. . .. ·, .. :'., «\',_,/:::/ ;~\(:_; ::-~<:.:;_.:-~::·.-~- "~_;·-~~·>f:::~·/:-:}/~<::~/.":_fi_:+?~-.. ¡~'-.\~::_:; .... ~'.: ·~"\;'.:'·.:-,~;-~-~'~/ .:· .... -:._;\.>:::·: __ :;·.:\:.:':_://:/;'.¡(" '' ,: '' _- . 
h i :::o - la comparad dn·: de catti•1ortas··por._ med io .. de·:i.ma· .. tab 1 a· 'da · cor1.t in
ge1H ia •:le 2 X 2,'.•.c._on,J.2: .. coíno'·ccr·iliedo de·p1·:ueb·a. En .nir1.~~L11·10 de los 
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Tabla 30. Comparación entre la longevidad de hojas de las ramas altas y ra111as 

bajas en Pseudolmedia oxyphyllarla (prueba de Mann-Whltney de dos colas, con 

"' = o.os). 

Rama a 1 ta (n) Rama baj a (n) u U' z p 

p 1 

30 30 693.s 606.s 3 .61 0,0004 

p 2 

18 18 206 218 1 .41 ns 

Tabla 31. Comparación entre hojas de las cohortes 1984 y 198S en Pseudolmedia 

oxyphy11arla P3 (prueba de Mann-Whltney de dos colas, cono<.= O.OS). 

Cohorte 1984 
(n) 

30 

Cohorte 198S 
(n) 

30 

u 

78S 

1S8 

U' z p 

115 4 .96 
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Tabla 32. Comparación entre la longevidad de las hojas sanas vs. hojas depredadas 

y/o enfermas en Sapranthus mlcrocarpus (prueba de~2,o4. = 0.05) 

Sapranthus S1 

Murieron 
SI No 

. 

Sanas 21(20,6) 24 (24 .4) 

Depredadas 6 (6 .4) 8 ( 7 .6) 

27 32 

Sapranthus S2 

Murieron 

SI No 

Sanas 26 (24 ,7) 14(15.3) 

Depredadas 11 (12.3) 9 ( 7 .7) 

37 23 

Saeranthus S3 

Mur le ron 

SI No 

Sanas 57(53.4) 5( 8.6) 

Depredadas 55 (58 .6) 13( 9.4) 
.. 

112 18 

Sapran thus S4 

Murieron 

SI No 

Sanas 82 (84 .4) 14(11.6) 

Depredadas 20(17 .58) 0(,2.41 

ao 14 
ltXl..J 

45 

. 14 

59 

40 

20 

60 

62 

68 

130 

96 

20 

116 

.,:i. = o .06 

ns 

,.2 = 0,53 

ns 

..,.2 = 3 ,35 

ns 

,,.2 = 3 .31 

ns 



cuatro individuos se obtuvieron resultados significativos CTabla 

32)• 

el que se 

individuos de Saprarith1Js, 

igual en ambas antes de mezclar los datos respec.tiv'~s •. 'El. 1~eSl1ltado 
.'.' -- . - . 

de estas comparacior1es se m•Jestra er1 la Tabla 34. : No h·•.1bo diferen
de 51 y 53, pero s 1 entre las dos· ramas de ... 

cias entre las dos ramas/ de 54, Esto fl1e. tomado el"1· cuenta par·a las 

siguientes pruebas. 

Las comparaciones globales dentro de cada especie aparec~n .en la 

Tabla 36· Sdlo se 
. . ., - .: .--- . '. . . 

e Ompa rc:\ror1 · 1 as· __ ho J:a s . ~:te:·-,- i'a.-s . . -~- .. aina s.;,> k.'.~ .. i.:.~·;;: 
' ... , ... 

Pseudolmedia · ya ql1e .no hab\a himas'':aiiia's ::e;:/:.;:,p3;' /';L~ 'F•llieÍ:."1 ·ele 
.. ., .- ,· .-.'"' •" .. ~--'e'.','_.;,_:'·:.;·-_·;_,¡'..-,·.;.,: .··• ·: .. -·.;·. - • 

. '. '· ., ·_::. _: :::«'_·.::.-'.'. :·, .-:'; .-\-;:: ('. ;\ :'_ :>·,:::;,;·; .:;::>_~--~---... )-_~'._,.· ~- . . • ~. \ ' - ~ .. •'. 
Kruskal-W.allis tl1vo un resultadoysignitü:ati.vo\\).f:'la .' compan1cibn 

-:::_·_ ·- ,· ·_:_'.~ '.~;:: ~~I;;:.: -. 1iE.,:~i~}:~ ~~ú\~;/:::?~;'.1~~~t\?~~:-:!:1::;_~;~:j-~:·'.:~y):f,f';::~~-(~~~ .. i~-'.;:~'.úi,:.::;:::~~;.~:-~':;.'.~.:~7-/'\-.:;·~~; ·_:_,~.:·.-, ·'.,: : 
m•ll tiple mo s trd q•Je · . .1 a ;1 onge.vi dad:; f al.far'}' ero o'::l o s>tYe s/i n di vi dü.o s· e s. 

· · _--._:;:.-:'.'.:."_:~:)H-7~·):?~\::: ,~~i~::::·~11'./--,-~~-~~r~-~~:~:·;1zj:~;-/::-:r.+~;t?}~'~---·:::_e-,:~:<.--'.·:·;-;·: ;~·': -~·- - · · --· · ,,. · · · 
diferente. Es decir:_; ·no.\'_s,~.1,~ r!.llbo'.;;di.fer.encias sigriitJéativas entre 

··.•;\·,'··, -<,-:e . ·"\(,'. 

el llrbol del sitio abi~f'.t'J'y los de l~ seivá; si~.~ .~~e acteÍntis las 
hubo entr·e los dos'de.,la·:·selva·;· 
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Tabla 33. Comparación entre ta. longevidad de las hojas sanas vs. depredadas/enfermas 

en Pseudolmedla oxyphyllarla (prueba de Mann-Whltney de dos colas con·"'= 0.05) • 

l ndlvl duo Rama n¡ n2 u . u': .. · Uo~05(2) 1 n1n2 · p 

.;·· ... '· .''.'.,,·, .. , 
p 1 alta 19 19 155.5 205.5 '·:·.:.·.··;·: 369 ns 

baja 8 14 41.5. ·. 10.s 86 ns 

p 2 alta 8 20 31.5 128 .5 119 ,05> p > .01 * 
baja 5 13 29,5 35,5 53 ns 

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

Tabla 34. Comparación entre la longevidad de la 

mlcrocarpus 

rama 1 
(n) 

17 

30 

30 

51. 53 y 54 

rama 2 
(n) 

17 

30 

30 

(prueba de Mann-Whitney 

u 

192 

452.5 

298 

5 1 

5 3 

54 

rama 1 y la rama 2 en 5apranthus 

de dos colas, con ol. =O.OS). 

U' 

97 

447.5 

602 

z 

1 .65 

4.43 X 10·2 

2 .24 

p 

ns 

ns 

0.0252 

Tabla 35. Comparación de la longevidad de las hojas de la parte proximal y distal de 

1 a rama 1 en Sapran thus 54 (prueba de Mann-Wh l tney de dos col as con o< = O ,05) 

Proximal (n) Distal (n) u U' z p 

30 30 81 819 5.45 < 10·5 
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Tabla 36, Efecto del ambiente en la longevidad de las hojas, Comparación entre la 

longevidad de las hojas en selva, claro y sitio abierto en las tres especies estu

diadas (prueba de Kruskal-Wallls -análisis de varianza por rangos- y comparación 

mal tiple por rangos). Los datos subrayados juntos no difieren significativamente, 

Individuo 

P1 
P2 
P3 

Ambiente 

selva 
selva 

abierto 

Pseudolmedla oxyphyliaria 

P1 

n 

18 
18 
18 

P2 ,.,.,.,,., 
P3 0.:n'n': ".'n'n'r --· 

P1 P2 P3 

H = 34,24 

p l.. 0,001 

,.,,.,,., = (p .( o. 001) 

5apranthus microcarpus 

Individuo Ambiente n 

51 
52 
53 
54-1 

selva 30 
selva 30 

borde claro 30 
borde claro 30 

51 ---
52 ns ---
53 ..,., ... ~-.·, .... ,,.'* ---
54 ".'rlrl: ".'n'n': ns 

51 52 53 54-1 

H = 28,51 

p (, 0,001 

>'n'r# = (p -' O ,001} 

5apranthus mlcrocarpus (cent.) 

Individuo Ambiente n 

51 
52 
53 
54-2 

selva 30 
selva 30 

borde claro 30 
borde claro 30 

51 
52 ns 

H = 54.39 

p <. 0,001 

) 

51 52 53 54-1 

s 3 ... ~-.·.-t: ... ·.-.·: ... •: ,.~:~:, = (p .(. 0.001) 51 52 53 54-2 
S 4 ;'.-:.-:: ..,•;-.~-.·: n s 

51 52 53 54-2 
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Tabla 36. Continuación. 

Myriocarpa longlpes 

Individuo Ambiente n 

M2 
M3 
M4 
M5 

selva 
claro 
claro 

abierto 

M2 

22 
22 
22 
22 

M3 -.'r.h'r 

M4 ""°"'' ns 
M5 >'n'.-1: ns ns 

M2 M3 M4 M5 

H " 42 .84 

p" 0.001 

'°"'"°' = ( p ~0.001) M2 M3 M4 M5 

Tabla 37. Comparación entre la longevidad de las hojas de las tres especies, 

considerando solamente a los Individuos de selva madura y la coh?rte de ju

nio 1984 para Myrlocarpa longlpes (prueba de Kruskai-Wallls - .análisis de 

varianza por rangos- y comparación mQltlple por rangos. 

Especie n 

s~pranthus microcarpus 22 H = 23 .41 
Pseudolmedla oxyphyllarla 22 
Myriocarpa longlpes 22 p <:. o .001 

SAP ........... '( = (p < 0.001) 
PSE ns 
MYR ... · .. ·:-.•: ... 'dr.': 

SAP PSE MYR SAP PSE MYR 



Para real iza1~·· las 

Saprat·~thus La 

las 

que 

cic!n 

La 

se 
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pesar de ·que s~·~.pod~a e~perar:-qüe l~s .tres- especies fueran dif~ten

tes entre s\, Íiste:r'.?''fu~ el' res~1itadO•' La lon9ovida,d foliai· "n la 

se 1 va· f üe ·i g"tl·a·1, ;_~'~,{--'P-~}~'¡-~=-;~i·Ü-~:~-:~_:,:f i ¿·.:::y :.:é;í :·Sir, -,:.an~t~/lí s-'.~- ~-- ,.-rl i eri do· M~/r· t ~1 ,: a .~.\:.·a 
'"''-.>-: ~ ,_·_~·;-;~ ;.:~ :; 

la lmica. espécie; d:ifel-'ente·en ·este' séríti.:1~'. 
. ' -:--. ' . 

~ -. -. ~: t 

. J: 
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DISCUSION 

El estudio de lá longevidád·delas hojas con un enfoqÚe demográfico permitió. 

conocer una ·respu.est~ func.iona\.· .. de •.• las·•·.t~es .•••. espec.l.es···es.tud,i·a·das ...••. ante· ...• amb.ien.tes 

d ¡ s t ¡ ntos •..• •ªs.'<cº:º:.ª~f :~s'1X~~z;~i:,~~:i1;.s.¿~1¿~r!~:c~~~~é~!:~e.~~Jf.i~.;f..i,;~r~:.e l··lªs.· .. · .·· · 
En otros es tud los ; (Bap:aijy/Ha'r,per)l 97};;.Garbut t:::Y:~aziaz:,¡J 983:, '!J'Úr.k ingtón ••··· · 

· . . : ·: · ~ .. : ;\., -_:_~-~ ::_: ;;:,:;·~::;:: ·-:-::'.~;;>f ,};: _:::,:;~~:;· '-:~{ri.:-i.~~s<~§/'.;J,~{:tc:-.?~D::::;:-~f 1::;'.~>-~~~-y.:\:~t'_~~~:;·;.'.-: ~::f ;~>· ::~\/:~J~,:'.'.\JT~:s~;-~3~~-::; },t->, : <> ... -_: · <·:: 
1983) ··.se•. ha: res a 1 tado\la'.cven.táj a.Tde;:segu J i:s,détallada!flen te ;él afdei]iógraf!a•,oe una . 

, : .. _-:_:·! :,.:. ?H/.~_?.:~;t :},(S :;;~{~:~~.~{1t~:~:~1l~~lS;:f d~:f i'.1~já~;~-;tit ~~~9~2t~10;;~~~~;'._~,~~})f fi;V {~'.;A:;~~-:tt~:f~ti:~<~~j.~~¡i-~~~~~;J-~;~3:'::-··:/? ~ ; ;-: __ :·:: :·. · _ · 
pob 1 ación, de. hoJas •': eri',. luga r)de:.J im.i tal:s'iCazrea 1 i zarTce'íisos'· repift i dós : s ! .. 'en 

· -; _ - ---. ,,_:_ -;~~>~·;<;:~,);~:::~ __ :~i{f':'.{~~>~~i:;:'_:;;;~--:,~-~~~:::s~~~~ft~.~;·~,t~~i~~~,-~H~:~:;~~'.:-:-~:tEZ~;'.:~:F~~Y:;:~~;{~~::{~'._::i'.?;~''.:Jf:~,.;-:;/: :_;_..: --. , . ; -
Sapran thus y.• Pseúdo lmed l á seinulli era 'real i z'ado:üri'{cénsi:i'~'anllal 'l'nub lera . s l do 

- :·. _-_: .. : .. ::·,~, ·.:"--\--'.:'_':/, ~~.~/:::~,~,;~;--~t<t': .. :.·:_{,~:-;<_l':?::-.':}~!\: .::_ .. :):::\,~! .. ;:'Y_-~~::.'.:--:i ~::~·_:6~"'-':::»p:::n,;;·~-~-i~?;.~.3;~~:; ~;i:·.:·.::.~g-~;: _:·::· ~ . . 
posible calcular:la::tasa:.;.de.>increniento poblacionaLpero,se húbie·ra pasado por 

.,' '• :·. ', -->'····.: ~i\;::~Fl-,--f ':'. .'·.'··\.;:: _ _. Y:·:::_. -,.: .. _··. !_ ... - ._ ':.,'_: . .-:: --"- -.·.,··· ·- _. '···" ._,_ --~-:: .: :~-'::,/-;' _ .... __ ·_._ 

alto el hllmero d~ hojas.pr'óclÜ'.~rdasy muertas ~n ese ~~rf~di,,¿to es especial-
. .· :.. - --

mente importante para las ramas donde el ndmero poblaclonalfue muy constante 

al inicio de cada ciclo follar. 

La estabilidad numérica es uno de los resultados más notables para Sapranthus y 

algunos casos en Pseudolmedla. En cada año ~xlste un sólo momento donde el nóme-

ro de hojas es máximo ¿Qué s ign if l cado se le puede dar a este valor? Si se re-

construye mentalmente el crecimiento de la rama desde que brotó a partir del 

tronco principal, podemos suponer que al pasar los años, el ndmero de hojas en 

la temporada de foliación aumentó paulatinamente hasta acercarse a un valor más 

o menos estable. La semejanza con el crecimiento iogl~tico salta a la vista, de 

modo que se puede considerar que dicho ndmero máximo de hojas representa la ca-

pacldad de carga de la rama. Otros autores han consldl~~dja5)' la capacidad de 

carga (K) es e 1 to ta 1 de hojas producidas por una planta~ Ford (1982) ha critl-

cado esta definición, ya que equivaldrla a "considerar la K en pob 1 aci enes de 

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

no es lo usual". Existen otras evidencias de la existencia de un limite en el 
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nllmero de hojas que una rama o una planta puede soportar. Por ejemplo, .Hulskes 

y Harper (1979) enconÚaron que cuando uná rama sat~rada de hojas 1 legaba a. 
~.·.· ,"·-<--:./ •. "~ .. 

encontrarse eri lllla.sltúa2ión óptima para producir llllévas ~ojas; se forzaba la 
'. ", _- .. ' "' ,• ' -·· ,' _,. __ ;/,:'.· -. - ' .. ·.·.·• .. .- . . -, .;. ; ,.. , .'•. . . 

.. -~- ,. 

mortal ldad de l~:s·h~J~s.vi'dj~s./ 2 ·: • · .. •' 
.· .:>:> ::( ,-, ;>:' '·- :--·~:· .. , • ..í·.>. . ,·., ·, .'··.--~. ·::.:;< 

La capa el dad dé~c~;~,g~écl~' Í~s ~a~as}pJede C~m{l~r· s l se·~6~ lf l can ·las. con di el ones 
· · -- :'· .)~ ::~'.·;.~} .. ' ·_;·_:·:_:·~_};: _.,_: '.:':::<'I: :;·:'!~;·:--: -:::- i·: .. ··' ,· --<·'.,:; ;:, .;·~::: :_ · '. ::-.-' ·.- /~:_· __ :. >-< _· ;\, :·-__ :·_·//·--_:<>·'. ._-<;:' -__ -_ -";l'.' '.-: ::~·:, __ :_·,-:_:::_-~ -:-:.- . 

ambienta les·: ·Es to 'lo' s'ug l ere?~ 1 • ~~~en to .de 1 '·.na~'erÓ.,ae b6j as'qÚ~· s~: .presentó en 
-- _ : :·:· _.,:_ ... · .:_ \}-_-~/\:_'\~:-(:º_·'.::~;?:::,~_f.'.Jf~.~:¿:~~;\-: ~~I;,:_-:'- _'¡ r>_:.~~:--E:·;;:,2:'.t~·'~.:;~¡_j'.1 :~·.{:f ::;~3~)'.!U: ~¡~ti\;~ s :~~~: ~)~: ;~'~1~}~;:·:~ ~é¡</{;:.V~,/~.:/.:.-·;/ · .. _ .:_ . -.. . 

Sapran thus···sl¡ .'eiíYab,r l.l;'de'i;l 985.'.' respecto;c a 1 áño.:an fe'r loréT ( ta.s'a !de.:1 ricremen to .= 
· . . · : _'.: ~. :,:.:~~'.:);j:;,~y!;·~-~~ :-f '..~~li~:=\~±:f }~f;:~rr ~~~:~-:!~;;/~;,~!.;:;'if ::A)~;'?;::~_!:;f };;~;~~-;;l~i~~5~~::~~;i;;M~'.~?~1~:J1f:ti;té:~;:~ Y:~~~t,~t~-~.!~-i?'.·;:se~:; :.:.; ~-:-;-· .. · ': -, . ·. -:.·: 

1 ,33) ' a 1 cariiándoiuríinllmeto\'.qúe(Se'iíiían tuvo' dinstante poft· !oi]iéffos:'un:año ,'más'. 

i Qué .. pasa?r.~ '.~É~f~,f~~~;~~~f&~t~t"i&~.~~;~~
2

t~l;~}~tJ;f i~~ifill%~~\~;~~~;~~:~~;~~s<pos ;b.1 e/$ 
La pobta'c(ón puede'mantenerse. constante'.·con<,una·'tasa·"de?.lnctementoealrededos de 1, · 

, -. '. :_ - i ; ·::: \;~ ./·~·~~-t1;~~~t:~~~~\~~~:~~i1:rr:t:!1~~?.;:~~.~:~~~:~(:»i~\: ?~.:~J:{~~8?:Jt:~t:~y:'.{l\~~1~i::~i?i:t~~~~~;.::~~~:.~~;i~~;:,i~i~:1:;:~; ;~'.~~ ~;:~;'; .·,; :· ·, · : 
o la capa el dad 'de'ic¡frga'i püeíleo.d i sml nü l r:.nuevanien te'i•/;la··,¡,~ lnie'ra a 1 forna t l va es más 

--: i~: _ · _: ·_ :. ·;: '.::;:.-': ;·<'.i<'.-~~}~:<~~~'._:::''.~ ~-'.~:·:; :: '.-~-:-'.:a·>":_'·:'_; ;: :_:; i .;_~~~- _:·:::·-~-:->::;;~: _· __ :_' ... :: ~~--._ :- /:_:-~.:- ;>; ~-~:· ... ::-~~-,·;:--: ~~~~·:·~:~; ·~· . .:-: _ <-.:.'.:· · ·~?·:·: ---?· ; •. :·: -·: : · -'. · • • · • 

probable. Cuando.:'el.ambierite es .. constante (comoen·Sly s2)·, las ramas no crecen 
,., ,._.,. ··''}_-~! :.~. 

y el nllmero de:'hojas al lnl clo del ciclo anual no se modifica año con año, a pesar 
: ,. . _: 

de las fl~ctuaclones numéricas dentro del año, 

Por otra parte, las ramas de Myriocarpa constituyen un ejemplo de disminución de 

la capacidad de carga, de modo que las nuevas cohortes van cubriendo un déf lclt 

de hojas el cual cada vez es menor, conforme aumenta el nivel de sombreado en 

las plantas. 

Independientemente de los patrones de mortalidad, la producción de hojas fue no

tablemente sincrónica en Sapranthus y Pseudolmedia. Turklngton (1983) obtuvo un 

resultado semejante y consideró que esto sugerfa la existencia de un componente 

genético o de un factor ambiental clave. En las dos especies mencionadas, la 

es 
producción de hojas~en la corta estación de sequfa. Esta es una época en la que 

muchas especies arbóreas manifiestan gran actividad vegetativa en la selva de 

Los Tuxtlas (Carablas Ll 1 lo y Guevara 1985), y en la que ocurre la mayor calda 

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

Producir hojas en la época más caliente y de menor nubosidad puede ser ventajoso 



por varias razones. ·La.s hojas _nuevas· disponen de muchos recursos para completar 

su expans Ión (Lo~gma~ .1978)e. inclúsive púede representa~ .• un lliecan isino de defen-
,\- .' --.· ·..o • - ·- "- •. ' _;. • ·.'}:' 

sa contra herb !~oroi'p6~-'f.~ac¿¡ ~gi Ón,.(cÜ ley 1985) ,\En tbdo •. 2~só'; lO;i~pÓrtan te serla· 
: _ ·:_:_:- :·_::_:--_:~:.;;:.~_k;·.c;:~.r:(~iiL:~:}~;~:'.~~~-~~''.;_r;::<~:_:-:.\'.Y~; ::'ii/:: ~:./~~:-·:~::T.:·:·-:-~.:.:,':_:)>,·:·:.:_: __ :::,:_.:>>.'.;-:(::-:·:· '?~:vi··.::.:_·_:\-_-::·:!- .. -.·_.::_:·.'·:-;:/::~-- :. -_. -'.·-· .-::·. ·.:-: . : · · · 

descubr 1 r · e 1·111ecán i sínO'd i spar.adc:fri• de Leven to;: que 1 ndúdab leriién te marca un . r 1 tmo 
- -.. _ <~:: ·.:,:;::: __ :y!:'~~-f;_~;p_i:~'.~~c~~~~~1-:::'i~;_;:'.~~-;f~:_'.::~'.:;'.:{:·:r~-~: -·_>: -_-'. '.- -- : ·,_,,- i -- - -... -;- ,:.::: _,_,·-: ., · · --.- - • -. --. 

en 1 a _demo~r.af )J;;;¡~jhif ~~f:.'J;.;~·I:ji".,'.·,!t]Y ~:.c,i, \ .. ~.- ..•.... ·';.·· .. • •. • ;:• • ;;··· · .. ·.· .. •.•··. 
El hecho de que lát¡ifodúi:ción.\ae'..liojas• se'.inlcie::cada año. casi '¡¡]~i~~o tiempo 

... · .. : .. _;_.: .: ::;::~~::~;,=,;):,:~;:á;1~~:;:i~T¡Jt>~~·:cx~;·_;¡:~: ;_·,_·>-<':';:;_:\ ::~r_;·.)~~: :-~::'.~-:-"<·:-~ -:·::--:~~.-~-:-·:-~.~-; i·-:·;;_:. -:-::>~·-- ::,-..... -_,:; -.:_ ,-_,::.· ....... : -- ... :_ ..... ·. 
puede cons 1 derars'eti:oino''.úna'fovi deni::i a: de·.; la» lnf lue¡icl a ;del,O:fotoperlodo: · una vez 

rebasa do ~~'~{~~~fg~R~;~~i'.}if.~~;,~Bri~i.;~~- ,fa11¡;¿i1~is;i ifa;:~a';;·l~. br~~aé ¡ ~n (Anderson 
• • " -.:· .. •' .'¡ '• ;>·,.e·,.~ .' ···i;\, -"~ ;;· .. -,_,., ·,-'.-'.:;,; '· '' ,.:· :;i;'(.:'.~·;,)_;,::•~J~;.::-~: ~: '·<·' ~-'O - '• • 

1974, st.ubble~Í~~-.··~_··_t_·.·.·.···ª.·.·.' .. 1.·.·.;·.·.-,'.·.·.~.·.1.·.·.· .. ·_·9.·_•1_· .. ·,a.··.·.·.).·_ .. ·.·.·.: .. •.,_··_.:_•_: ..• •.•·.·.·~.}.•):;,;,•,::\,,; , • · , · ·" :-.;·:•>:.· . --. ; ., .,,,._,,._ .. -~}~--;~\i/~:~:::~ ·:/:~·:·;:: __ 3;. >,.:;;,~:";'-'.:·:~~~: :::_:_.;~<!;;~:': -~;:;_:: ''• 
· - , · ~··" ·· :: ~ .. ,.·, \/t~··;::~\\~.?:·i;t:1.~1~~,f!~2::,~~~¡:1i;;\t)~~'.}J'~'.::fi~.f-::~·:r:r?~/,~~:.:::;.--:·;··.:_r( ;-:-¡·- .· 

Por supuesto es necesar IO büsc·á'r'•ün'áé ex'p 1 IC'.ic l ón''' d 1 fiir'en te para Myr 1 o carpa. Borchert 
. . ·: ...... ,~'. :·::: ;_·::·.~-<-:.:'.;;·;;r~:.;t!:::~~-~if/~~\~~f ;f~:l.',\";-~i;\:>i;::,.}'~::~:<-/":.:-_"_'.·.. :· ·- · . 

(1980) propuso que la prodücélón':(dé\h,ojas'i_'.diiperide•de:'las correlaciones internas de 

la planta más que por factore~ ~~lb;,{o5~·Lbs':res~ltadps en las curvas de sobrevl-
. _::.'.':-'_::'.·',:'.::· -:: --/. :. :;..r.';:;1~;.:.~-:;;./ :' ... . '. -. ,, 

vencla en Myrlocarpa apoyan esta-afiriniición'.\Ahora bien, segan este autor, no se-
, ·. - ·. .. . ' 

ria necesario recurrir a la explicación del fotoperlodo para explicar la slncron!a 

en Sapranthus y Pseudolmedla, porque la sequ!a puede Influir fuertemente en el equl-

librio Interno de la planta y as! causar la slncron!a. Aunque esta hipótesis sea 

cierta, el equilibrio Interno de las plantas se está remitiendo a un ciclo cllmátl-

co externo. 

En este estudio se encontró una gran variación en el namero de hojas por brote 

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

correlación entre esta variación y el ambiente, las explicaciones son distintas 

para ambas especies, En el caso de Sapranthus el nómero de hojas por brote parece 

estar limitado genéticamente en cuatro. En los ambientes más limltantes este po-

tenclal no se expresa totalmente y el promedio queda alrededor de dos hojas por 

brote, En 54, uno de los Individuos junto al claro, aumentó la frecuencia de las 

clases con más hojas (tres y cuatro), pero al pasar los años y empezar a cerrarse 
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el claro, la distribución de frecuencias empezó a semejarse a. la de las ·plantas 
' '. -. ' -

en la selva madura. EnPseudo.lmedla, fue en las ramas creciendo en condiciones 
-' -.. ,, . . . .· \~ . ' .. ; ·::· : .-,, __ _ 

más l lmltántes,dó!1.d~Juéina"yatla frecuencla.de"la'c.lases dei~úatre ÍioJas; Esto 

co 
1 
ne i de···· con, •. 1~i;;i.;~n"f .:.iG~¡p~1. ~~1'.~~0 1 '.~(I;(r~,!Á~·i,(,QÁ~,11.['tf ;ik~'.f~1t;º:f tf 1.~;~Ja}.P.°:.r •• 

brote puede ser:•una • respuesta<éompensator 1 aúm te"c.s 1 tiJac Iones :·adve r·sas , ... En: va r 1 os 
. . -~, ,· -~~--~ :·.,. ~:<', :~. :/·~ ,;t -~~:-, ,·~- ,;~ ;·:·/;:- ~: ~~- :- '(l; (~--~"-t~'::r:~ .. :~:·:·-·:·:~~:~=~·::·;;,t~~· ·: :~~~:{ ~ ·: ,,- ::.::~;::;:.-·:: : 

casos se superó el,;'lfmite ae'ccuatro hojas.,1So~;;bro_te';en;.1as'.dos':·especies, Esto 
· : , -: . · -; _ -·:~:-_ :·:_~, _~<:-st{~~;10 \ t;}· ~~t:i~~f;1:~::~:i:~;-: w~~l!::~~~-~ ;-i:'~~~;:!{;;~~t·.~-{~{~~7.t~:-:·~~:~:-:~::0;~-:}:;KJ<~;1:2:~~-~~;'.ii;;;r_;'.;[~:-~:~:!::;;~~~~;,;·,;:·. ~- -: .-·_ · : ·-,_·. - _ 

no pa rec'e' ·ser \Una '.¡-~s-pües ~ª''riiuy,(ra'ra'.;e~{ i.n.c lffso 1~.ó~éner-;~'i; {_197.8)/:c.1 ta .• un\ ej emp 1 o 
. ·---~- :_-:.::-{:-~ {jiiF~ ·:::~1;}_,~;~,!~?H~f.~~~-:;1:~y::f ~~1~A~~-{;f~~S~i;!}~~~-'.-~~0!~-;~~~~:{;;?:~f~:k~~'i;~t¡~,~~\~:-·i;l~~:t:;~;~~:t!~7t~>;·;~~~-:G :~~ ·~,: :;: . -- . 

en e 1 qu~ a .. través:•"de·:modlfJ cacJon.es}exper,iinentalés;f\brOtes;\de;,Hévea que nor-
-·. _ ·._.--,·,, ,~ ~:s.1-._~::~fii.'.~f:xr:1,~;g~;{~2~l;{~~;~·;¡ :á~<~;,t;;~;-~~f.(_jli;~~~~!¿~_:r~;~~~-~f ~J~i:t~i\~;1_~:,;~~}~~~~'~t:.~t·J:ú~~~;~~f:; ·::·-y_. ~-: _:· < 

ma lmen te 11 évanTcúáfro :hoj asi:\l legaron:~a'}tener'o has ta~~ve 1 ii'te ;';';:.:.,:: •' · ·· 

,; .. ",~ '"'·~l~l~Bl!~~i}~~!l~~i!~~~~:, ,, .. , .. ,,. 
las producen. cont lriuamente ¡ ,; de'pe1fde;'de l::inomen to. de 1 •nac 1m1 ent(). En ocas 1 ones 

· . · _,,.:_:~_ -· _ " _:_;_~:>;~::;.·~_);i\:~~-~s:~;~~;-~·]Yf:;.:\.~~L:'./ ~~::·<~:~:.: <::_.·; ·:_:_~,~:: :,:-!'~-: ... \_ , ·.: ·: .' ' · 
el valor de e,'< es mayor'para/las,.'h_ojas ··deJnvlerno (Húlskes y Harper 1979, 

. ,··.: 1.!"·'. ., '.·~ ;.;:,;:,:.·!;i':.;~·>·,;' .'.¡·: 

Peters 1980 citado en Tllrklng,tori'1983)f otras veces las de verano pueden ser 

más longevas (GI 11 y To.mllns~n 1§71) o los patrones pueden ser más complejos 

{Bazzaz 1984a, Boojh y Ramakrlshnan 1983, Mlyaj 1 y Tagawa 1973, Turklngton 1983). 

Esto tiene relevancia ecológica porque posiblemente representa una estrategia 

oportunista en la que las plantas captan los recursos y los aslgnan a sus nue-

vas hojas en función de su disponlbl lldad temporal. Asf, si durante el cree!-

miento de una hoja se le asignan pocos recursos, se le podrá mantener durante 

poco tiempo pero aun as! podrá hacer una contribución fotoslntétlca a la planta 

que no tiene por qu~ ser despreciable. En el presente trabajo, Myrlocarpa fue 

la única especie con producción continua de hojas. Aunque los datos sugieren 

que las hojas producidas al Iniciarse en la época de lluvias y, en menor escala 

las producidas durante los nortes 7son las más longevas, los números bajos de 

muchas cohortes Impidieron la realización de un análisis más formal y concluyente, 

En algunas investigaciones se ha encontrado que la longevidad, o más general, la 

actividad de hojas y meristemos no sólo depende de su edad ni del ambiente en el 

que se encuentra, sino más bien de su posición en ta rama o en la planta (Bazzaz 
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1984a, Bazzaz y.Harper 1977, Jones 1985, Porter 1984a). Aqul se detectaron di~ 

ferenc 1 as ·en Ja . es truct~~~ d~. eda~es y · la 1ongev1 dad de '1 ~s lioj as . e/ 1 as por-

c 1 ones proxlma 1 v ~,·~t~ t'de una de 1ª~' ralllas·ri~ §~;"i~~~.fde;·lllt~.~~rl'Pencle~t~ · ' 

porque .• 1 ?. • l¡ngi ;.~~~'.'.i~f J~~;~;f jra·;~~#.~;~~;i§f i~~,1~tv~f ;~i{t;~1.~\¡~;],~t~;J;~~~2~: g.J ob~l · .. de 1 

árbo 1 • Es ta. puede•:,cons 1 derarse;·,co111o:tu11a ',_ev 1denc1a»c~qü1.z~':.déb 1.1-':de Ja. i~depen-
.' ·. · .; ,·~:_::~;t,::,;._~: __ :_.~;-;~~\L~/¿~jX:.::/,;:};~~'.::·J\\.;,:~~:.'.·:7:;~':,::::~)_:_·:~!~~:. -:_'::;?~1:·:~-'::;.~\.:~:f,;:·-::~,_-·t~'(?::::~·-~:;;'/ - -.. , -. • ... 

den c 1 a f 1 slol óg 1 é'á.'déo,Jas\lioj ás i:•'ii t\menéis'i'.én•;s·u:. balancé Cle. carbono (Wa tson y 
· __ --: :~ :f: ~;"\·;~;;.-'.:: ;.:;_~¡;_:·~r~1;;;--:ri::i;J.(~¡{·:~~~s~;;\1~:-::;.~~;·¿;~:{f :: :,~J:~;~ ~1s~:~!_ ,::~-~::~g~'.-:-::.~~--,'.'::: .. ~-1:'~-<~:;.r-_: :~·: .. ;:--:... _. -. ·'. 

Casper 1984) ;;;,las!:.hoj as;;.t len en ::un;·cóffiportarri lento tan di fo rente depend 1 en do de 1 

microa~~¡~~{~~'l&J~'l~J~~:j~ty~~~!t{l~~,t~~ i~Ji~ód~los. egotstas más que como módulos 
·'- ... -.,, , ·:·~-~·:...e~"-:'·-.-<-,,:'"·'-"'·'""·.:'""'-:<.,_~:.. ·s, .; .. ·. ·;,·· , -.... ----.-·· 

a 1 futstas (wl;'¡"t~'i\98o)'.:.'· · ,._ 
- " : •• 1 ,··"'..' ·';'~;: ." > 

:·,· __ ; ~::· ::;· ·-:-~·_;'.~;~~:_<;;:ú''~:. :'·:~.":.··._ . 
Una cosa qllé h~'qu13dado clara con este estudio es que los factores que dispa-

ran la .prClduccl·~~··,ie'hoj~s no son forzosamente los mismos que inducen su cal-
. 

da. Esta.aflrma~IÓn.,se basa en que ambos eventos no coinciden siempre en el 

tiempo, La mortalidad de hojas debida a traumas ftsicos quedó prácticamente des-

cartada; los vientos más fuertes en las épocas de nortes coincidieron casi siem-

pre con los periodos de menor mortal 1 dad. Por otra parte, la muerte follar cau-

sada por el consumo de herb!voros no es clara (se regresará a este punto más 

adelante), de modo que parece que la principal causa de mortalidad se debe al 

desarrollo de la senectud mediada por controles Internos, que a su vez var!an 

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

lores de vida media y estructuras de edades apoyan esta afirmación. 

Sin embargo, la muerte de las hojas no siempre depende de su estado interno sino 

que puede estar asociada a la mortalidad y dinámica de otras estructuras. Esto 

se refiere concretamente a la muerte de las ramas. Lo mismo habta sido observado 

por Lovett-Doust (1981), quien detectó que la muerte de las rosetas en Ranunculus 

repens acarrea una importante proporción de las muerte foliares. En Pseudolmedia 

P3. la calda de una porción de la rama en 1984 ocasionó una alta mortalidad tem-
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prana en .la cohorte de ese año,que no se repitió en 1985 y 1986. Asimismo, 

la tendencia, general de dcisaparldón de. las pobla,ciones de hojas en Myrlocarpa 

sugiere que el~érlCldo,de. estudio no sólÓ sÚperó el tiempo que pueden vivir 
·--·"·, 

nas gramfneas (Fournler 1984) ~ 
·'' 

·~ ·. 

En este trabajo se obtuvl e ron a lgunós. res u 1 ta dos Interesan tes sobre e 1 pape 1 de 

los herbtvoros en la longevidad foHar. La segunda hipótesis considerada en este 

trabajo imp 11 ca que las hojas que han si do atacadas vi ven menos t 1 empo, Los re

su 1 tados de los análisis estadfstlcos practicados para probar esta hipótesis no 

apoyan su veracidad, Por supuesto, esta conclusión no puede generalizarse fuera 

de las especies y condiciones de estudio, tomando en cuenta que la metodologfa 

usada para analizar esta relación fue muy burda. 

Algunos de los resultados que no coinciden con los de esta Investigación se han 

obtenido a partir de experimentos de defoliación con niveles que no son muy co-

munes en la naturaleza (Rockwood 1973), de estudios con plántulas (Dirzo 1984a) 

o de estudios con plantas con recambio follar muy elevado (Hartnett y Bazzaz 

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

tablecen anicamente en cierta reg·ión de la plantas de Solidaqo canadensls donde 

están las hojas que tienen una mayor contribución energética potencial a la si-

guiente generación (Vx máxima), y no donde están las hojas con mayor· tasa fotos in-
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tét i ca actua 1. Por lo tan to, plantean .que los Insectos son sensibles a la deme-

grafla de las hojas y. pueden. llegar· a afectar la. 
·• '.' ···, 

-· '· '. ".· e·,-_-- '!·'.:,..' ,-:_,·:.·~- -'::-··;., -."_ '. -~ ,. ·:;,. ,.-'.'-'',·::-, --., . . . , . . , 

La con e !lis Ión id~ ~J~('J'b;.;Jri~~~t()~ ~~6Ú4~ j~'~ianf's~Ó~ .~C,\t !~nen consecu¿nctas . en 
. .. _ _ _ -, ._-_. : --.-.:.::_:_i::,:~:~<:;:{;;::i~;:~L-::;,.;;~~;::ú};~~J::-~{1/,--.:::~~:_.r_;::::fx-~~~~;~::f"~:,:~--~)~!V·::~-,~<:'.<:-~v :_:):,i:-::_; <,,_,_;_.· ~,::~- .. :_'./~- :, : ·; - , -~ ·.: .. _, _ 

1 a 1 ongev l dad de·'.~las·. hojas~{de;~ iríd l.v l dUós;.madU~os'. dé las'i:élcfs'.:espec les'. es tud la das 
.. ~ ~, --~ _._: '·· ::_:~,-:·:(.;·}1~1:;::\-~,'.~~:?~i;~:,;i:1.t1;}~~'.f í~!_;~~~i::fiú3~:~~tr:h~X~?:~:;::;~:?;;1:.~:'it~ t;~t~ ;~:~'.;.'.~:)B·:·:;:~\'.;~_.~ :~::'.~~t<;~.;._: :~~--\:.(fj-~r}-~.~f-: ~ ~\_, ·: ... _; -. 

es t nj us ta;·:na·;tómá<énc¡clienta\é'dos:~{esüf ti!d6s{l_mpo~ tan tés\! Erí·:. primer/' 1 úga r, ta 

re duce l ón·.·-·d~•¡{:~:~~·~f '.c~ii~{~,~~~~)j~¡~~-:~~J~~}Jf 11.~~·s?3~~~'.',f,j~~~
1

!;f~,F~d~rse s t no co-

mo una consecúencia'del:daño.prodücldo por,'.follvoros ·(¿y:'c¡ützá además por pató-
:;.·,:: ·::;/·~ -~;;.f ~~¿~'{:;; :~f \~:~~~-?f:~~~~¡~~~lfi::t:dt;;H~'.{~-::;~p~,!;1~~~~ '.:¡ ,~~~~if~})-'~:1~~,~;::,;;(~;::?~~¡.;:~:f ),~::·;:: ::~;;~)}.~-!~~_::~:s:_: :·::'_: . 

gen os?);' respo~sabJ_es't,d~¡que:u~;)or .. cen taj.e;.e_leliadojdeT 1 ás\~oj as _de ambas ramas 

::~:·::" ~;:~~~~i~¡~~~l!fil~~t~f ~~f~~!;~'~'.'.:,·::·:::·:, ·::,. 
de de cl~ró, no difirió signiflcativil~ent~.· ;"'; 

Por otra parte, la muerte de la rama alta en Pl se debió muy posiblemente a la 

Invasión por hormigas Estas no eran hormigas defolladoras, pero prácticamente 

cada rama que quedó en contacto con el largo nido que las hormigas hicieron en el 

tronco, cayó después de un tiempo. ¿Qué .tan comunes son eventos de este tipo en 

la selva de Los Tuxtlas? Desafortunadamente 'no se sabe, En una comunidad de otro 

tipo, Prltchard y James (1984a) encontraron que si bien las hojas atacadas por In-

sectas minadores mueren antes que las no atacadas, su densidad es tan baja que su 

impacto en el follaje es trivial. Inclusive la mortalidad de los minadores causada 

por la calda de hojas fue tan pequeña que no llega a ser un factor regulador de 

las poblaciones de estos insectos (Prltchard y James 1984b). 

Uno de los análisis que permitió observar más claramente el efecto del ambiente 

en la dinámica foHar fue el de la estructura de edades. La influencia del am-

biente en la estructura de edades se observó en Pseudolmedia, en segundo lugar 

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

ra de edades más diferente a las otras fue la de Myriocarpa, en cuyas ramas siem-

J Je. 7/Jd ;nún'""' /t- ..uhut!ur"- e/¿ -i!c¿_, .. /~ r//h,/«- /A /~j/~1~,;c,., 
d-11/ c;- 177/:,1~-nf:,t _) OpvJ 
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pre coexisten hojas de muchas clases de edades. 

En general, paréce·queJa'estrnctura poblaclonaJde las·hojas es una propiedad 
.. ·.->·.~_-::::; :,·:;.:._:· .. :._-·: - "., 

muy variable. Por>~jemplo,'JÜ~kington (19B3)}encont~ó'quela estructti.ra pob\i clonal 
. 0: .. · ._-, .:> '. ,::i_ ~:<;_:_~-;ól;·:_ii~~,:t-',:~;;·-~\~~~:::::.t]Z}? n:·ª·;~1}~'(fi~~~.'.}'.;i:::~¿~:.~~\:>-~.:;}:l~:}.ú;:::·:~~~:_:~:~-~}:;.~::;-;fc.-,:·-·:::/J}:·~·-::~~-/~;t·<·~>)._~-~~:\.-¿:?.·:· _~;:>~.\-__ .''. :_~;''.·_ <:.-. -- -· .... : 

de hojas en Tr 1fo11 i.Jm ré'¡)énsl'.s·ó 1o~•~d1 f l r.16;;'.en fr:e '.tía tam lén ~os• y:én ·.d 1 f érerí tes·. t 1 empos, 

s 1 no taínb 1 én .~~{p~~·~~~;{§~~l~\{[t~~:~;kl~f ti![~f ~~iJf ;j~;;;~lÍ~~f~f }~}!:i~~~t~~r~t(~Yerén-
c i as a . todos n 1 vé lés:{_sefpue'éle•Fdeséíl b.1 r;{é (;,'pafrónef,Ce)varÜiCÍ Ónfen ifunc 1 Ón, de 1 

-. ~-~·:;\·k;;'.~>:.'~:~)'. _:_;{:;\'.~ J~~{:;~~ii1J11:f J~~{Ji{~_Í[~;t::{~t3!.~~~:;~%%;:.~,'If~.;;;_A~~~f !]~¡€~~,t}t,~:~t~.Zi?~~J~~Vf-~~;,~~-:-~~1tt~'.·,~5ik~-;-·:·:.~~ _·:' .. :·,-. · :+ ___ ·. 
amb 1 en te, Eri' Sapran thus~;y¡Pseu-do lmed 1 a ¡:;:eJ:ú1úmeroj\de'·cohor.tes}que '. coex 1st1 an au-

. - ._ -·,. :· .. _-,:, : ~· :::> ,, :--·¡ ~=<~·/:;~:~~~;~~:;~1~[;~,;~_~.:~~,~rr'.-r;¡:;-.~;:;~~,~;_rg;;:~~:1'.sl~t:~~~~~t~\·t~J!:~-:W;u:~r~~'.~,s:~:~}1~_;:/ :}?;~ ::i,:,~, ,:., · 
mentaba conf arme; e 1/a111b i en te;;era\.más::1..l JJll!;~an te:~;:) as,<ramas ¡de\s 1.t los• sombreados 

.,_)s: ~:2.;: __ ,~ .x;'.:~,r~~f,~.:;:,~;:0~{\~2;.~~.:;;Ji~:~~'.·(:t?f {;~:-~:?it\:::1.l:~:;~~~~~t~I~~~~~;-¡~:;;;'..~W;;·~;:?~Il~~~~j~;:~;.;~:;;· ~ :'.: :·: · ··: ': .--
ten 1 an hojas. de: más;;ié 1 ases '.de/éda'd ;v;;,En· Myr i oi:ár¡:ia;':sliéede~?Jo icen trár 1 o, y es to 

~:-:< ~-)- -:'_;· {¿~~·~;~-(-:; f~::~J~-:;;}~'.i:,~;:;~~f~~~~i~i~\~g~;k-~;:~t~:t~:1ll~;}~*~-~;:~}~~::~:t:7:,;/)7f :\'·'.,\~:-~:~::\~.:-:.·~~ :_::: .. '.i 
co 1nc1 de con lo que '.han~'éoéon t'r~'(¡()>oi:riJs~:~u'fd~es'f';Tán\o en• L 1 núm us 1tat1SS1 mum 

·'. ,- ,- ,:_~_,,, . ~; ;~':}-~j-~:~1~~~~;~~i~i2~~;~t~::'.~~;~:f~~~'.~!;~:~~'.~~~~{;ti'.·\~!~~y¡~5_i'.~.Z:_:~:.~?'_ :~ ::- _':: ·--:' . 
(Harper 1981) ~Ciin'o én'zFílchsla~.(PcfrteF.;;J983b)}"el\rango de clases de edades fue 

menor en amblent~s ~;~,;~f;~t&~~~;)/i~fi5,º~;¡'i~~~~~'tre~tre las tres especies estudia-

das son di f 1c1 \e-~; de 1 n terpretar/Po.rque hay. ~~s 'i a,~tores involucrados que pueden 

estar .Interactuando: 1~ vida ~edia 'fÓll~r y la frecuencia de producción de hojas, 

La Importancia del estudio de la estructura de edades radica principalmente en 

la variación fisiológica que hay en las hojas respecto a su edad (v. Introducción). 

En este momento no se sabe nada sobre la flsiologla de estas especies. Sin em-

bargo, lo que no es claro y va,ldrla la pena averiguar, es si las hojas de la misma 

edad pero en diferentes ambientes son f1s1ol6g1camente equivalentes. Por lo menos 

para Pseudolmedia, ya existen evldeaclas de diferencias morfológicas (Veneklaas 

1985) • 

El análisis del crecimiento de las hojas merece algunos comentarios. El aumento 

en peso seco y área follar suelen seguir un patrón sigmoidal (Dale 1982, Denett 

et al. 1978) y a veces se ajusta bien a un modelo loglstico (Arrlaga Cabrera 

1982). Sin embargo, la forma de la curva puede variar, Shukla y Ramakrlshnan (1984) 

encontraron que el periodo de expansión foliar fue mayor para individuos bajo el 

dosel que para sus conespec!ficos del sitio abierto. Esta es una respuesta espe-
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rada 1 porque en el ambiente lum!nlco la di.visión celular es.más rápida, as! como 

la tasa de crecl~lento ~elular;<ademá~,·i:o~forÍne la hojas·e.de:sdobla, en un si-
. . .-.----~_-· ....... -.".-,. :·._>,: : ... _,-;_--, __ ;-·-' .. ~-·.-., _-_:_.-._:'.~·-:-'- - .:--,.,. __ -·,,: ___ ,_:.::··-- .. ;.-"! .·-:-::. 

t 1 o l lum 1 nad~. se' h~~e Progresl v~;~nt~ ~ái 'aí.I tO~lJf I~ len't'{ re~pecto ~ sus. requer 1-
:. · - -- : ,; ... :_~: ·: .. ·: ·-_~}~\ ·:~:~ ;: :.::~~:~;;:;:,,~~{ :~ ,\,-~:N:-~'t;::;·: ... '.).':-:) ~:.-¿;y:;~~,~:_:':;/L~ :~~:g}~~:f.;~'t/±:\f~- ._ ·;;;~>!·~:~~-t;:x::::r~_;_;).::. ~: :: : .: ::: 

ml en tés para con t lnuar:;.su .crecl ní 1 e'iíi:o; (Da l e':19B2);c;;, S ln':'embargo; 'los . resulta dos 
· --- : · ::·:.:<_-'_,:: ::_::/;')?;:!1}-;:~;\~~~~-:::~~y:;._/}~;'.f:f :~_~¡:~:(}:~;;·¡~~~;14-:;~h~~~~t~~;~~f ;t:;:-iilf ;~~::;t1~~f~t~~Y:if ,:~ ~:::;::~r::;~ '.0·· • · · ·-· • 

de este trabajo·•no coJncJdentcon:.~sta·targumen.taclóti:C::'Lás·'.hoja·s·deS4'y P3 tarda-

ron más en l l~g~r<;~::~~\;,~r~;;~~&{tffi;,f{~1;f1~~~~l~~¡~~~~{~sb~á~· p:equeñas. En este 

momento no se puede i:ífr~c~r.Unafexpllcaclón}satlsfac.tci~laa esto • 

... ·.•.•·.•.·-;;*i\~m.;~1:~:1iii:-~~.11J:~···.:: ;,:;:r2.•····.·· ;1· •. -

Por otra parte, ;Verieldaiís!H19B5)'oplnóq\Je el camblom¿~-j~po{tante en la es-
_,,. - ·.,~:_:--·''.: '· ' ·: .. ' '' ,·" - ' - . 

tructura de lahoj'a,~~'·Pse~doirnedla es el aumento~n peso follar especifico. _,_ _,_,.,. 

Esto es consecÜ~~~ta'.',del aumento en grosor por extensión de las célÜlas del mesó-

fl lo en empal l~ada (~ale 1982). Esta tendencia ocurre también en las especies 

estudiadas; pero ¿por qué a veces se mantiene constante? Esta pregunta es dlf!-· 

cil de responder, sobre todo porque este es el caso de Pseudolmedla P3, un árbol 

que crece donde los recursos lum!nlcos son permanentemente altos. 

Una Oltlma observación respecto al crecimiento de las hojas es el siguiente, El 

periodo juvenl l de las hojas, definido como ,el tlerrpo que tarda antes de llegar 

a su tamaño máximo, no es muy corto y aun a~! el ataque por herblvoros es bajo 

(v. arriba), Quizá sea necesario buscar otro concepto o medida de juventud de 

las hojas, que probablemente dependerá de aspectos fisiológicos o qu!mlcos más 

que morfológicos. 

' -
¿De qué manera contribuye el conocimiento de la dinámica follar de las especies 

para definir su ubicación en grupos ecológicos? En esta investigación se usó la 

clasificación de Mart!nez-Ramos (1985), eligiendo una·especle representativa (no 

tlplca) de cada grupo propuesto por él. Una serle de resultados sugieren grandes 

semejanzas entre Pseudolmedia y Sapranthus. Por ejemplo, están los ritmos de pro-

ducclón estacional de hojas, los rangos de longevidad promedio, las tasas de incre-

mento que son semejantes. El patrón de producción foliar en Myrlocarpa hace a esta 
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' 
especie muy diferente, sobre todo porque no presenta un patr6n ,fenol_óglco anual, 

Además, las hojas tienen en•generai una longevidad más cortaysJ esir~ctura de,, 

edades de hojas es más C:~mplÚ~;t¿Signlfica e~tb ~ueii'l~'~igre~i~1il~rd~i'~seucl~l- · 
· -·. -: :- ,·~-r: :_ :_~-~~, ... _~-~-{:;¡-: \F-:;:e-~¡-<.:_ :\~'f:.:;~; :~r~·:-':\t,~:-.·~~'.~:< 0}-~~:. ~:-~·_;:Y/)·,'::t_.:':;;~.:7_:?\_;~{t,\ ::J:~~~\Sf ~l ~,',f~2?~'.F'.~:>. '.~·'. · ·:."-:-·: -':: ~ .. __ -.. , -. 

media y Sapranthus no'está,'plena'ménte'.:Justlf,lcada;\a)'.;menos}'énifuriclón de su di
.. ,. -,_,. .: :;~ -r ~ -- :>:.;::-~~¡_:,s~·::¡:~:~1-~:k~::,':~~-Y: ~}~;;~{;_:-:~~iif :¿:;·-~·:>;;~:;:~_;;;r;t:·~:lt-~::~~1::l~:~:~~i}J~~~~-i'.it~:~.>:·¿ ~\:::;:.~:::1:~/: __ /'._ .. ~- _. -·\:,: _ · - -

nám 1 ca fo 11 ar? P,ara_; r.espci11der,~hayi'.que;\tomár,: en ;~cu~-nta'!~áste lé'mtinte>s\de ju 1 el o, 
-:~:·;·; __ -__ : '.-.. ;:/:··/~(·;·:-;~-~~~~;-7;{~~~'.~:fl~{'.~~~~~~~;!.t,j~;:r:~.f~~'t;~~i;~~~;-i~t~;~~;,{f:~~~;t~)~:~~ffi-I*;~~:.;;\tf:';.;~y-)~jt¡:~~::: :.·:::~.:~ ··,;;::~:\\' .: . ~· ~: .; . 

En n lnguno de los' lrldl v 1 du'éís~de:f Saprant~Us'0:fse}píido;;(:éínocer/' ladorigev 1 dad prome
. . -. --~:. ,, ::-~-~~-,'.::t:~;~:: ~:l~'.;~l1;~Y;'.'.\:z~;~:-~-l~i,i:',:; J;;~i-!:~·;·_;,~~;;:.'.1'·~~:~~~};t~'.}tt;~~::~:~~~tX~~~l~~f ~~ff\21;~:4'.~-;'.:~~-;.~-~:::::; ·_·: .-::~--. ·. · . · 

dio de la cohor,te·.1984_:':1En'('camblo;,,estéí;isf?fúe'poslble'g,erii'muchas ramas de Pseu-
-: -.- : · -- ::-.. _'. ;:):~'.::1.·,:;:¡·;,:~:-:~:·I;{~{:~~f:.::~~:-!:;;~-~~;I~:r:~:~~i;':::ti~.~ 1~::~:r~.:-~~~;rf<:11~.:~~~JE1:·:j~~:¿,:.~t,~;~i:1~:~~f :{~(C~·- _. ·.;:: >. -: ·· · · --

do l me d la, de la'cuá!Cincluslve'hub'ó'tún\'indlViduo':'tjúeoC:ambló.de hojas casi por 
- -._ .... :; :·. ·:~_; .~~.'_:_::.;\?;;·.:,~~;:;~f r::(,f ~{.~~~}i_f:7,~-:·-~?~·;~::~::'.::b:~;~H1'.~t~J#:~~U!~ti.;'.~}~{;;}>~~~f ::J~;ci.··{:~t;::~f \<., .. : ·: -.: . · 

completo cada año; La ''d 1nánil,cá'fO11 á'r"pa récir:ser.'. más:.:-~ lexl ble ante· condiciones 
. -~_-. -,, :_: .. ~:·\:;'.: _ :~;~:~, :·;~t'.,:>~;:':'.i;~·:.-~:;;-~~:,:?."~,:::;:~~:~/ ¿~~;,;~~;~:~:::~,:~~i~i~::~t~~ t~¡~;,~;¿~~~~;~;~ .. ~ .. (~~ ~: -' . 

, de v 1 da d I fe rentes; 2Poar T a:,argumeritarse:;'qüe,:, es té' con c 1usl6n no es vá 11 da porque 
.. '·, ·i- -• · · · ... ~-'._..> -'\,,~'.~ :'-Tt~·'.~.-~i~:~~JN',.~.;·::~~,~>J~'J".f:~~! r~~~~f~~·,{;.~,_'·:~·~·::; -.; . 

no se estudiaron l~dlvld~os .• ,de Sapranthus:;e,p:;;s,l,~.1,?,;:a~J,~r,.to..~ Sin embargo, hay que 
.. ,. ,- . -,- .. ·'.~ '' ,' ->::~:'.'':'t~;'.'.~;~?~2'.~~)\~~~f.;·?~:,'~~-}~t:~.~%i'.: ·~!~<'.· -?~:.-.:. 

recordar que no se encontraron lndlvlduos•'cre'clendo en.ésta condlcl6n (v. Metodo-
•• ;;>:·_..~· .. _;~:c:2;;' ;·,_:., . .,,.- ,. 

·. '.':.:··)':· ;, ' ' 
logia) , -.: : 

Otro elemento Importante es la predominancia de tasas de Incremento menores a 

1, aun en las ramas altas, de Pseudolmedla, En primer lugar, no debe descartarse 

un error metodol6glco como posible causa. Sin embargo, Mal llette (1982a) llegó 

al mismo resultado en árboles de Betula pendula y sugirl6 una expllcacl6n que 

parece ser válida para Pseudolmedla. En estas especies, el crecimiento del 11-

der (meristemo apical) permite que el árbol gane altura y llegue a'mejores niveles 

lumfnlcos, Las ramas de la punta mantienen un alto ritmo de crecimiento durante 

poco tiempo y luego entran a una fase negativa que se traduce en un Incremento 

constante del déficit de hojas, Indudablemente este es el comportamiento que se 

esperarla en una especie demandante de luz. En cambio, en Sapranthus el creclmlen-

to vertical no es lo más importante y en las condiciones oscuras en las que crece, 

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

De todas maneras, esto no evita que Sapranthus tenga una respuesta clara ante un 
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cambio ambiental, Segón Martrnez-Ramos, las especies tolerantes ·presentan un 

crecimiento api.cal Jntenso al ,abrirse un. claro 
' .; . ' , ... . ' 

de _manera que, éstos, .aunque -·· .. ' ... - ---. , .. 

exhibido por.esta':~spe,cte:se a'cópla perfectamente con lo que Tinoco-Ojanguren y 
-- 1 :. -:· - ' ' -- " • '. - • 

Vázquez-Yanes (1983) concluyeron para Piper hlspldum, otra especie pionera de 

Los Tuxtlas: esta especie se puede establecer y desarrollar en claros hasta que 

se cierra el dosel. Entonces permanece tolerando la sombra como planta estéril, 

aunque puede recuperar la capacidad de reproducirse si ocurre nuevamente una per-

turbación. Queda por determinar el tiempo que cualquiera de estas especies, o de 

otras con el mismo comportamiento, pueden permanecer en esta situación. De cual-

quier manera, esto tiene que ver con la relación entre la forma arbustiva y la 

capacidad para explotar distintas posiciones suceslonales que se ha detectado 

en otras especies (Kempf y Plckett 1981). 

No es conveniente tratar de decidir si cierta respuesta particular de una espe

cie ante un ambiente es mejor que otra; todas deben ser entendidas como parte 

integral de la blolog!a de cada especie (Turklngton 1983), 

Quizá el siguiente paso significativo en este tipo de lnvestlgciones serla la 

incorporación de la demograf!a follar a los modelos poblacionales generales, para 

entender mejor la relación entre los mecanismos de captación de luz y los de 

producción de progenie (Ford 1982). Las diferencias Internas deberán ser tomadas 
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en cuenta, ya que la descendencia de un genet es la suma de los cigotos dejados 

por todos los módulos (Harper 1981), Sin embargo, .esto debe ser dif!ct 1 de ha-. '• '.. •' . ·,. ' - - ' - -. ' . 
. ' :·, ;· "' 

cer con muchas especies, No tod~s ,los t~dtvtd~o~ e-studÍ.ad~~:f lorecteÍ-on en' el 
· · --. · : . __ - .. :: :::·,_ .. _: ·. :·_ /- _:-.; :_;\-,:x::-_~ <--~ ~-;')~_::;:~_'.·~:-~::·(}-i~-:~~L:_ \~::!.::~~'.-:_;/:::..-:,t-;:: }:'.'.Y·:~>::-?:~~-::_::\.'})~:-~:-~::_~---.'.-_'·~---·-. _ .. 

periodo de estudio; la ~ntéa Pseudolmédia·.que,'l0hizófue'·;p3;·•c¡ue resultó ser 

" '""' ""' ·· 7·~"f~W~it1iíf lf ~Jjji~",'.~ •••• • . 
Para term t nar, va le ;,Ja. períii';hacér :i.m'peqUeño· 'éomen tar to de naturaleza meto dotó-

. · . - · .. -_· ~: -':_·;::_:::~·-_;t! >:_~:-~ :_:p:,::~'.-~~Y-~:)_:~:;:;f;·!l~)~ffii~}('~J:1:,::_'.)'.~.;~~~--:.~~:f ;;~/?,:;:.:.:·--~-_::_'._ -' · 
g t ca. Harper (1982), planteó 'que'.'to'élo\'trabá'j o':'.eéol6g t co. se acerca más a uno de 

, .. :·.- -_ . >:~ .... >': -',··~ ·;.;:~_~·.:-._::_:_~:/'-Sff::L~:\-·_--;\.::-':·:--;-:/~/ \:'.~<::.' '_.--. -, ':- :·. 
tres vértices alternativos: preé:lstón;>realtsino y generalidad. Parece que tos 

. ' ··- -· .. ' - ' ...... . 

trabajos de demografla follar. re~llz~dos en campo se acercan más al realismo • . -
La falta de prestclón es evidente y el nivel de generalidad (que no es necesa-

riamente una meta a seguir) que se logró es bajo. 
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