B¢l
g |
oo
s [ 5 co\o@‘j\;\;AO
Lk
@ "

&
)& S1°

0 ¢E-30Y



e e

Universidad Nacional - J ~  Biblioteca Central
Auténoma de México -

Direccion General de Bibliotecas de la UNAM
Swmie 1 Bpg L IR

UNAM - Direccion General de Bibliotecas
Tesis Digitales
Restricciones de uso

DERECHOS RESERVADQOS ©
PROHIBIDA SU REPRODUCCION TOTAL O PARCIAL

Todo el material contenido en esta tesis esta protegido por la Ley Federal
del Derecho de Autor (LFDA) de los Estados Unidos Mexicanos (México).

El uso de imagenes, fragmentos de videos, y demas material que sea
objeto de proteccion de los derechos de autor, serd exclusivamente para
fines educativos e informativos y debera citar la fuente donde la obtuvo
mencionando el autor o autores. Cualquier uso distinto como el lucro,
reproduccion, edicion o modificacion, sera perseguido y sancionado por el
respectivo titular de los Derechos de Autor.



ASPECTOS ARQUITECTURALES DE TRES ESPECIES ARBOREAS
DE LA SELVA ALTA PERENNIFOLIA EN RELACION AL
AMBIENTE LUMINICO

T E § I S
QUE PARA OBTENER EL TITULO DE:
B I O L O G O

P R E S E N T A
JOSE LUIS MARTINEZ SANCHEZ

MEXICO, D. F. 1993.



DEDICATORIA

A MIS FADRES: PRIMO CONSTANTINO

Y ENRIGQUETA

A MIS HERMANOS: HECTOR XAVIER

Y LETICIA

A MIS SOBRINOS



CONTENIDO
AGRADECIMIENTOS 1
RESUMEN 11
CARPITULD unNO: INTRODUCTION
1.1 FPresentacion del trabajo
1.2 Antecedentes

1.2.1 Estructura y ambilente luminico en una selva alta
perennifolia

-

il

-

1.2.2 Arquitectura de arboles &

1.2.2.a Aspectos generales =)

1.2.2.b rRelacion arquitectura — ambiente luminico 11

1.2.2.1 Diametro 11

1.2.2.2 Numero de hojas 13

1.2.2.3 Cobertura de la copa 146

1.2.2.4 Indice de bifurcacién 17

1.2.2.5 Distancia entre ramas y longitud de ramas 23

1.2.3% Plasticidad fenotipica 2

1.2 Obj)etivos e hipotesis >

CAFPITULO DOS: METODOS

2.1 Descripcion del area de estudio 37

2.2 Floristica y estructura de la selva de Los Tuxtlas, Ver. 39

2.3 Elecc16n y descripcién de las especies 41

2.4 Eleccion de individuos y medici16n de las variables 43

2.5 Estimacién de aberturas del dosel forestal 44

2.6 Medicitn de la luz 49

2.6.1 Antecedentes 49
2.6.2 Aplicacion del méetodo del antraceno para la medicion

de luz S0

2.7 Reconocimiento de las fases sucesionales 36

2.8 Anadlisis de resultados Sé

CAPITULO TRES: RESULTADOS

3.1 Ambiente luminico y disposicion espacial de los individuos 58
3.2 Relacién arquitectura — ambiente luminico 62
3.3 Resumen de resultados 75

CAFPITULO CUATRO: DISCUSION Y CONCLUSIONES

4.1 Aspectos metodoldégicos 77
4.2 Analisis estadistico 79
4.2 Ambiente luminico y disposiciédn espacial de los individuos 82
4.4 Plasticidad fenotipica 84
4.5 Argquitectura y ambiente luminico 89
4.6 Conclusiones y sugerencias 108

LITERATURA CITADA

AFENDICES



AGRADECIMIENTOS

Mi sincero agradecimiento a Frans Bongers y Jean Fopma, ya que
Jjurntos 1niciamos este trabajo, vy siempre estuvieron dispuestos a
brindar apoyo, amistad y formacion acadeémica. Frans Bongers en
calidad de director de este trabajo lo hizo hasta el final del mismo.

Mi mayor agradecimiento es a Jorge Meave, guien debido a la
ausencia de Frans en el pais asumi6 el trabajc y responsabilidad de
co-director sacando adelante el trabajo con esfuerzo y dedicacién
realizando i1nnumerables revisiones minusiosas Yy detalladas, y con
quién el trabajo llegd a su fin mejorandolo grandemente.

A Silvia Iriarte le agradezco su amistad, apoyo moral vy
académico a lo largo de todo el trabajo. Ella en especial realizd
una revision de gran calidad y profundidad digna de formacién
profesional.

Irene Pisanty realizé también una revision del trabajo de valor
academico a lo cual le estoy agradecido.

Graciela Sanchez por su parte también le agradezco la revision
del manuscrito.

A todo el laboratorioco de Ecologia, y en especial a Javier
Alvarez, Miguel Angel Sotoc y Julia Carabias, por su apoyo vy
hospitalidad en todo momento.

A la Universidad Nacional Auténoma de México, por que siga
creciendo y superandose.

A Jose Luis Chabolla por su apoyo en la realizacién de los
dibujos y figuras, y finalmente a todo el que durante este tiempo
preguntd,... y la tésis?.



RESUMEN

En la selwva humeda de la region de Los Tuxtlas (Ver.), Mexico,
se realizé un estudio de la arquitectura de arboles en estado
juvenil, con el propositoc de analizar la relacion que ésta presenta
con la intensidad luminosa a lo largo de todo el gradiente luminico
de la selva.

Se eligieron las especies Buamia sp., Pseudolmedia oxyphyllaria

y JTrophis mexicana, que corresponden a las historias de vida

tolerante a 1la sombra, ndmada y pionera tardia, respectivamente,
(sensu Martinez—Ramos, 1985). Se muestrearon individuos de alturas
entre S50 y 250 cm, en sitios que 1iban desde dosel cerrado hasta
claros de diferentes tamanos, pasando por sitios de estructura
intermedia con diversos grados de desarrollo.

Fara medir la luz se wutilizé un sistema fotogquimico a base de
antraceno, y paralelamente se estimaron las aberturas del dosel
forestal de manera subjetiva.

Las variables estudiadas fueron: diametro del arbol, cobertura
foliar, numero de hojas, altura de la primera rama primaria del suelo
hacia arriba, longitud de las ramas primarias, distancia entre las
ramas primarias a lo largo del tronco y el indice de bifurcacion.

Se encontrdé que la arquitectura de estas especies probablemente
responde a la intensidad luminosa de diferente manera: Guamia lo hace
mediante variacion=s en el diametro, la cobertura foliar, longitud de
la rama y en el 1indice de bifurcaci6n; Trophis mexicana mediante

varlaciones en la cobertura foliar, el namero de hojas, la longitud



de las ramas y el indice de bifurcacidny y Pseudolmedia oxyphyllaria
uanicamente mediante variaciones en el indice de bifurcacion. Guamia

sp. ¥ Trophis mexicana presentan una tendencia hacia una arquitectura

en monocapa en sitios luminosos, fenomeno gue hasta la fecha no ha
si1do reportado en climas templados, donde se han llevado més estudios
sobre arquiltectura de arboles, mientras gue Fseudolmedia oxyphyllaria
parece mostrar solamente plasticidad fenotipica en el indice de
bifurcacion.

En general, la variable arguitectural que mostré mayor
correlacién con el ambiente luminico de la selva fué el indice de
bifurcacion, mientras que la distancia entre las ramas y la altura de
la primera rama no mostraron ninguna relaciéon con este factor
ambiental.

La discusiéon de los resultados se realiza en relacién a cinco
aspectos: 1) la metodologia utilizada, 2) el andlisis estadistico
utilizado, 3) el ambiente luminico y la disposicién espacial de los
individuos, 4) la presencia de plasticidad fenotipica en estas
variables y S5) 1la interpretacion de 1la relacién de las diferentes
variables arquitecturales con la luz para cada especie y entre

especies.

.
i



CAPITULO UNO: INTRODUCCION

BIBLIOTE

CENTRO DL B
1.1 PRESENTACION DEL TRABAJO

Durante mas de 20 afios se ha realizado investigacién cientifica
en la selva humeda de la region de Los Tuxtlas, Veracruz, para
conocer su funcionamiento y eventualmente poder conservar y manejar
esta comunidad tropicalj se han llevado a cabo estudios sobre el
ambiente fisico, el ambiente biético y la ecologia de las especies.
En relacion al clima, est&n los estudios de Soto (196%) y Villalpando
(1972, ambos citados en Lot-Helgueras, 1976), y Soto-Esparza (1976).
Sobre la geologia del Aarea se puede citar a Friedlaender y Sonder
(1924) y Rios-Macbeth (1952, ambos en Lot-Haslgueras, 1976). En
cuanto a inventarios de flora y fauna destacan 1los trabajos de
Gonzalez (1979) y Coates-Estrada (1981, ambos en Estrada et al..
1985), y el de Ibarra y Sinaca (1987). Entre los estudios de
composicion y estructura de la comunidad se encuentran los de
Carabias (1979) vy Bongers et al. (1988) . Sobre sucesiétn y
regeneracion de la vegetacion estan los estudios de Gomez—Fompa y
Vazquez-Yanes (1976, 1985), y Martinez—Ramos (1985). Carabias y
Guevara (1985) vy Alvarez y Buevara (1985) publicaron estudios sobre
fenologia. Finalmente Pifero gt al. (1984), Alvarez-Buylla (1986),
Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos (1992) y Oyama (1987), entre otros,
han contribuido con estudios sobre din&mica poblacional.

. También se han realizado trabajos descriptivos de la estructura

y forma de 1la vegetacion, tanto a nivel de comunidad en trabajos
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fisontmicos (Fopma et al. 1988), como a nivel 1individual en un
trabajo de arquitectura de los arboles (Torquebiau, 1981).

En estos trabajos se ha evidenciado la gran diversidad de
especies, formas de vida, tamarnos Yy morfologilas gque presentan las
plantas, asi como la amplia variedad de ambientes fisicos vy
microclimaticos propios de la selva que parecen ser, en gran medides,
los responsables de dicha diversidad biolégica.

Uno de los factores fisicos mas determinantes en el ambiente es
la luz, ya que es el responsable en gran medida, de las adaptaciones
de la planta tanto a nivel fisiolégico como a nivel morfologico y
reproductivo. La 1luz presenta una amplia variacién en el plano
vertical y horizontal de la vegetacién de la selva, influyendo sobre
la morfologia y fisiologia de las plantas (Chazdon y Fetcher, 1984;
Fetcher et al., 1987; GBGivnish, 1988; Iriarte, 1987; Loach, 1970;
Smith, 1982; Tinoco y Vazquez-Yanes, 1983).

La luz no es el anico factor ambiental gue afecta el desarrocllo
de las plantas; sin embargo, considerando su importancia vy
heterogeneidad dentro de la selva, en el presente trabajo se ha
pretendido conocer su efecto sobre la forma y la estructura de los
arboles. El propésito general fué conocer la relaci6n que guarda
la disponibilidad de luz con las diversas variables morfoldgicas en
tres especies de arboles.

La tésis esta organizada de la siguiente manera. En el Capitulo
Unoc se presentan los antecedentes tedricos sobre el estudio de la
forma y estructura de los arboles, y de las adaptaciones de éstas al

ambiente luminico. En el Capitulo Dos se describe la metodologla cue

se utilizé para evaluar la forma y estructura de los arboles, y para



medir la luz a través de un método directo y uno indirecto. Los
resultados del trabajo se presentan en el Capitulo Tres. El
Capitulos Cuatro contiene la discusi16n y las conclusiones derivadas

del estudio.

1.2 ANTECEDENTES

1.2.1 Estructura y ambiente luminico en una selva alta perennifolia.

Las selvas hiuamedas son las comunidades terrestres mas complejas
en su estructura tanto en el espacio vertical como en el espacio
horizontal.

Existe una diferencia de criterios en cuanto a la
estratificacién de la selva en un plano vertical, ya que hay quienes
opinan que no existen estratos sino mas bien que todo el dosel es un
continuo (cf. Popma et al., 1988). For 21 contrario, otros como
Longman y Jenik (1974) reconocen cinco estratos en el dosel forestal
de 1los :z-:=zgques humedos en general: estrato superior (por arriba de
los 25 m), estrato medio (10 - 25 m), estrato bajo (5 - 10 m),
estrato arbustivo (1 - 5 m) y estrato herbaceo (0 - 1 m).

Un factor que determina la estructura vertical y horizontal de
la selva es la perturbacion natural debido a 1la caida de ramas vy
arboles, dando origen a la formacién de huecos o claros en el dosel
de la selva madura. Basicamente, la falta de cohesidon y profundidad
del suelo en algunos sitios, lo somero de las rafces de los arboles y
la humedad alta pueden ocasionar gue un arbol caiga bajo la accidn de

los vientos (Brokaw, 1982b). Brolaw (198Za: 159) definid® a un claro



como "un hueco vertical por el gque el macroclima llega a una altura
no mayor de 2 m del suelo, siendo sus limites los bordes de las copas
de los arboles que rodean a la abertura del dosel". En los claros se
encuentran principalmente especies heliofitas age corta wvida,
mezcladas con arboles jovenes de especies mas longevas, y plantas
adultas que sobrevivieron a la formacion del claro.

Por lo que se refiere a la estructura horizontal, Whitmore
(1975) sugirido que se pueden encontrar basicamente tres zonas
estructurales distintas de vegetaciodn: fase de madurez, fase de claro
y fase de construccién. La fase de madurez esta constituida por los
&rboles emergentes y del dosel forestal, las lianas, epifitas vy
plantulas en el suelo forestal. La fase de claro esta constituida
por las especies pioneras colonizadoras y por un rapido crecimiento
de los arboles juveniles, mientras que la fase de construccit6n se
caracteriza por wun crecimiento acelerado de los Arboles y un
desarrollo con una mayor ganancia en la altura gue en el diametro del
tronco, al mismo tiempo que las copas tienden a ser estrechas y
alargadas. En esta fase se encuentra la mayor diversidad de especies
de la selva y no se puede reconocer una estratificacién vertical bien
definida {(Martinez-Ramos, 1985).

Respecto al ambiente luminico, en un sitico de selva madura la
luz solar decae exponencialmente a medida que atraviesa el dosel,
llegando al suelo s6lo entre 0.1Z y 1.9%4Z de la radiacién total
(Longman y Jenik, 1974; Kira, 1978; Bazzaz y Pickett, 1980). Para =l
caso especifico de la selva de los Tuxtlas, Iriarte (1987) midid en

el suelo forestal valores de 0.9%, 1.4%Z y 2.3% de luz, respecto a un

sitio abierto, dentro de un invernadero en un sitio de dosel cerrado,
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en época de lluvias, "nortes"” vy secas, respectivamente. El
incremento de luz en el sotobosgque durante la epoca de secas se
explica principalmente por la cailda de hojas del dosel forestal en
dicha época (Alvarez, 12285 en Iriarte, 1987) . As1 mismo, Fearcy

(1983, en Chazdon y Fetcher, 1984) dice que al sotobosgque llega entre

1.5% y 3.8% de luz, y que los "sunflecks" {(rayos de luz que penetran
la vegetacién vy llegan al suelo forestal) contribuyen con un 40% de
esta luz, alcanzando hasta un 804 en dias claros. Evans et al.

(1940) anteriormente habian estimado que los "sunflecks" contribuyen
con mas del S0% de la radiacién fotosintéticamente activa para las
plantas del sotobosque. Chazdon y Fetcher (1984), por su parte,
detectaron en La Selva, Costa Rica, que los "sunflecks", los cuales
generalmente tienen una duracidén menor que 5 min, representan el 5S5%
de 1la luz del sotobosque en la época de lluvias y el 77% en la de
secas, siendo mayor la cantidad de luz difusa que llega en la época
de 1lluvias que en la de secas, debido principalmente al &angulo de
incidencia solar.

Denslow (1980) afirma gue, =n term.nos generales, en los claros
la intensidad luminica y la duraciton de 1la luz es mayor que en el
sotobosque.

En general, los claros poseen una variacidén microespaciai de los
recursos mucho mayor gque la de los sitios cerrados (DBrfslow, 1980;

Chazdon y Fetcher, 1984).



1.2.2 Arquitectura de arboles.
1.2.2.a Aspectos generales.

La arguitectura de arboles es un conceptc muy amplioc y ha sido
estudiadoc baJo diferentes puntos de vista desde los intentos
iniciales por analizar la organizacidn de las partes de los &arboles.
Aqui se daré& primero un panotrama general de las formas en las que se
ha desarrollado el concepto por diferentes especialistas, asi como su
definicion.

Ern el MWebster's Ninth New College Dictionary (1983), la palabra
arguitectura se define como la "formacién o construcciéon debido al
resultado de un acto consciente. Una forma o estructura coherente o
unificada" (traduccion del autor). Esta definicién se refiere a algo
que tiene un diseno Gnico y con plan u objetiveo determinado.

White (1979) realizé una revision bibliografica muy amplia sobre
el tema, en donde se aprecia que la arquitectura de los arboles (sin
ser propliamente denominada arquitectura) ha sido concebida desde un
principio bajo un punto de vista mnduiar, tal como lo hicieron Lineo
y Darwin. Esta concepcion se refiere al estudio de los arboles a
partir de una construccién modular {(teoria modular), en la que la
estructura basica del 4&rbol y todas las plantas la constituye el
modulo, el cual esta formado por subunidades denominadas fitémeros o
metameras. La wunidad modular en si ha variado un poco en su
nomenclatura y estructura a lo largo de la historia, pero
recientemente White (1979) y Waller (1984) la han considerado como la
parte que corresponde a una hoja con su peciolo, la yema axilar y el
entrenudo. Los fitémeros o metameras se conectan linealmente en la

plants; y esto da origen a sistemas de ramificacién mas complejos. El



estudioc y el entendimiento del crecimiento y conformacion de la
planta desde un punto de vista modular permiten explicar las
adaptaciones de las plantas al medio (Lewontin y Levis, 19785 er
Sultan, 198&).

Una definicion "formal" o distinta de arquitectura, pero
aplicada al nivel de hoja, la proporciona Hickey (1973: 17). Este
autor utiliza la definicidén etimolégica del termino y la aplica a las
plantas de la siguiente manera: "el aspecto de la morfologia que se
aplica a la configuracién, en especial de aquellos elementos que
constituyen parte de 1la planta, sin considerar su histologia,
funcionamiento, origen y homologia". Fara este autor, el término
"denota la posicién y forma de los elementos que constituyen la
expresion externa de la estructura de la hoja, incluyendo su
venacion, margen, forma y posiciéon de las glandulas, debido a que
dichos elementos se encuentran organizados en patrones estructurales
definidos capaces de ser descritos".

Una definicion mas amplia la proporcionan Hallé t al. (1978:

75), quienes la definen como "ia expresion visible, morfologica, de
la huella génetica de un arbol en cualgquier momento". Estos autores
dicen que es un concepto estatico, por lo que para dar una vision mas
realista desarrollaron el concepto dinamico de ‘modelo
arquitectural’. A éste lo definen como el programa de crecimiento que
determina las fases arquitecturales sucesivas. Por esto, dicen,
‘arquitectura’ no debe ser confundida con los términos de “forma’ o©
‘fisonomia’, que son conceptos estAticos. De esta mane?a. Halle et
al. (197&) desarrollaron una categorizacion de la forma de

crecimiento de los Arboles en 237 modelos con base en criterios como



ciclo deé wvida de los meristemos y diferenciacién de los meristemos

vegetativos, considerando unicamente al crecimiento primario
ol

(extensién).

Retomando las concepciones de Halle t al (1978), bajo el

©

concepto de arguitectura se maneja que la expresion morfologica del
arbol esta genéticamente determinada, y que durante su desarrcllo se
pueden dar modificaciones por causas ambientales tales como
competencia, herbivoria, dado, estres, etc. que modifican la fTorma
pero donde el modelo nrigiqal no cambia IUhité‘19791.

Tomlinson (1987) define la arquitectura como la expresion
visible pero momentanea de la forma del arbol, la cual esta basada en
el concepto del modelo arguitectural.

Un enfoque diferente al de la teoria modular (sensu White, 1979)
y del de Hallé et al. (1978), 1lo proporciona P. White (1983) (autor
que no debe ser confundido con J. White). Este autor sefala que el
analisis morfolégico de Halle et al. (1978) es un analisis meramente
cualitativo, ya que esta basado solamente en aspectos relativos tales
como la descripcién verbal de las estructuras o su presenclia o
ausencia, pero no en datos cuantitativos o absolutos, como los serian
mediciones mas precisas del arbol y sus relaciones alométricas. FPor
ello, €1 sugiere que una visidn real del significado ecologico de la
arquitectura del 4&rbol puede lograrse solamente mediante un anélisis
que tome en cuenta medidas del tamafro del arbol, area foliar vy
crecimiento de ramas. En su opinidn, se requiere una definicidén mas
amplia de la palabra arquitectura que considere estos métodos. Far

su parte, Tomlinson (1987) opina que es necesario relacionar la



arquitectura de los arboles con aspectos ecoldégicos y mas funcionales
y_no simplemente descriptivos.

En relacitn a ésto, la arquitectura de arboles ha sido tambien
estudiada a traveées del andlisis del tamado y numero de partes.
Diversos autores se han enfocado sobre diferentes variables, como se
presenta a continuacidén.

Whitney (1974}, Steingraeber et zl. (1979) y BEorchert y Slade

o
(1981) analizaron la ramificacion de las copas a traves de un

algoritmo llamado ‘indice de bifurcaciéon® (ver Antecedentes 1.2.4).
kKempf vy Picket£'f1951), en un estudic de arguitectura de arbustos,
estudiaron las variables de longitud de las ramas de primero y
segundo orden, distancia entre ramas y los angulns de las ramas,
encontrando relaciones entre estas variables y el estadio sucesional
de las especies en cuestién. Honda (1%71) estudid los parametros de
longitud de la rama y angulo, y encontréd una fuerte relacitn entre
éstos y el patrén de ramificacién del arbol. Horn (1274), al definir
el arreglo de las copas en monocapa Yy multicapa, encontrd una
estrecha relacién entre el arreglo arquitectural y el ambiente
luminico en que se encuentra el individuo. McMahon y Kronauer (1976)
y Zimmerman (1978) propusieron gue para conocer la relacion entre la
estructura de un arboil y su funcién como soporte para la superficie
fotosintética, se requiere cuantificar dicha superficie, el tamafo y
los angulos de las ramas, adema&s de otros parametros de la
arquitectura del arbol.

Honda (1971) vy Fickett y Fempf (1980} propusieron gque la
descripcitn de la arqguitectura de un arbol debe incluir la

orientacion espacial de las partes lefosas de la copa del arbol, las



ramas y los parametros de arreglo como los angulos de las ramas, su
longitud, 1la distancia entre ellas, e incluso la asignacién de
biomasa a las distintas partes de la planta. White (1983) también se
refiric a la arguitectura de arboles como un fendmeno estudiado &
partir del tamafdo y forma de las hojas, area transversal del brote,
numero de hojas por brote y densidad de ramas. Nicola y Pickett
(1983) estudiaron la arquitectura adaptativa de arbustos a partir del
area foliar y biomasa de sus diferentes partes.

Fara completar &ste panorama general de la arquitectura de
arboles, faltaria por mencionar el estudio de la arquitectura a
nivel de comunidad. Hallé et al. (1978) sentaron las bases para la
extrapolacién del conceptoc de arquitectura del nivel de individuo al
de comunidad, a través de la definicion de conjuntos de Aarboles
relativamente homogéneos. Ellos clasificaron a los arboles en tres
categorias dependiendo de su historia de wvida: 1) arboles del
presente, todos aquellos qgue han alcanzado su maximo desarrollo, 2)
arboles del futuro, a los que les falta por crecer, y 3) arboles del
pasado, los que se encuentran e estado de degeneracion ya sea por
muerte natural o por danso fisico. Estos autores hacen una analcgia
de la arguitectura del arbol y el modelo arquitectural, con la
arquitectura del bosque y el modelo silvigenético (silvigénesis se
refiere al proceso de desarrollo de la arguitectura del bosque, Hallé
et al., 1978). En el caso del bosque, el modelo incluye una serie de
s1tios ©c estadicos sucesionales constituidos por arboles del presente,
del pasado y del futuro que van desarrollandose y cambiando el curso
de la comunidad. Con base en estos conceptos, Léscure (1978) vy

Oldeman (198Z), entre otros, han estudiado las comunidades vegetales
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en funcion de su arguitectura, ya que se propone que los cambios
sucesionales dependen de las diferentes fases arquitecturales que

presenta la selva.

1.2.2.b Relacién entre la arquitectura y ]l ambiente luminico.

En ésta seccidn se presentan antec=dentes acerca de la
variaciéon de los parametros estructursles gue nos ocupan en este
estudio en particular, en relacion a la luz como factor ambiental,
asi como de los métodos de estudio de estos parametros y la razon de
sSu usD. Para eilo se han revisado trabajos sobre la relacidn entre
la morfologia de la planta y la luz. Debido a que este es un campo
relativamente nuevo en la investigacién, la informacién bibliografica
acerca de todos los parametros morfolégicos gue agui se tratan es

escasa.

1.2.2.1 Diametro.

Se ha demostrado que, en general, el diametro de los arboles es
mayor conforme estos presentan un mayor vigor o desarrollo, tanto en
altura como en biomasa. Este mayor desarrocllo de las plantas en
biomasa y altura se presenta en la mayoria de los casos cuando éstas
disponen de abundantes recursos. Existen pocas referencias de
arboles tropicales que crezcan mas en altura y biomasa en sombra que
en sol. Nicholson (19603 vy Sasaki y Mori, 1981, en Augspurger,
1984) reportaron este comportamiento para algunas dipterocarpaceas.
Asi mismo, un mayor crecimiento en sombra que en condiciones de sol,
ésta representado por el fenétmeno de elongacién que se da en los

individuos Jjuveniles de muchas especies del =otobosque en selvas



humedas, como una estrategia competetitiva de la planta para alcanzar
mayor altura pero sin un incremento correspondiente del diametro.

Asi por ejemplo, Augspurger (1984) encontrd que 18 especies de
plantulas neotropicales crecen més en sol gque en sombra, tanto en
altura como en tasa de crecimiento, y Aminuddin (1982, en Iriarte,
1987) encontré que el diametro es mayor en plantulas de Dyera
costulata (un Aarbol emergente de la selva) que estan aproximadamente
a un tercio del nivel de la 1luz del dosel gque en las que estan en
sombra.

Por otro lado, se sabe que en troncos y ramas el diametro se
incrementa a razon de una potencia de 3/2 de la altura o longitud
debido a un estres fisico impuesto por el crecimiento (McMahon,
1975). Esto se debe a que mientras mas altura tiene la planta o
rama, se requiere mayor soporte fisico en la base, dando eso como
resultado el incremento del diametro. Sin embargo, este estrés
fisicoe debe ser mayor cuando el arbol presenta un mayor peso en la
copa por un mayor numero o0 desarrollo de ramas, lo que podria
producir un diametro mayor en comparacién con un &rbol de la misma
altura pero con menor carga fisica en la parte superior. For ello,
el incremento a razén de 3I/2 de la altura se veria alterado, dando
asi diferencias en diametro en dos individuos de la misma altura.
Esta situacién es facilmente observable comparando un arbol vigoroso
con mas hojas, mas ramas, mayor tamafo de ramas, etc., con otro de
la misma altura pero con menos vigor, hojas, ramas, etc.; el primero
tendra un diametro mayor.

Resultados mas cercanamente relacionados con la comparacion del

diametro entre distintos ambientes de la selva son los de King (1990)
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y Kohyama y Hotta (1990), guienes encontraron que en arboles
juveniles de la misma altura (entre 60 cm y 3 m aproximadamente), el
didametro de las especies tolerantes a la sombra o del dosel medio es
mas grande que el de las especies emergentes, debido a que las
primeras adoptan una arquitectura de lento crecimiento con diametros
de tronco mayores Yy coOpa extendida. Para el caso de bosques
templados, Arboles de sitios abiertos en Wisconsin, E.U., tienen un
didmetro mayor que los que crecen en sitos cerrados (Ek, 1974, en

King, 1990).

1.2.2.2 Namero de hojas.

Existe poca informacién sobre este parametro, ya que la mayoria
de los trabajos que estudian la supertficie fotosintetica de las
plantas se centran en parametros como el area foliar (AF), tamado de
la hoja y dinamica feoliar.

En cuanto al tamadoc de hoja, por ejemplo, existen varios
estudios que analizan los factores que la determinan. Entre ellos
sobrezale el de Givnish (1983), en el cual se plantean diferentes
hipotesis que explican la variacion en el tamafo de la hoja. Una de
éstas propone un modelo en donde el tamafo de la hoja maximiza la
ganancia neta de carbono a través de un balance de costo-beneficio
(transpiracién—-fotosintesis) cuando la resistencia de los estomas es
de moderada a alta.

Nicola vy Fickett (1983), en un estudio de dos especies
tolerantes y dos intolerantes a la sombra a lo largo de un gradiente
luminico, encontraron pocas diferencias i1ntraespecificas en el

tamafo de hojas que fueron debidas a la variacién de luz entre



sitios. Sin embargo, si hubo claras diferencias entre especies,

siendo mas grandes las hojas de las plantas tolerantes. Un resultado

similar fué obtenido por White (1983). A su vez, una comparacion de
dos especies arbustivas tolerantes a la sombra (Lindera benzoin ¥y

Viburnum acerifolium) mostrd una mayor plasticidad en la primera que

en la segunda en sitios cerrados; esto se explicéd como una mayor
cantidad o porcentaje de hojas grandes en este ambiente, debido al
efecto de sombra (Davidson, 1966).

Las variaciones del AF estan bien documentadas. El incremento
de la superficie foliar de individuos transferidos de regimenes altos
a regimenes bajos de luz es un buen indicador de aclimatacion a la
sombra. Las especies tolerantes generalmente muestran los mayores
incrementos (Evans et al. 19460). Sin embargo, Loach (1970) sugirid
que grandes &reas foliares pueden ser desventajosas para algunas
plantas de sombra debido al incremento de transpiracion de las hojas
grandes y delgadas. En otros trabajos, diversos autores como Evans y
Hughs (1961), Evans (1972), Jarvis y Jarvis (1964), Hutchings (197&),
y Levandowska y Jarvis (1977) se han referido al incremento del AF
especifica de especies tolerantes a la sombra y de arbustos de
ambientes luminosos a poco luminosos.

En el caso de plantulas de especies nomadas de la selva, Iriarte
(1987) encontré para Cordia megalantha que el AF y el crecimiento
relativo son mas grandes en claros que bajo el dosel y sitios
abiertos debido a la produccién de hojas, presentandose un fuerte
decremento del crecimiento relativo del AF en un sitic abierto. Por
otra parte, Omphalea oleifera presentd un AF mayor en sitios abiertos

debido a un namero de hojas ligeramente mayor en este ambiente, asi



como un tamafdoc promedioc de hoja mayor. Zagorin (19825 en Iriarte,
1987) también habia encontrado anteriormente en esta especie que la
produccion foliar disminuye exponencialmente con la sombra del dosel
forastal. Iriarte (1987 encontro tambien que Lonchocarpus
guatemalensis presenta una tasa de crecimiento relativo de AF mayor
en sitio abierto y en claro principalmente, pero con una tasa de
recambio alta.

En relaci1én con la dindmica foliar, Tinoco y Vazquez-Yanes
(1983) encontraron una tasa relativa de recambio neto de hojas y de
produccién de hojas mas alta en individuos de sol que en los de
sombra para FPiper hispidum, al igual que la tasa de absicion. Este
resultado 1lo explican como una posibilidad de mayor produccion de
hojas en ambientes expuestos al sol y por lo tanto un mayor recambio,
mientras que el individuo de sombra, al presentar una baja
produccién, no "se puede dar el lujo" de tener tasas altas de
recambio y abscision foliar, los cuales significarian un costo
metabélico alto. Entonces la estrategia adoptada es la de mantener
las hojas por mas -ier;o. Este hec!.. puede conducir a un numero
similar de hojas para ambos individuos en un tiempo dado.

Para el caso especifico del ndamero de hojas, Loach (1970)
encontréd que este parametro decrece con una reduccién de luz del 100
al 3% en plantulas de S especies de Arboles deciduos de Norteamérica.
White (1983) menciona que en especies deciduas, los arboles de sol
tienen mayor namero de hojas por rama que los de sombra. Quince
especies deciduas no tolerantes de Estados Unidos tuvieron una media
de 10.2 hojas por ramilla, mientras que en 27 especies intermedias vy

6 tolerantes hubo 5.9 y 4.1 hojas por ramilla, respectivamente.
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Augspurger (1984) menciona que, en general, las plantulas de 18
especies arboreas neotropicales presentan mayor numero de hojas en
sol que en sombra.

Por otro lado, Iriarte (1987) encontré que el ndmero de hojas
por planta en Cordia megalantha es mayor en un claro gue en un sitio
abierto y uno bajo el dosel, indicando un mayor crecimiento en claro
como parte de su estrategia regenerativa. Fara Lonchocarpus
guatemalensis (especie con hojas compuestas) y Omphalea oleifera,
encontro gue el namero de hojas también es mayor en sitio abierto, y
que las hojas presentaron una tasa de crecimiento también mayor. A
un arbol gue crece en la sombra parece beneficiarle tener pocas hojas
grandes, debido a que el tener mas hojas representa una mayor
inversién en sostén, es decir, en biomasa no asimilativa (Kohyama,

1987).

1.2.2.3 Cobertura de la copa.

En general, la cobertura foliar gue tiene un A&rbol esta
determinada por varias caracteristicas tales como el namero, tamafo y
arreglo de las hojas, y seguramente ninguno de estos parametros actua
de manera unica e independiente.

A pesar de ser un parametro menos preciso que el AF total, 1la
cobertura foliar puede ser un indicador de 1la extension de la
superficie de absorcién luminosa. En este sentido, la cobertura
foliar tiene un inconveniente ya que, por ejemplo, puede existir la
situacion de una cobertura foliar grande con un solo estrato de
hojas, y wuna cobertura pequefa pero con una multiestratificacién de

hojas que en total sume wuna superficie fotosintética mayor. Sin
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embargo, King (1990) y Kohyama y Hotta (1990) han realizado
comparaciones de la cobertura de arboles juveniles de 1 a 3 m de
altura entre varias especies, aidiendo este parametro de forma
similar a la adoptada en este trabajo (ver Metodos, seccion 2.4).

Sus estudios indican que las especies del sotobosque tienen una

cobertura mas extensa que las especies del daosel, y que posiblemente

ésta sea una medida para poder sobrevivir en ese ambiente.

En relacién con este parametro, Kohyama (1987) y Sakai (1987,

1990) mencionan, para el bosque lluvioso templado del Japén, que un

arbol que crece en sitio con luminosidad alta adopta una conformacion

de copa estrecha y mayor crecimiento en altura, mientras

sometido a la sombra de un dosel forestal presenta una

una altura menor. Estos autores también observaron que

con ramificacion monopodial-ortotrépica presentan

crecimiento en altura, mientras que las especies con

simpAdica-plagiotrépica son tipicas de los ambientes

sotobosque, donde presentan una mayor expansion del area

Esta relacicr

Hotta, 1990),

individuos juveniles. Finalmente, Ek (1974, en King,

copas mas extendidas en sitos abiertos que en

arboles de bosques templados.

1.2.2.4 Indice de bifurcacién.
El 1indice de bifurcacion (IB) es uno de los
importantes en el estudio de la estructura y conformacion

arboles, en particular del patréon de ramificacioén

que un arbol
copa ancha y
las especies

un sayor
ramificacién

sombrios del

asimilativa.

no parece darse en los bosques tropicales (Kohyama y
donde se presenta una mayor diversidad arquitectural en

1990) encontroé

sitos cerrados para

parametros mas

de los

(Whitney ,1976;
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Steingraeber et al., 1979; Borchert y Slade, 1981; entre otros). Este
parametro ha sido estudiado tanto a nivel adaptativo como a nivel de
variaciéon o plasticidad ambiental, aunque tambien se han dado
opiniones en contra de su utilidad (Borchert y Slade, 1981). Whitney
(1976) fué uno de los primeros en retomar el uso del IB para el
estudio de la ramificacion de los Arboles, ya que éste es un método
que originalmente nacidé en el estudio de la geomorfologia para el
analisis de la ramificacién de los rios (Steingraeber et al. 1979).

El IB es un valor numérico que indica el grado de ramificacion
de la copa de un arbel, y existen dos métodos para estimarlo: 1) el
método botanico (Borchert y Slade, 1981) y 2) el método de Strahler
(1957). Ambos se basan en el conteo de ramas de los diversos ordenes
de ramificacién de la copa, pero el primero en un sentido centrifugo,
es decir, del tronco central hacia la periferia, y el segundo en
sentido centripeto, de manera contraria al anterior.

En el meétodo de Strahler se designan las ramas terminales o de
la superficie de la copa como ramas de primer orden. Siguiendo en
sentido descendente (hacia el tronco), la rama que une a dos ramas de
primer orden se designa como de segundo orden. A su vez, la rama
inferior que sostiene a dos ramas de segundo orden se designa como de
tercer orden, y asi sucesivamente hasta llegar a asignarle el orden
superior al tronco. Cuando dos ramas de distinto orden convergen en
una rama parental, prevalece en esta el orden superior. Una vez que
se ha obtenido el namerc de ramas de cada orden de ramificacién se

obtiene el IB de dos Ordenes consecutivos por la formula de Strahler:



IB (n:n+l) = ———=——————— 1)
Nin + 1)
El IB constituye el cociente del numero de ramas (N) de un orden
(n) y el numero de ramas del orden superior (n+l).
El IBE total del =s=istema de ramificacion o de toda la copa del

a4rbol se obtiene por la formula de Motomurs (1947, citado en Whitney,

1976):
Nt - Nmax
IB=—- s e (2)
Nt - N1
donde:
Nt = numero total de ramas de todos los oOrdenes;
Nmax = ndmero de ramas del maximo orden, que en el método de

Strahler es 1gual a uno (el tronco);
N1 = namero de ramas del primer orden.

En otros términos, se resume comc:

Los botanicos han utilizado tradicionalmente el sistema
centrifugo (Wilson, 1944, en Borchert y Slade, 1981). Este tipo de
ordenamiento es isomorfico con el desarrollo del arbol, por lo tanto
el numero de ordenes refleja el orden cronoclogico de la formacion de
ramas, y la dinamica del sistema de ramificacion puede ser descrita

afadiendo segmentos de ordenes superiores despues de cada etapa de
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crecimiento. Mediante una grafica del logaritmo del numero de ramas
de cada orden contra el orden, se puede predecir el numero de ramas
a partir del numero de orden. Dicha grafica constituye un modelo
matematico gque describe el sistema de ramificacién, y que permite la
predicci6n del futuro'desarrolln del arbol.

En relacion a la funcionalidad del IBE, Leopold (1971} se refiriod
al principio de la igualdad de distribucion de energia y el principio
del minimo gasto de esta. Segun este autor, los valores del IB
representan un intento por lograr la colocacién de areas
fotosintéticas no azarosa Yy Ssin sobreposicion, Yy la necesidad ce
minimizar el gasto de energia en estructuras no fotcsintéticas.
Whitney (1976) apoya esta hipétesis al explicar los valores altos del
IB de las especies sucesionales tempranas.

Borchert y Slade (1981) opinaron que el método de Strahler es
inadecuado para caracterizar la ramificacién del arbol, debido a que
no predice su desarrollo tal como lo hace el sistema botanico. Sin
embargo, reconocen gque un método isomorfico con el desarrollo del
arbol esta limitado a su estudio durante los primeros afos de edad.

En cuanto al estudio del IEB a nivel interespecifico, Whitney
(1976) comparéd el patron de ramificaciéon en especlies deciduas
nativas de Norteamérica. El1 encontré valores significativamente
mayores de IB en las especies menos tolerantes a la sombra, y valores
menores para las mas tolerantes, concluyendo que la variacion del IB
a lo largo de un gradiente sucesional o© luminico podria ser
indicativa del grado en que una especle se aproxima al habito de

monocapa o multicapa. De esta manera, Whitney (1974) propone gue el



P es constante en la especie, y gQue es un indicador de la estrategisa
adaptativa de los arboles a los estadics sucesionales.

De manera similar, Steingraeber et al. (1979), con base en la
teoria de Horn (1971), sostienan gue las especles ploneras con una
distribucion de hojas en multicapa tienen valores altos de lE,
mientras que las especies de estadios sucesionales tardios con un
arreglo de hojas en uno o pocos estratos tienen un IBE bajo, es
decir, un patron muy biturcado. Estos autores opinan que existe
variacion en la disposicion de las hojas e 1ntercepciton de luz gue
favorece a las especies en diferentes microambientes, y que esta
puede estar correlacionada con diferentes genotipos o representar una
plasticidad fenotipica.

Una de las preguntas del presente trabajo se refiere a la
variaciéon que presenta el IB dentroc de una especie. Sobre este
punto, Whitney (1976) y Fickett y Kempf (1980) encontraron un valor

constante para Fraxinus americana. Este resultado, junto con gl de

Oohata y Shidei (1979, en Steingraeber et al., 1979) para Ruercus
pohyllyraeoides, de que -1 IB ro cambia dentro de la especie en
funcién de la cantidad de iuz, dio pie a apoyar la hipotesis de Horn
(1974, 1975) de que 1los arboles tienen una capacidad limitada para
modificar su arreglo foliar. Sin embargo, de acuerdo al trabajo de
Whitney (1974&), la valide:z de este resultado es dudosa debido a gue
esta basado en una muestra pequena de arboles, y Fickett y Kempf lo
explican debido a 1la limitada praferencia de habitats de Fraxinus
americans, si2ndo por esto una especle 1naproplaca para i estudio de
la plasticidad fenotipica relacionada con la ramificacion. Por otiro

lado, Steingraeber 2t al. (1979 si encontraron valores mayores de IB



en arboles de Acer saccharum desarrollados en sizio abierto, y
menores en arboles desarrollados en sitios de mayor sdad sucesional.
For 1o tanto, eilos concluyen que no se debe generalizar la
afirmacion que el IEB es constante =2n una =2specie.

FPara especies que comienzan su ciclo de wvida en la sombra vy
llegan Tinalmente al dosel abierto, ia estrategia podria estar
complementada por una wvariacion fenoctipica del sistema de
ramificacion como respuesta a cambios en el ambiente durante la wvida
del individuo (Steingraeber et al., 1979). Fosteriormente, Borchert
y Slade (1981) mencionaron en cuanto a la geometria adaptativa de los
arboles, gque existe una gran variacion fenotipica entre arpoles de la
misma especie.

Existe una alta correlacién directa entre el vigor del arbol y
el IB. Los IB de Aarboles vigorosos de sitios abiertos fueron
significativamente mayores que los de arboles que crecieron en sombra
(Steingraeber et al., 1979; PFPickett y kempf, 1980). For otro lado,
Tomlinson (1978, en Borchert y Slage, 1981) mostré cémo se reduce el

IB con 1la edad en el arbusto Aristotelia fruticosa debido a la

transici6n de ramas monopodiales a simpadiales y a un incremento en
la simetria.

En un estudio con especies arbustivas, Fickett vy Kempf (1980)
detectaron una ausencia de variacion del IB entre ambientes luminicos
y sombreados, explicando que posiblemente esto se deba a la menor
asignacion de biomasa a la estructura de ramificacion, lo cual impide
adoptar las estrategias de ramificacion que presentan los arboles.

Borchert y Slade (1981: concluyeron que el IB no parece sar

constante en la misma especis y en la copa del mismo arbol tanto a lo



largo del ciclo de wida como en un momento determinado. For esta
razon opinaron gque el IB ro es una herramienta util para cuantificar
la ramificacion del arbol vy como indicador de la geometria
adaptativa. Esta afirmacion la basaron en =21 hecho de que el
parametro 1gnora informacion bé&asica para caracterizar el modelo
arguitectural, tal como el tamaro de la rama, o si se trata de ramas
ortotropicas o piagiotropicas, parametros importantes en la
argquitectura del arbol (Halle et al. 1978). McManon y Kronauer (1976}
afirmaron gque cualquier sistema de ordenacion gue no contenga las
dimensiones fisicas del Aarbol como diametro, longitud de la rama,
etc., es insuficiente para estudiar el disero flsico mecanico.

Honda et al. (19€81) mencionaron que el IB tiene poca utilidad en
la interpretacién de la geometria adaptativa, ya gue varia mucho en
funcién del ambiente. A manera de conclusion, Barker et al. (1973),
McMahon v Kronauwer (1974) y Steingraeber et al. (1979) reconocieron
que todavia no se sape =n realidad cuanta y que tipo de informacicon
se requiere para caracterizar mejor la geometria adaptativa del

a*Ldi.

1.2.2.5 Distancia entre ramas y longitud de ramas.

En cuanto a la distancia entre ramas, existe todavia mucho menos
informacién que para las variables anteriores. kempf y Pickett
(1981) demostraron que las especies tolerantes a la sombra Lindera
benzoin vy Viburnum acerifolium presentan distancias grandes entre
ramas, asi como ramas mas largas, aparentemente como una medida para

evitar el sobrelapamiento de hojas.



Fickett vy kempf (1980) notaron aque la longitud de la rama, al
1gual que el angulio de la rama, difieren grandemente entre la parte
sombreada y la asoleada dentro de la copa de un mismo individuo de
GQuercus rubra. En el mismo trabajo estos autores realizaron un
estudio sobre arbustos de estadios sucesionales tempranos y tardios,
y encontraron longitudes de rama y distancias entre ramas mas cortas
en las especies tempranas que en las tardias, asl como un mayor
numero de hojas de tamafo pequeno. Asi mismo notaron una
compensacion de una distancia entre ramas grande con una longitud de
ramas cortas y angulo de ramas cerrados, para compensar el
sobrelapamiento de hojas. En Lindera benzoin se observd ademas que
los individuos con una distancia corta entre ramas presentaban ramas
largas, aparentemente mostrando wuna compensacion entre distancia
entre ramas y longitud de estas. Este trabajo demostro gque los
arboles de sombra tienden a disminuir la sobreposicion de hojas adan a
costa de una mayor inversién de tejido no fotosintético con ramas mas
largas y distancia entre ramas mas grande.

En Fiper hispidum (especie pionera de la selva)l, Tinoco y
Vazquez-Yanes (1983) encontraron que las ramas son mas largas en
condiciones de sol que de somora. Explicaron este resultado como
una respuesta de los individuos en el =sol, donde la competencia por
la luz para un mayor crecimiento requiere de la mayor extension
posible de las ramas, mientras que los de sombra se encusntran en
una situacion de sobrevivencia mas que de competencia, y por lo tanto
su estrategila consiste en mantener las ramas s1in gran inversion de

energia.



Steingraeber et al. (197%)y en un estugio morfometrico en
plantulas de Acer saccharum, encontraron una mayor long:itud de ramas
de primer orden en las plantas de un si1tio abierto que en las de
sombra, a la vez que Borchert & Slade (1781} encontraron la misma
tendencia en ramas de segundo Yy tercer orden en arboles de Fopulus
deltoides, ambas especies sucesionales tempranas.

Kempf y Pickett (1781) encontraron para algunos arbustocs que las
ramas de la parte externs, o de Ordenes iniciales (en el sistema de
Strahler), son las de mayor Iimportancia en Jlos parametros de
ramificacion fina como =son la longitud, angulo y distancia entre
ramas, mientras gue para las ramas proximales o de ardenes altos son
mas 1mportantes en el soporte de las ramas terminales. Fatrones mas
especificos en relacion a la distancia entre ramas fueron demostirados

por Kohyama (1980, en kuppers 1989) para Abies mariessil. Los

individuos juveniles de sol presentaron una distancia entire ramas
mucho mayor que los de sclobosgue como resultado de sus arquitecturas
en multicapa vy monocapa, respectivamente, asi caomo también una mayor

altura de la primera ram fFug: 1
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Fig. 1. Representacién diagramatica de la distribucion de las ramas
de i1ndividuos juveniles de Ablies mariessil de la misma altura en
un sitio abierto (izquierda) y 2n sotobosgque (derecha). Tomado
de kuppers (198%9: 377).

.23 Plasticidad fenotipica.

Futuyma (1986) ha definido el genotipo como el banco de
informaciotn del organismo heredado de sus progenitores para suo
desarrollo, y el fenotipo como la manifestacion de la interaccion de
esta informacion con los factores fisicos, quimicos ¥y biologicos -
el ambiente en un sentido wmuy amplic - que le permiten al genotipo
manifestarse en una serie de estados de desarrollo. De acuerdo con
este autor, debido a que los genes muastran sus efectos en el
fenctipoc via reacciones bioguimicas, las expresiones fenotipicas
estan sujetas al medio fisico y guimice en donde las reacciones
tienen lugar. 51 se caolocan individuos con &l mismo genciipo bajo un
espectro de condiciones ambientales, se encontrara que virtualmente

cada gen varia en cierto grado en expresion fenotipica. Cada



genotipo tiene su  propia norma de ‘reaccion, wuna variedad de
expresiones bajo diferentes condiciones ambientales. El mismo autor
afirma que muy frecuentemente, especialmente s1 21 ambiente fluctua
mucho, los genotipos con mas ventaja son aguellos cuya expresion
fenotipica wvaria de acuerdo a las condiciones prevalecientes (i.e.
mayor plasticidad). La wvariacion fenotipica comun es alrededor del
S al 10% de la desviaciton estandar de la media en la mayoria de los
caracteres. Se puede demostrar gue una fraccion de esta variacion es
debida al factor genstico (Futuyma, 1986); sin embargo,
frecuentemente los efectos endégencs y exdgenos son dificiles de
separar (Hradshaw, 1965).

Seqgun Bradshaw (1965), la plasticidad fenoctipica se refiere
anicamente a la variaciaon fenotipica exogena (efectos ambientales),
mientras que la variacidon endogena (desarrollo ontogenetico del
individuo, organizacion intrinseca) complica el estudio de la
plasticidad, ya que influye scbre la morfologila externa v observable
del i1ndividuo. Este autor (17965: 116) menciona que "la magnitud en
la que la + presidn de caracteristicas individuales de un genotipo es
modificada por diferentes ambientes, es una medida de la plasticidad
de esos caracteres. Un genotipo muestra plasticidad cuando su
expresion es capaz de ser alterada por influencias ambientales". Por
su parte, Schlichting (1986 la define como la habilidad de un
organismo 1individual para alterar su fisiologlia y morfologia en
respuesta a cambios en las condiciones del medio, v Sultan (198B6:
127 como "la variaclion en la 2¢presion fenotipica da un genotipo gue
ocurre en reépuesta a condiciones ambientales particulares y que

aumenta la capacidad del 1ndividuo de saobrevivir y reproducirse bajo



esas condiciones". Con esta definicion, vemos gue Sultan (198s)
subraya claramente que la plasticidad fenotipica puede tener
importantes consecuencias para la adecuacion.

La plasticidad puede se+ morfologica i(visible) y/o fisiologica.
De hecho, toda plasticidad morfologica es resultado de una previa
plasticidad fisiolégica (Bradshaw, 19635). For el contrario, la
estabilidad es la falta de cambio o0 alteracion ante cambios en el
ambiente, y es adaptativa, aunque la plasticidad (o falta de
estabilidad), también puede ser adaptativa en muchos casos (Bradshaw,
1965). La estabilidad también puede ser comparada con la homeostasis
de un caracter (Bradshaw, 1965), y la homeostasis a cierto nivel
puede alcanzarse a través de la plasticidad a niveles Jjerdrguicos méas
bajos (Rode, 1983). La plasticidad actia en una etapa determinada
del i1ndividuo y sobre caracteres determinados, y la plasticidad de un
caracter puede inducir, al mismo tiempo, la homecstasis de otro
(Bradshaw, 1943).

Originalmente se pensaba que mientras mas largo es &l proceso de
desarrollo de un caracter (como el desarrollo de un meristemc), mas
grande es el grado de plasticidad que puede presentar, debido a gue
el ambiente actua por mas tiempo. Lo contrario ocurria en eventos
rédpidos tales como la produccion de una flor o fruto, o el desarrollo
de un primordio (Stebbins, 1950). Sin embargo, Bradshaw (19635)
presenta ejemplos experimentales que han descartado esta hip6tesis,
considerando que la duracion del desarrollo de la estructura de la
pianta no es determinante en la plasticidad del caracter, sino gue

mas bien esta esta controlada geneticamente.



Se na demostrado que 1a capacidad y amplitud de respuesta de [a
plasticidao feriotipica estd determinada por el genctipo de ese
carécter y no por el ambiente en si (Schlichting, 1986; Sultan,
1986) . Esta amplitud puede ser mayor que la respuesta fenotipica,
debido a las limitaciones en el individuo de tipo arquitectural o
recursos del medio (Schlichting, 1984 . e esta manera, la
plasticidad fenotipica, o un caracter plastico, puede ser adaptativa
si esto le confiere ventajas al i1ndividuo, ¥ya que s1 un genotipo
tiene exito en el medic debido a su plasticidad fenotipica, este va a
ser seleccionado y eventualmente incluido en el acervo genetico
(Bradshaw, 1945; Schlichting, 1986).

A pesar de que se ha considerado la frecuencia génica como el
principal mecanismo de adaptacién de la las poblaciones de las
plantas al medio, diversos autores han reconocido a la plasticidad
fenotipica como un mecanismo alternativo de ajuste ambiental (cf.
Sultan, 19846). Esta plasticidad presenta ciertas caracteristicas
ausentes de los ajustes geneticos, tales como los cambios inmediatos
reversibles a traves de procesos fisziologicos que dan resultado a
nivel morfologico durante el ciclo de vida de las plantas (Bradshaw,
1965) .

Rothstein (1973, en Veneklaas, 1985) y Pianka (1978) sugieren
que la magnitud de 1la variacion fenotipica es proporcional a la
amplitud del nicho explotado por la especie, de acuerdo con el modelo
de wvariaciton del nicho. Mooney vy West (1944) compararon la
fotosintesis y respilracion de clnco especles de diferente origen,
encontrando la mayor respuesta en plasticidad en las especies que

presentaban la mayor distribucicn natural.
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For otro lado, Sultan (1986) hizo una diferenciacion entre los

terminos "“adaptativo" (adaptive), y "“adaptado" (adapted). Un
caracter adaptativo le confiere un beneficio al organismo en relacion
a su situaci6n ambiental actual, mientras que un caracter adaptado es
aquel que ha sido el producto de una seleccién natural a lo largo de
varias generaciones, es decir, que fue adaptativo en el pasado y por
lo tanto seleccionado naturalmente. Adaptado, dice, se refiere al
origen causal de un caracter en la historia evolutiva, mientras que
adaptativo no nos dice nada acerca del origen del caracter, sino que
habla del valor actual en un determinado ambiente.
En muchos casos, las fluctuaciones grandes en un caracter debido a
fluctaciones en el ambiente puede considerarse como una falta de
adaptacién; el genotipo involucrado esta mal adaptado al ambiente
(Bradshaw, 19&5). Por ejemplo, las plantas que crecen bien con
determinada radiacién luminica y son llevadas a un sitio con escasa
1luminacién como el sotobosque de la selva y crecen menos, son
plantas cuyo genotipo del crecimiento esta mal adaptado a condiciones
de sombra. Por lo tanto, mientras mas plastico es un caracter, se
corre el riesgo de que esté menos adaptado a ese ambiente.

Loach (1967) encontrd que especies de arboles deciduos de
Norteamérica intolerantes a la sombra presentan una mayor reduccidn
en la maxima tasa fotosintética cuando crecen en la sombra.
Igualmente, el indice de area foliar (LAR, por su nombre en inglés)
presenta una mayor plasticidad cuando las plantas crecen en sombra
gue en sol (Loach, 1970). Woods y Turner (1971, en Veneklaas, 1985)
y MWallace y Dunn (1980) encontraron una mayor plasticidad en la

abertura estomatica en las especies tolerantes a la sombra de los



géneros Cornus y Acer, que en el genero i1ntolerante Liriodendron.
Jackson (1967) encontro mayor plasticidaa =2n el grosor de la hoja en
especies intolerantes de arboles deciduos.

En el casoc especifico de la selva humeda, se ha obserwvado una
mayor plasticidad fenotipica en las especies tipicas de o comunes en
claros, que en las especies tolerantes a la sombra. Fetcher et al.
(1983, en Veneklaas, 1985), habian planteado 1la hipbtesis de que
Heliocarpus appendiculatus (una especie pionera) tendria una menor
respuesta plastica a cambios en la condicién de luz gque Dipteryx
panamensis (una especie que depende de claros para alcanzar el
dosel) . Sin embargo, sus experimentos mostraron una mayor
plasticidad en Ha appendiculatus para la mayoria de las
caracteristicas morfolégicas. A pesar de esto, ellos concluyeron que
la plasticidad no esta necesarilamente relacionada con la
sobrevivencia, debido a que D. panamensis (menos plastica) no
presentd mortalidad, mientras gque en H. appendiculatus la mitad oe
las plantas murieron en el tratamiento de sombra a pesar de su
elevade respues” i flastica.

Strauss y Bazzaz (1991) observaron en una selva en Costa Rica
tanto una mayor plasticidad como un mayor potencial de aclimatacion
en la tasa fotosintética y asimilacién neta en especies de claros que
en las tolerantes. Pseudolmedia oxyphyllaria, por ejemplo, una
especie considerada por estos autores como tolerante-ela ‘sombra, no
mostrd plasticidad en estos caracteres. )

Jefftries (1984) reconocio dos tipos de plasticidad: la
plasticidad discreta (polimorfismo, como las hojas diméorficas o los

cambios en la expresion sexual) y plasticidad continua (cambios en el



numero y tamaso de organos). En malezas anuales se ha observado un
mayor ajuste en el tamafo de las metameras thoja + i1nternodo) gue en
su numero (Meerts y Vekemans, 1991; Ramakrishnan, 1960, en Meerts y
Vekemans, 19%91).

Cuando las fluctuaciones del ambiente duran igual o mas gue el
ciclo de vida de la especie, la respuesta a dichos cambios es mas
facilmente explicable a través de un peolimorfismo, en donde el morfo
de un alelo prevalece sobre los otros morfos, aunque en las
generaciones subsecuentes éste sea el menos adaptado a los otros
ambientes en particular. De esta manera, en las especies del dosel
superior e intermedio de la selva, s6lo puede actuar la plasticidad
fenotipica ya que estas especies experimentan distintos ambientes a
lo largo de su ciclo de vida. Jain (1979) cita tres estudios en los
géneros Avena, Bromus y Limnanthus (dos pastos y una hierba anual).
En cada género se estudiaron dos especies, encontrando que en cada
uno, una especie presentd gran polimorfismo, mientras que en la otra
la variaciétn fenotipica fué muy grande, presentandose de esta manera
dos mecanismos alternativos de adaptacién, i.e.,plasticidad
fenotipica y variacion genetica.

Finalmente, la aclimatacién es la adaptacién a un nuevo
ambiente, después de haber estado expuesto el caracter a un ambiente
previo (Bradshaw, 1965). Aqui se incluyen los cambios que se
producen en un fenotipo ya expresado, generalmente a nivel modular
(hoja), ya sea en desarrollo o ya desarrollado, y que puede estar
limitado por procesos bioquimicos, fisiologicos o morfologicos
(Strauss y Bazzaz, 1991). Para Smith (1982), la aclimatacién es un

proceso que constituye la habilidad de las plantas individuales a



2, ,uszarse  Tisiologicamente s fluctuwaciones del ambiente. Far atr o
iado, la adecuacién puede ser detinida, segun Sultan (19846), como ia
adaptaci6n ge un organismo & su ambiante, 1o cual resulta en un exito

relative por medio de su sobrevivenclia y potencial reproouctivo.

1.3 OBJETI/O8 E HIFOTESIS

El objetivo principal de este trabajo fué determinar la relaci6n
que guardan las divetsas varliables de arqu:i:tectura con la
disponibilidad de luz en los distintos ambientes de la selva alta
perennifolia en individuos Jjuveniles de tres especies arboreas.

Los obietivos particulares consistieron en determinar la
relacién que guardan =1 diametro, numero de hojas, cobertura foliar,
altura de la primera rama, distancia entre ramas. longituc de la rama
e indics de bifurcacion, con la disponibilidac de luz a lo iargo o2
un gradiente luminico de la selva.

Fa .. +a. firn, se plantearon las siguient=s preguntas. Las
especies arboreas que en su estado juveni1l se encuentran ampl!iamente
distribuidas en la selva, <ipresentan una plasticidad o ajuste a nivel
morfolégico—arquitectural al ambiente luminico?. S1 la presentan,
Len cual caracter o parametro la presentan, a gue orado vy en gque

sentido™ LQue ventajas pueden estos ajustes conterir a la planta?.



Hipotesis.

Las hipotesi= planteadas en este trabajo estan basadas
principalmente en la revision bibliografica realizada, aungque en
algunos casos tambien estan apoyadas en obserwvaciones de campo.

La hipotesis general en este trabajo es que las especies
estudiadas presentan cierto grado de plasticidad fenotipica en su
estado Jjuvenil en lo que se refiere a su arguitectura, debido a su
amplia distribucidén en este estado de desarrollo, lo cual les permite
sobrevivir en diferentes ambientes luminicos.

En lo que se refiere al diametro, debido a la estrategia
tolerante a la sombra de los arboles de sotobosque, y de competencia
de los arboles de claros, se esperaba encontrar diametros mayores en
los individuos de sombra que en los de sol, como resultado de su
menor crecimiento en altura y mayor crecimiento de grosor del tronco
y lateral de la copa.

En cuanto al numero de hojas, se esperaba gue éste fuera igual! o
menor en individuos de sombra gque en los ge sol, ya que hasta el
momento no existe evidencia de que individuos de sombra tenga mas
hojas que los de sol.

Respecto a la cobertura foliar, se esperaba wuna tendencia en
individuos de sombra a tener una mayor cobertura foliar que en
individuos de sol de la misma altura. Esta hipotesis se basa en la
necesidad de expandir la superficie foliar en individuos que viven en
el sotobosque, en condiciones de menor competencia, conformando una
estructura en monocapa para captar la mayor cantidad de luz posible.
En contraste, los individuos de sol sufren una mayor competencia y

disponen de menos espaclo para eipandir su copa hacia los lados, pero



pueden colocar sus hojas en estructura de multicapa debido a la mayor
radiacion existente. De acuerdo a los planteamientos de King (1990)
y tonhyama y Hotta (19%9.), se pretendia ver si el individuo puede
adoptar una estrategia similar a la observada a nivel de especie, en
cuanto a una mayor cobertura toliar en ambientes sombrios.

For otro lado, se esperaba que para los Aarboles de sombra
existiera una limitada produccion de ramas en la parte baja, siendo
mas comun el alargamiento del tallo en altura por el fenomeno de
etiolacion, dando estoc una mayor altura de la primera rama que en los
arboles en sol. En estos ultimos, por el contrario, la abundancia
de luz si permite a la planta mantener ramas en la parte baja. La
observaci16n de campo gque apoya esta hipétesis la constituye el hecho
de que en algunas especies arboreas, incluyendo a las aqui
estudiadas, el crecimiento en etapa de plantula y Jjuvenil hasta
cierta altura se debe principalmente a una elongacion del tallo en el
meristemo apical, unicamente con la presencia de unas cuantas hojas
en la parte apical o terminal superior del tallo, sin la produccion
de ramas. Esto, a su vez, tiende a una estructura de la copa en
monocapa para el ambiente sombrio y en multicapa para el ambiente mas
luminoso, lo cual, ademids de ser claramente observable en la
practica, coincide con la teoria de Horn (1974) para la morfologia de
la copa de los arboles.

En lo que se refiere a la distancia entre ramas, se esperaba gque
la distancia fuera mayor entre las ramas en los individuos de sombra
como medida para reducir el sombreado y sobrelapamientoc de hojas.

Para 1la longitud de la rama, durante la =2tapa juvenil en un

sitio abierto, el Aarbol asigna mas recursos al crecimiento en altura
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que a la expansitén de su copa, como resultado de una estrategia de
competencia. En un sito de sombra, en cambio, se da una estrategia
de estrés luminico en donde el &arbol, mas que crecer en altura, se
beneficia al crecer hacia los lados y mantenerse en el sotobosque.
En el campo se observaron ramas mas largas en individuos de sombra
que en los de sol.

Con base en la informacion presentada en la seccion 1.2.2.b de
este capitulo, se esperaba encontrar indices de bifurcacion mas altos
en los individuos en sitios abiertos, 2 1indices de bifurcacidén mas
bajos en los individuos en sitios cerrados. Esto se deberia a una
mayor ramificacion de primer orden en los ambientes mas luminosos,
como una estrategia para desplegar una mayor superficie foliar. Esta

hipétesis también esta basada en observaciones de campo.
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CAPITULDO DOS: METODOS

2.1 DESCRIFCION DEL AREA DE ESTUDIO.

El trabajc se realizo en la Estacion de Biologia Tropical "Los
Tuxtlas", reserva natural del Instituto de Biologia de la UNAM
localizada a 33 km al norte de Catemaco, vy a 4.5 km de la costa del
Golfo de Mexico, en el sur del estado de Veracruz y al oriente de la

Sierra de Los Tuxtlas (Fig. 2).
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Figura 2. Localizacién del area de estudio. Fuente: Antnimo, 1989.



La altitud en los terrenos de la estacion va de 150 a S30 m
S.N.M.. El presente trabajo se realizd solo en la parte Este de la
reserva, que es la de menor altitud. La regi6tn posee un clima
calido y humedo. Las temperaturas maxima y minima son 29°C y 17°C,
respectivamente (promedios mensuales), y la temperatura media anual
es de 23.7 "C (Lot-Helgueras, 1976). La época de lluvias va de Jjunio
a febrero y la de secas de marzo a mayoj sin embargo, son usuales
lluvias durante todo el aro.

La precipitacion media anual es de 4900 mm, el 154 de la cual se
debe a los "nortes" que ocurren durante el invierno. Estos son
vientos humedos que alcanzan velocidades de hasta 80 km/h, los cuales
tienen un papel importante en la dinémica estructural de la comunidad
debido a las aberturas gque producen en el dosel por la caida de ramas
y arboles (Martinez-Ramos, 1985).

[El sustrato geoldgico es de origen volcénico y data del
Ter't:l'...-lr'io Superiorji sin embargo, la altima erupcion del volcan de San
Martin (el m&s alto de la regidén con 1700 m s.n.m.) fué en 1793. El
sustrato lc forman rocas basdlticas y andesiticas nezcladas con
cenizas volcanicas. Los suelos son latosoles de migajon arcilloso,
de color moreno rojizo y con una profundidad variable, pH acido de
5.1 a 6.9, eutréficos con gran cantidad de materia organica (5.3%

seqgun Bongers et al., 1988).
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2.2 FLORISTICA Y ESTRUCTURA DE LA SELVA DE LOS TUXTLAS, VER.

La selva de Los Tuxtlas se clasifica como selva alta

perennifolia (SAF) (sensu Miranda y Hernandez X., 19&83), y su

localizacion (18°34'-18°*3&'N y 95°04'-95°09°W) esta cerca del linité
norte neotropical de distribucion de las selvas de este tipo (Lot-
Helgueras, 1974). De acuerdo con este autor, este tipo de vegetacion
presenta variantes en estructura y composicién debidas principalmente
a la wvariacion en topografia y a la presencia de comunidades
secundarias producto de perturbaciones naturales o de origen humano.

Se han reconocido alrededor de 818 especies de angiosparmas,
helechos y grupos afines para esta selva dentro y en las
inmediaciones de la estaciéon (Ibarra y Sinaca, 1987), faltando
todavia por encontrar un 104 mas segun estos autores. Las especies
listadas pertenecen a 118 familias, de las cuales las mejor
representadas son: Orchidaceae (60 especies), Compositae (59
especies), Leguminosae (54), Folypodaceae (50), Rubiaceae (40),
Euphorbiaceae (24), Moraceae (20), Gramineae (16) y Lauraceae (15),
entre otras. Dentro de estas familias se pueden encontrar mas de 150
especies arboreas (Estrada et al.,1985).

La fisonomia, estructura y composicion floristica de una
hectarea fué estudiada en detalle por Bongers et al. (1988), quienes
encontraron lo siguiente. La selva presenta un dosel cerrado a los
30-35 m de altura. El B89.4% de las especies son perennifolias, 25.4%
presentan hojas compuestas y B80% tienen hojas en las clases de
tamafo notofila y mesofila. La estructura de la selva se caracteriza

por una densidad relativamente baja (2976 individuos con un diametro
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a la altura ael pecho (DAP) : de 1 cm, v 246 individuosz con un DAF
de 10 cm por hectarea). En dicha hectarea se encontraron 234
especles, ge las cuales 35.1%4 fueron arboles (129, 9.4% arbustos,
3.4°% palmas, 20.1% lianas, 6.8%4 hierbas vy Z.1% de una forma de vida
que no pudo ser determinada. Ademas encontraron 58 espscies de
epifitas y hemiepifitas.

Aun cuando Fopma et al. (1988) afirman que en un sentido estricto no
exlste estratificacidon en la selva de Los Tuxtlas, la estructura de
la comunidad se caracterliza en general por una dominancia relativa de
Astrocaryum mexicanum en el sotobosgue, Pseudolmedia oxyphyllaria en
las capas intermedias y Nectandra ambigens en el dosel superior. En
Estrada et al. (1985) se anaden a las anteriores: Faramea
occidentalis y Psychotria spp. en el estrato inferior (O — 10 m.);

Quararibea funebris, Croton nitens, Guarea glabra y Stemmadenia

donnell-smithii en ~: zstrato medio (10 — 20 m.); y Foulsenia armata,
Dussia mexic-—-, 7o o “nanax athoreus, Omphalea oleifera, Fterocarpus

rofiral y Pl

“eum, entre muchas otras, en 2]l estratoc

super:or ¥ 3= Algurncs sultados diferentes de dominancia de
szzpecies Dpos Bstrato se  enw o 3 =1 ¢ lores (1971), FiAero et al.
(1977) y Carabias (1979), lo cual 1ndica wuna gran variabilidad

floristica local. Por arriba de los 40 m s6lo se presentan las copas
de arboles emergentes, particularmente del genero Ficus.

En cuanto a la estructura horizontal de la selva, en 1979 las
fases estructurales madura, claro y de construccion eran de un 774,
&% y 17% de la superficie respectivamente (Torquebiau, 1981).

Finalmente, la tasa de renpovacién (definida como el tiempo que

transcurre entre dos claros en un mismo si1tio de la selva) calculada
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para la selva de Los Tuxtlas fue de 138 anos (Bongers et al., 1988).
Por lo tanto, en comparacitn con otras selvas humedas, esta selva
presenta: 1) caracteristicas fisonomicas foliares similares, 2) una
baja diversidad, 3) una baja densidad, 4) un area basal similar, y 5

una tasa de renovacién baja (Bongers et al 1988).

2.3 ELECCION Y DESCRIPCION DE LAS ESFECIES.

Se requerian especies que presentaran individuos en todos los
distintos ambientes de la selva, de modo que se pudiera encontrar
cierta plasticidad fenotipica, y que a su vez tuvieran requerimentos
de habitat mas o menos similares para que se pudieran comparar las
caracteristicas de las especies entre si.

Las especies elegidas fueron Pseudolmedia oxyphyllaria Donn.
Sm. , ("tomatillo") de 1la familia Moraceae; GBGuamia sp. (especie
todavia no determinada y posiblemente no descrita), anteriormente
reportada para la estacién como Sapranthus microcarpus ("colorado'),
de la familia Annonaceas (Ibarra y Sinaca, 1987), y Trophis mexicana
(Liebm.) Bur., ("ramonciilo"), tambien de la familia Moraceae. En
lo sucesivo y por razones practicas, las especies elegidas, se
nombraran dnicamente con el epiteto generico.

Estas especies corresponden a las estrategias de historia de
vida nomada (Pseudolmedia’, pionera (Trophis’) y tolerante (Guamia),
segun la clasifticacion de grupos de convergencia ecolagica de

Martinez—-Ramos (1983).
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También se requeria que las especies presentaran una alta
abundancia de individuos juveniles a lo largo de todo el gradiente
ambiental de la selva, para disponer de una muestra suficientemente
grande de individuos a estudiar. El hecho de encontrar una
distribucion mas amplia para estas especies en estado juvenil en
comparacién con otras, hace pensar en la posibilidad de que exista
cierta plasticidad fenotipica o capacidad de aclimataciéon que les
permite explotar los distintos ambientes de la selva en dicho estado

de desarrollao. Por otro lado, también se requeria que los individuos

poseyeran cuando menos dos ramas. Trophis mexicana €s una especie
dominante en el estrato bajo y medio arbérec , FPs lmedia

oxyphyllaria en el estrato bajo, medio y alto, y Buamia sp. en el
estrato bajo (0 - 10 m), (Flores, 1971; FPifero et al., 1977;
Carabias, 1979; Martinez-Ramos, 1980; Bongers et al., 1988).

Las siguientes caracteristicas morfologicas para individuos
adultos fueron presentadas por Ibarra (1985):

Pseudolmedia oxyphyllaria Donn. Sm.- FPlanta dioica. Arbol de 20
- 25 m de altura (max. 30), ¥y 30 - S0 cm de DAP. Contrafuertes
insinuados de 30 - S0 cm de altoy 4 a & por tronco. Tranco
cilindrico de corteza lisa, parda o pardo grisacea. Exudado pardo
claro cambiando a pardo oscuro. Copa relativamente abierta,
redondeada, con ramas cercanas entre si y mas o menos horizontales.
Hojas simples, alternas, peciolo con exudado pardo palido al
desprenderlo del tallo. Froduce drupas de 12 - 18 mm de largo, de
color anaranjado a rojo y semillas esféricas, blanco amarillentas, de
11 - 13 mm de largo. Florece de febrero a abril o mayo y fructifica

de abril a mayo.
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Guamia sp..- Arbol de 3 - 7 m de altura (max. 10 m) y de 8 - 18
cm de DAP, sin contrafuetes. Tronco cilindrico recto de corteza lisa
parda o negruzca cuando humeda. Copa redondeada, densa y con las
ramas en espiral, muy cercanas entre si y con apariencia verticilada.
Hojas simples, alternas, verde grisaceo, con & - 8 (-10) venas
secundarias. Infrutescencia con 5 - 7 frutos individuales de 2 - 3.5
mm de largo, pardo verdoso a negruzcos y de 4 — 8 semillas por fruto.
Florece y fructifica en forma irregular a loc largo del ado.

Trophis mexicana (Liebm.) Bur.- Flanta dioica. Arbol de 5 - 7 m
de altura (max. 12 m) v 7 — 15 cm de DAP, sin contrafuertes. Corte:za
lisa, verde grisdcea y exudado transparente. Copa redondeada,
ligeramente abierta. Hojas simples con 7 - 9 venas secundarias.
Infrutescencia de 4 — 7 mm de largo, con drupas de color rojo y negro
al secar. Florece de enero a mayo y fructifica de abril a junio. Su
latex transparente es la caracteristica mas sencilla para su

reconocimiento.

2.4 ELECCION DE LOS INDIVIDUOS Y MEDICION DE LAS VARIABLES

Originalmente se pretendié trabajar con una muestra de 100
individuos por especie, distribuidos a lo largo de todo el gradiente
ambiental, simplemente por considerarse un tamafo suficientemente
grande de muestra para poder apreciar una respuesta de plasticidad
fenotipica de 1ndividuos de distintos microambientes. Fara
determinar el tamafo de muestra no se utilizd ningun procedimiento

estadistico.
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La eleccion de individuos se realizo mediante un +ecorrido
dirigido a lo largo de las veredas de la zona mas cercana a las
instalaciones de la estacion. Fara seleccionarlas, se utilizo como
criterio gque tuvieran entre S0 % 250 cm de altura, y que estuvieran
aparentemente sanos Yy sin ningun dafo fisico. Debido a que no fue
posible completar los 100 individuos en el a&area de trabajo, para
Pseudolmedia se marcaron 28 1individuos, para Guamia B85 vy Darg
Trophis B4.

En cada individuo de las tres especies se midieron las
siguientes variables (entre paréntesis se incluyen las abreviaturas
usadas para referirse a ellas): 1) altura total (ALT), Z) diametro
del tronco a 30 cm del suelo, usando un vernier (DIAM), 3) ndamero de
hojas mayores de 3 cm de longitud (NH), 4) los didmetros mayores de
la copa para calcular el area de la cobertura foliar (COB) (método
similar al utilizado por Kohyama, 1987), 5) distancia entre las ramas
principales a lo largo del tronco (DR), &) longitud de cada una de
estas ramas unidas al tronco (LR), 7) altura de la interseccion al
tronco de la primera rama, de abajo hacia arriba (AR) (Fig. 3).
Adamas se conto el numerc de ramas de cada orden de ramificacion para
la obtencion del indice de bifurcacién mediante 2l método de Strahler
11957). De aqui se obtuvo el numero de ramas totales (NT) y el
numero de ramas del primer orden (N1) (Fig. 4). Para el caso del
nimerc de hojas, se fijo un tamado minimo de 3 cm de largo debido a
que con un tamafo menor, las hojas todavia no estaban completamente
desarrol ladas.

En cuanto al IB, como se vié6 en la seccién 1.2.4, existen dos

métodos para su obtencion. Agqui se utilize el sistema de Strahler



(1957) simpiemente porque se sncontro mas comodo para el conteo del
numerc de ramas por orden, ya que se realiza de la periferia hacia el
tronco, mientras que el método botanico es del tronco hacia la
periferia. Ademas no se pretendia seguir la evolucion o el
desarrollo del IB a futuro, para 1lo cual se hubiera requerido

utilizar el sistema botanico.

Diemetro de la copa (COB)

e ittt ]
T
1
Ne. de hojas :
(NH) ;
!
i
:
Distancie entre ramas i
(DR) :
| Altura (ALT)
!
. i
. |
1
1
—~a i
) :
Longitud de la ramd Y Diametro (DIAM) i
(LR) [} >Altura de la 12 rama JI-

L L =3 (AR

Figura 3. Variables morfologicas (y sus abreviaturas) incluidas en
este estudio.
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Figura 4. Ramas de primer orden (numeroc 1), y ramas totales (NT)
que es igual a la suma de las ramas de todos los ordenes.

2.5 ESTIMACION DE ABERTURAS DEL DOSEL FORESTAL

Con el proposito de analizar la posible relaciéon luz -
arquitectura con base en la estructura espacial de la selva, se
practic6t una estisaciétn de la abertura del dosel forestal arriba de
cada individuo para tener una estimacion de ia 1luminacién potencial
relativa sobre un i1ndividuo, a traveés del metodo que a continuacion
se describe.

La estimacion de la abertura del dosel forestal se hizo mediante
apreciacién visual, calculando una proyeccion vertical en forma
conica desde el individuo seleccionado hasta una altura de 25 m.
Esta proyeccién conica se hizo a un Aangulo de 22.5° respecto a la
vertical con la ayuda de un clinémetro. De esta manera, a la altura
de 25 m, que es la altura a la que se estimo el primer valor de

abertura del dosel, se cubria un Aarea circular con un diametro



aprox1madgdo de Z1 a1 (tan 22.5* x 5 = 10.5923 10.52 x 2 = Z1.4 m'. Las
esI1maciones se hicleron para las alturas 20, 1o ¥y 3 ®m WWiz. 5. BSe
trabajo con un angulc e Z..2° cCcebico & Gué a .3 altura ce ZE m. lz=

huecos Jei dosel gue se estimaron no excadian este anaulc.
Altura (m)

820 %

r2s

Figura 5. a) angulo de proyeccion cénica, y b)) estimazi16n de

los porcentajes oe aberturas del dosel.

La abertura c2. agosel en cada estrato considerado se calcuio
estimando visuaimente el porcentaje de la superficie o area del

TirIulc 1magiTiavlo Que D>Iupsbs =i follaje de los arboles.
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Con el proposito de obtener un valor comparativo de la luz
proveniente de la parte superior de cada individuo. estos porcentajes
se combinaron de la siguiente manera. Considerando que sobre la capa
de follaje superior llega un 1004 de 1luz, este porcentaje se
multiplicé por el porcentaje de cobertura de la primera capa, éste a
su vez paor el de la segunda capa, y asi sucesivamente hasta que
finalmente se multiplico por el porcentaje de la dltima capa de
follaje o estrato inferior. De esta manera, el valor final dependio
del numero de capas determinado arbitrariamente y del porcentaje de
abertura de cada una. En la Tabla 1 se presenta un ejemplo de estos

calculos, basado en la Figura S.

Tabla 1. Ejemplo de los calculos para la estimacion
de las aberturas del dosel.

Capa de vegetacion Altura Abertura del Operaciones
aproximada dosel aritméticas
{m) (%)
Superior 25 80 100% x .BO = BO%
Media superior 20 &0 80%L x .60 = 48%
Media inferior 10 0 48%4 x .90 = 43.2%
Inferior S {0 43.2% x .90 = 3B.9%

Valor final = 38.94 de iluminacién
relativa
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2.6 MEDICION DE LA LUZ

2.6.1 Antecedentes

La actinometria es el estudio de las mediciones de la cantidad
de luz absorbida por una solucion quimica (Borrel, 1980). El sistema
més wutilizado es la actinometria quimica, en donde se da una
formacién de productos y un consumo de reactivos como resultado de la
incidencia de luz. El rendimiento de formacién de un producto es el
nuameroc de moles que se faorman por cada Einstein de radiacion de
determinada longitud de onda absorbido (un Einstein equivale a una
mol de fotones). El uso de los actintmetros en el campo de la
ecologia se remonta a 1957 y 1959 por Maas y MWesthoff,
respectivamente (Pierik, 19635).

Una de las sustancias quimicas utilizada en métodos
actinométricos es el antraceno. Los métodos basados en el antraceno
funcionan como una integracién de moléculas (Dore, 1938, en Pierik
1965), ya que el compuesto absorbe energia luminosa para unir dos
moléculas de antrac2no. Fritzehz (1807, en Pierik, 1965), sintetizo
el dimero diantraceno a partir de una soluciétn de antraceno disuelta
en benceno, irradi&ndola con luz solar. El proceso fotoquimico de la
reaccién se basa en la dimerizacién activada por moléculas de luz,
siendo la reaccién como sigue: una excitacion por cuantos de luz en
el antraceno forma un dirradical en las posiciones 9 y 10 de la
molécula, la cual al chocar con una molécula de antraceno no
excitada, forma un dimero (diantraceno). La reaccion s6lo se puede

llevar a cabo en ausencia de oxigeno.
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La formacion de diantraceno a partir del antraceno es
directamente proporcional al nuamero de moles de 1luz absorbidos
(Pierik, 1965) . Suzuki (1943,1949,1950, citados en Pierik, 1965)
reporta que la absorcion del antraceno es abajo de 1los 390 nm, con
maximos a los 359 nm y 378 nm, siendo la luz ultravioleta la
responsable de la dimerizacién. Bokhaorst (1970) reporta los
siguientes puntos de extincion para el antraceno: Max.: 359.5 y 378.5
y Min.: 349.5 y 3468.5 nm. Por lo que respecta al diantraceno, este
tiene su absorciton a una longitud de onda diferente al antraceno, por
lo que no interfiere en las lecturas del compuesto original.

Con esto se puede ver que la longitud de onda de absorci6n del
antraceno estd casi en su totalidad en el espectro ultravioleta, la
cual no se utiliza durante la actividad fotosintética de la planta.
Sin embargo, en un ensayo realizado por F. Bongers y J. Popma (datos
no publicados) con la ayuda de un fotémetro, se mostrd que la
extincion de la radiaci6n ultravioleta en el follaje de la selva es
proporcional a la extincion de la radiacion fotosintéticamente activa
(RFA) (Fig. &). De esta manera es posible evaluar la disponibilidad

de la RFA para las plantas.

2.6.2 Aplicaci6Gn del sétodo del antraceno para la medici6on de luz.
Para la estimacion de la disponibilidad de luz en el interior de
la selva, se& midi6 la concentracion de antraceno en solucion antes y
después de ser expuesta a la 1luz mediante un espectrofotémetro
Bausch—-Louds Spectronic 21, con un ancho espectral de banda 10 nm.
Se utilizd benceno como disolvente, adn cuando Mustafa (1952, en

Pierik, 19465) menciona que existen otros disolventes para este



compuesto tales como xileno, tolueno, alcohol etflico, acido acetico
y nitrobenceno, entre otros. La eleccion se basé en su alta
solubilidad (7.5 g de antraceno / 100 ml de bencenoc) que es mayor que
la de los disolventes anteriores, y en su pico de longitud de onda de
absorbancia (280 nm), el cual esta por debajo del pico del antraceno

y por lo tanto no interfiere en las lecturas.

300+
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Figura &. Relacion entre la radiaciton fotosintéticasente activa
(RFA) y la radiaci6n ultravioleta (V) en la selva de los
Tuxtlas. Fuente: F. Bongers y J. Popma, datos no publicados.

Inicialmente se midioé la absorbancia N una serie de

concentraciones en un rango de longitud de onda que sirvid para
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determinar la mejor concentracion (.05 g/l de benceno) para aobtener
el espectro de absorbancia del antraceno (Faig. 7). Esta
concentracion resultd la mas adecuada ya que era la que proporcionaba
el espectro mas amplic de absorbancia para este compuesto. Ademas,
este mostréd un rango de absorbancia (A) similar al citado por la

literatura.

A
2.0
1.0
0.5-
0.251
335 340 345 350 355 360 365 370 375 380 385 390

Longitud de onda (nm)

Figura 7. Espectro de absorcién para el antraceno a una concentracion
de 0.05 g/1, en unidades de absorbancia (A). La flecha indica la
longitud de onda seleccionada.

Con base en esta curva de absorbancia se selecciono la longltud
de onda de 370 nm para realizar las lecturas (flecha en la Fig. 7},
gque es el punto mas cercano a la longitud de onda de lecturas

realizadas en otros estudios. Una vez determinada la longitud de
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curva de

onda para las lecturas, se procedid a elaborar una
calibraci16n de la absorbancia como funcion de la concentracion de
(Fig. 8). La grafica se hizo mas detallada para la region

antraceno

mas

sensible de la curva (Fig. 9).

A
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.'r’-'
1.84 1:‘:
i
!
i
!
1.04 /
]
0.5 fi
3
riou 0.05 0.1 0.2 05 0.8
Concentracion de antraceno (g/!)
Figura 8. Curva de calibracién de Absorbancia (A) como funcién de la

concentracion de antraceno.
selecciond una concentracion de .06

Con base en la Figura 9 se
se encontraba en una regidn mas sensible de Absorbancia

g/l, la cual
a los cambios de concentracitn, pero al mismo tiempo suficientementes
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alta como para que no se agotara el antraceno durante la exposicion a

la lu=z.
A
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Concentracion de antraceno (g/1)

Figura 9. Curva de calibracion de absorbancia (A) como funcidn de
la concentracitn de antracenao, para la parte del rango que
es mas sensible a la concentracién.

Fara las labores en campo, se utilizaron tubos de ensayo de 17
ml, wsandose un tubo por cada i1ndividuo a estudiar. Los tubos se
llenaron completamente con la soluci6n de antraceno. Freviamente se
fij® un alambre en cada i1ndividuo, y en el se sujeto el tubo con la

soluci1dn, procurando que su exposicidn no se obstruyera por alguna
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hoja < rama, sSl1no0 que recibiera la mayvor cantidad de luz difusa y
directa. La solucion se expuso durante 3 dilas para cada especie 32—
34 h/luz). Para ello los tubos se colocaron entrs las ve:O0 y las
07: 0 hrs y se levantaron despues cde: ocultamiento del sol,
aproximadamente a las 1B:00 hrs del tercer dia. La colocacién de los
tubos se reali1z6 en dos etapas debido a la imposibilidad de hacerlo
al mismo tiempo para todos los 1individuos, lo cual hublera sido
deseable. For ello, los de Pseudolmedia se colocaron un dia y los
correspondientes a las otras dos especies al dia siguiente.

Con la intencién de conocer la radiacién total que habia llegado
durante el experimento vy poder comparar los valores de las tres
especies durante los tres dias de exposicion, se colocaron tubos en
un s1tico completamente abierto (sitio control) y se tomaron lecturas
de la radiacion totai con un fotometro marca Licor calibrado en
Einsteins/m2.

Una wvez finalizada la exposicion de la solucién, los tubos se
colocaron en refrigeracion, aproximadamente entre 5° y 7°C, para
evitar la reversion del diantraceno sintetizado, y la congelaci6n del
Benceno, lo cual ocurre a 4°C. Posteriormente los tubos se
traslagdaron a la Ciudad de Meéxico en una caja refrigerante con
interior negro para evitar la penetracion de la luz. Las mediciones
de absorbancia por medio del espectrofotometro se realizaron en el

Laboratorioc de Microbilologla de 1a Facultad de Ciencias, UNAM.
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2.7 FRECONGCIMIENTO DE LAS FASES SUCESIONALES

Con el objeto de hacer una comparacion argultectural de los
1ndividuos por tipo de estado sucesional de la selva, tal como un
si1tio de selva madura, un sitio de fase de construccion, y un claro,
se consideraron los sigulentees criterios. Fara delimitar los
claros se utilizd la detinicion de Brokaw (198:2a) (seccion 1.2.1).
Los sitios de selva madura se reconocieron por la presencia de un
dosel superior cerrado, mientras gque los sitios de estructura
intermedia se reconocieron por presentar un dosel superior abierto,
pero con la presencia de un dosel medio o medio superlor mas O Menaos
cerrado. La presencia de especies pioneras también ayudo en el

reconocimiento de la fase de desarrollo de los sitios.

2.5 ANALISIS DE RESULTADOS

El analis:is estaclsti-c de las wvariliables arquitecturales en
relacion a la luz consistido en la comparacion entre las medias de
sitios de luz contrastante mediante la prueba de t de Student, y
mediante correlaciones lineales entre las variables arquitecturales
y el gradiente luminico. Debido a que se disponia de un cumulo de
mediciones a lo largo del gradiente luminico, se aplico un analisis
de correlacidn entre la luz y la variable de respuesta para cada uno
de los parametros utilizados. Fara ello se utilizo 1a correlacion

lineal paramétrica de Pearson (Steel y Torrie, }a



Freviamente a la aplicacion de estas pruebas, se realizd un
analisi1s de los datos en unos cuantas variables tales como ALT, DIAM,
NH, DR y LR, para corroborar que presentaran una distribucién normal.
Los anaiisis se realizaron con 21 paquete estadistico SAS (S5AS Inst.
Inc., 1985) en el equipo de computo !BM 4341 del Centro Cientifico
IBM de Mexico.

Con estas pruebas estadisticas se realizaron tres tipos de
andlisis. El primerc se hizo & partir de la correlacitn entre las
variables de marfologia y la luz relativa para todos los individuos
de cada especie. En el segundo se compararon las wvariables de los
individuos con mayor exposicion de luz (de claros grandes y bordes de
selva), con las de los 1individuos de sitios cerrados, los cuales a
pesar de ser pocos, podian mostrar diferencias notables de
comportamiento debido al contraste de ambientes. El tercer analisis
consistitd en la comparacidon de alrededor de 25 individuos de sitio

cerrado con un numero similar de individuos en siti1o intermedio.
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CAFITULDO TRES: RESULTADOS

3.1 DISPOSICION ESPACIAL DE LOS INDIVIDUOS Y AMEIENTE LUMINICO

Los valores de radiacion total para 1los dias en gue se
expusieron los tubos de Pseudolmedia fueron de 50 Einsteins/m2, y
62.5 Einsteins/m2 para Guamia y Trophis. Los valores reales de
absorbancia para cada i1ndividuo se convirtieron a valores relativos
de luz (LUZREL), utilizando estos datos de radiacion total con el
objeto de poder comparar los datos de luz para las tres especies.

En los Apéndices 1 y 2 se presentan los valores de absorbancia y
relativos de luz para cada individuo. Estos se convirtieron de
absorbancia a valores relativos de luz de la siguiente manera:

- Para Pseudolmedia, LUZREL = (1.444 - absorbanc:ia) /50

- Para Guamia y Trophis, LUZREL = (1.444 - absorbancia)/&2.5
donde: 1.444 es el valor de absorbancia de la concentracidén inicial
de antraceno; absorbanciz =25 el valor de absorbancia final para cada
individuo; y 50 y 62.5 son 1los valores de radiacion total en
Einsteins/mZ para los dias en los que se realizaron las mediciones.
Los valores resultantes se wmultiplicaron por 1000 para hacer mas
facil el manejo de los datos. De esta manera los valores de luz que
se presentan en lo sucesivo son relativos porque estdan ponderados por
el valor acumulado de luz durante el experimento, y sus unidades son
unidades de absorbancia/Einstein/m2.

Los valores de LUZREL obtenidos fluctuaron entre 0 y 9.88 para

Pseudolmed:ia, entre O y 9.66 para Guamia, y entre O y 1B.0&6 para
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Trophis. En valores absolutos, estas cifras equivalen
aproximadamente a un rango de 0 a 19.3 Einsteins/m2 para
E;igﬂglmgﬂ;;. de O a 18.87 para Guamia y de U a 35.27 para Trophis.

Tomando en cuenta que el vaior de LUZREL total acumulado durante los
tres dias del experimento fue de 25.6 unidades, los valores maximos

de cada especie corresponden al 38.6, 37.7 y 70.5% de la radiacion

total sobre el dosel forestal para Fseudolmedia, Guamia y Trophis
respectivamente. De esta manera se tuvo una estimacion de la

cantidad ge luz que llegaba a los i1ndividuos mas expuestos.

Los individuos de Pseudolmedia y Guamia expuestos a mayor
radiacion (9.88 y 9.66, respectivamente) correspondieron a claros
grandes, mientras que el de Trophis (18.06) se encuentraron ubicados
en el borde de la selva, donde hay mayor exposicion a la luz.

Noventa porciento de los individuos se agruparon entre O y & de
LUZREL, vya que los que tuvieron valores de luz superiores fueron
individuos que se encontraban en sitios muy iluminados tales como
claros grandes o bordes de la selva (Figs. 10, 11 y 12 para
Pseydolmedia, Guamia y Trophis respectivamente).

Para las tres especies, los individuos con valores de O a 2 se
encontraban dGnicamente en sitios de selva madura o dosel cerrado.
Los 1ndividuos con valores de 2 a é estaban distribuidos en los
siti1os de estructura y edad intermedia, y los individuos con valores
de 4 a 6 se encontraban uUnicamente en claros. De esta manera se
tuvo la distribucién de frecuencia de individuos por tipo de sitio

(Fig. 13).
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Como se puede apreciar en las Figuras 10, 11 y 12, las especies
en general presentan un rango de distribucion muy amplio (0 a 18
unidades de LUZREL) dentro de la selva; sin embargo, la mayor
abundancia de individuos se presentc en los sitios de estructura

intermedia (2 a 4 unidades de LUZREL).

3.2 RELACION ARQUITECTURA - AMBIENTE LUMINICO.

Exi1ste una alta correlaciétn entre la altura de las plantas y la
mayoria de las variables arquitecturales analizadas en este estudio
(Tabla 2); por lo tanta, éstas se ven fuertemente influenciadas por
la altura de los individuos cuando se analizan en relacién a la
intensidad luminica como se hace en el presente inciso. Para
minimizar este efecto, los valores de las variables se ponderaron
obteniendo indices de arquitectura en relacion a la altura,
dividiendo el wvalor real de la variable entre la altura del

individuo.

3.2.1 Correlaciones entre variables arquitecturales y la luz.

En la Figura 14 se muestra la relacién entre los valores relativos
de luz y el grado de abertura del dosel a partir de todos los datos
de abertura estimadas para las tres especies. Se observod una relacién
directamente proporcional entre @stas dos variables a pesar de gue

eéxiste una dispersion de los puntos muy alta (r2 = 0.289).
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Trophis mexicana en Los Tuxtlas, ver., PMaxico. N =
£403 r2 = 0.28%9; p = 0,01
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La correlaci16n entre los valores relativos de luz (LUZREL) y la

abertura de! dosel (DOSEL) fue de rZ = 0.28 en Pseudolmedia y rz =
U.E3 en Troph:s, (p = 20005 y 0,001, respectivamente’; vy para

BGuamia la correlaci6n no fue significativa (p = 0.08).

En cuanto a la correlacion de la argquitectura con la
disponibili:dad de luz (Taola 3), en Pseudolmedia no se presentarcn
correlaciones significativas entre 1la arquitectura y la luz vy
abertura del dosel. En Guamia solo se obtuvo correlacidn de la
argquitectura con la abertura del dosel para las wvariables de
diametro, cobertura foliar, numero total de ramas, longitud de la
rama e indice de bifurcacion; mientras gue en JTrophis solamente se
obtuvieron correlaciones significativas entre la arquitectura y la
luz relativa para las variables cobertura foliar, numero de hojas,
ramas de primer orden, numero total de ramas e indice de bifurcacion.

El indice de bifurcacion fué la udUnica wvariable que presents una

correlacion negativa con 21 gradiente luminico en los dos casos.

3.2.2 Comparaciétn de individuos en sitios extremos.
El numero de individuos para la comparacion de individuos en
sitios extremos fué de 11 de sitio cerrado y 11 de sitio abierto

para Fseudolmedia, S en sitio cerrado vy 6 en sitio abierto para

Trophis, y 15 en ambas condiciones para BGuamia, a excepcion de
algunos casos que se indican.
Los valores de LUZREL para 1los individuos comparados de cada

especie se muestran en la Tabla 4.
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Tabla 3. Coeficientes de cortrelacion (r) para las variables de
morfologla ponderados con la altura y luz. El numero entre
parentesis i1ndica 21 nivel de significancia. DOSEL = grado de
abertura del dosel; LUZREL = wvalores relativos de luz. Las
correlaciones significativas se resaltan en negritas.

Pseudolmedia oxyphyllaria Guamia sp. Trophis mexicana
LUZREL DOSEL LUZREL DOSEL LUZREL DOSEL
DIAM/GLT 0.19 0.17 0.04 0.41 0.10 -0.008
nN.s. n.s. n.s. (0.0001) N.s. n.s.
COB/ALT 0.08 0.19 0.06 0.53 0.28 O.11
N.s. n.s. NeS. (0.0001) (0.01) N.S.
NH/ALT 0.07 0.17 0.11 0.19 0.34 0.17
N.S. N.S. N.Sa N.S. (0.001) N.S.
AR/ALT -0.17 -0.08 .01 -0.13 0.03 -0.12
N.s. N.s. N.S. N.S. N.S. n.s.
DR/ALT 0.08 -0.03 -0.05 —-Q.15 -0.16 .09
n.s. NnN.s. n.s. n.s. n.s. N.S.
LR/ALT 0.17 0.05 -0.003 0.41 -0.12 -0.10
n.s. n.s. N.s. (0. 0005) n.s. n.s.
N1/ALT 0.04 0.03 0.18 0.19 0.38 0.12
n.s. Nn.s. MaSa n.s. (0.0003) n.s.
NT/ALT 0.04 0.09 0.19 0.23 0.37 0.08
n.s. nN.s. nN.s. (0.04) (0.0007) Nn.s.
IB/ALT G.14 0.11 -0.14 -0.22 =0.29 -0.07
n.s. n.s. N.s. (0.04) (0.008) n.s.
n =100 n = 100 n=87n=87 n = 87 n = 87

Para estos individuos se graficaron los promedios de las
variables de arguitectura para el tipo de sitio (Figs. 15 a 17).

De estas graficas se desprende que, en general, no hay
diferencias arguitecturales entre individuos de sol y de sombra a
excepciﬁﬁ de los casos que se indican, debido a gque existe una gran

variabilidad en los valores de arguitectura an un mismo ambiente,
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ademas de gque en muchos casos se llegan a presentar valores similares

de arqgquitectura para individuos de sitios distintos (Tabla S).

Tabla 4. WValores relativos de luz en uni:dades de
absorbancia/Einstein/mZ, para i1ndividuos de las tres
especies en condiciones extremas de luz. Sombra = dosel
cerrado, Sol = dosel abierto.

Fseudolmedia oxyphyllaria Guamia sp. JIrophils mexicana

Individuos Sombra Sol Sombra Sol Sombra Sol

1 O 4.08 o 3.28 0 4.2
2 ] 4.26 o 3.3 0 5.2
I 0.14 4.28 Q 3.3 v} 8.17
4 1.1 4.4 o} 3.44 0.06 18.0
S 1.4 4.5 o 3.47 == AT7.7
=) 1.48 4.56 ] 3.6
7 1.6 4.7 0 )
8 1.7 4.86 L] .78
? 1.76 i ] 3.93
10 1.88 5.96 0 4.1%
11 1=% 9.88 [¢] 4.22
12 [¥] 4,33
13 o} 4.54
14 Q 4.59
15 0 .66
Fromedio 1.15 5.18 0 4,21 0.012 g.81
Se encontraron diferenclas significativas solamente respecto al
namero de hojas, numero total de ramas y longitud de la rama en

Trophis,

y para el indice de bifurcacién en Pseudolmedia (Tabla 5).
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Figura 17. Pseudolmedia oxyphyllaria. El numero entre paréntesis
indica el numero de individuos, y la linea vertical equivale a s.

3.2.3. Comparaciton morfolégica entre individuos de selva madura y
sitio intermedio.

Para la comparacién de las caracteristicas arquitecturales entre
los individuos de los grupos de selva madura y sitios intermedios, se
compararon 20 1ndividuos para Pseudolmedia y Guamia, y 25 individuos
para Trophis. Los individuos correspondientes a sitios intermedios
se obtuvieron mediante una seleccién al azar de entre el total de
individuos muestreados para este tipo de ambiente. El sitio de
sombra tuvo un valor promedio relativo de luz de 1.08 y =1 intermedio
de 2.71. Estas cifras corresponden aproximadamente a un S.0% vy

12.0%, respectivamente, de la luz gque llega al dosel forestal.
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Tabla S. Comparacion de las variables arquitecturales entre sitios
de dosel cerrado y abierto para las tres especies
estudiadas en Los Tuxtlas, Ver., Méexico.

Variable Tipo No. de _
Arquitec-— de daosel observa- X = t p
tural ciones

Trophis mexicana

DIAM/ALT Cerrado S 0.062 0.00g

Abierto =3 0.071 0.021 -0.945 n.s.
COB/ALT Cerrado 8 0.182 0.279

Abierto & 0.241 0. 1469 -0.438B n.s.
NH/ALT Cerrado S 0.288 0.161

Abierto & 0.592 0.256 -2.288 0.047
AR/ALT Cerrado 9 0.574 0.161

Abierto & 0.526 O. 162 0.482 NeSa
DR/ALT Cerrado = = =

Abierto = = = -
LR/ALT Cerrado 2 0.45 0.01

Abierto 2 0.225 0.08 4.88 0.039
NT/ALT Cerrado S 0.136 0.061

Abierto & 0.225 0.058 —-2.462 0.036
N1/ALT Cerrado < 0.092 0.036

Abierto & 0.21 0.16 -1.957 n.s.
IB/ALT Cerrado = 0.024 0.004

Abierto & 0.019 0.007 1.254 n.s.

Pseudaolmedia oxhyphyllaria

DIAM/ALT Cerrado 11 . 063 0.01

Abierto 11 0.066 0.01 =0.197 n.s.
COB/ALT Cerrado 11 C.327 0.176

Abierto 11 0.421 0.191 -1.166 n.s.
NH/ALT Cerrado Bl 0.535 0.34

Abierto 11 O.b6 0362 -0.429 n.s.
AR/ALT Cerrado i1 0.56 0.115

Abi=rto 11 0.5 0.19 G. 905 n.s.
DR/ALT Cerrado 11 Q.04 0.026

Abierto 11 G.07 0.06 -1.453 n.s.
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Tabla 5. (Continuacion).

Variable Tipo No. de .
Arquitec- de dosel observa- X S t ]
tural ciones
LR/ALT Cerrado 9 0.176 0.065

Abierto 11 0.196 0.032 -0.877 n.s.
NT/ALT Cerrado 11 0.21 Da. 122

Abierto 11 0.20 0.103 0.037 N.S.
N1/ALT Cerrada 11 0.152 0.086

Abierto 11 0.15 0.062 0.085 n.s.
IB/ALT Cerrado 11 0.02 0.005

Abierto 10 0.04 0.031 -2.296 0.033

Guamia sp.

DIAaM/ALT Cerrado 15 0.086 0.02

Abierto 15 0.07 0.01 1.111 n.s.
COB/ALT Cerrado 14 0.56 0.49

Abierto 15 0.479 0.26 0.578 N.S.
NH/ALT Cerrado 15 0.781 0.436

Abierto 15 0.8355 0.444 -0. 46 N.S.
AR/ALT Cerrado 15 0.428 0.172

Abierto 15 0.436 0. 156 -0.11 Nn.s.
DR/ALT Cerrado 12 0.047 0,02

Abierto 14 0.042 0.01 0.575 N.S.
LR/ALT Cerradao 11 G.268 0.07

Abierto 15 0.258 0.07 0.359 NeSa
NT/ALT Cerrado 15 0.21 0.149

Abiarto 15 0.23 0.09 -0.785 n.s.
N1/ALT Cerrado 15 0.29 0.21

Abierto 15 0.34 0.01 -0.5805 n.s.
IB/ALT Cerrado 15 0.035 0.032

Abierto 15 ©.025 0V.012 1.1%2 NeSa
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Figura 20. Fseudolmedia oxyphyllaria. El1 namero entre pareéentesis
indica el namero de individuos, y la linea vertical equivale a s.

En este analisis no se encontraron diferencias significativas
entre sitios para ninguna de las variables de arquitectura estudiadas

en las tres especies (Figs. 18, 19 y 20, y Tabla 6).
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Tabla &. Lomparacion de las variables arquitecturales entre sitios
Je dosel cerrado y dosel de estructura i1ntermedia, para las
tres especlies estudiadas en Los iuxtlas, Ver., Mexico.

Variable Tipo No. de _
Arguiltec- de dosel observa- A S £ P
tural ciones
Trophis mexicana
DIAM/ALT Cerrado 25 QL1862 0.018
Intermedio 26 0.171 0.021 —0.95 n.s.
COB/ALT Cerrado 25 0.182 0.279
Intermedio 26 0.241 0.169 -0.428 n.s.
NH/ALT Cerrado 25 0.298 0.261
Intermedio 26 0.492 0.256 —Z.28 Nn.s.
AR/ALT Cerrado 25 0.674 O.161
Intermedio 26 0.326 0.162 -0.482 n.s.
DR/ALT Cerrado - - -
Intermedio - - - -
LR/ALT Cerrado 23 0.452 0.21
Intermedio 22 0.235 0.2& -3.88 n.s.
NT/ALT Cerrado 25 G.136 0.261
Intermedio 26 0.245 0.158 -2.82 n.s
N1/ALT Cerrado 25 0.492 G.136
Intermedioc 26 0.421 0.16& —X .57 N.S.
IB/ALT Cerrado 25 ©.424 0.024
Intermedio 26 0.319 0.047 1.254 n.s.
Pseudolmedia oxhyphyllaria
DIAM/ALT Cerrado 19 0.4465 0.11 .
Intermedic 19 0.366 0.21 -0.17 n.s.
COB/ALT Cerrado 19 0.327 0.178
Interaedio 19 0.421 0.191 -1.16 n.s.
NH/ALT Cerrado 21 0.335 G.31
Intermedio 21 0.62 0.362 -1.429 n.s.
AR/ALT Cerrado i9 0.36 0.15
Intermedic 19 0.34 0.19 ~-0.905 n.s.
DR/ALT Cerrado 19 .58 C.26
Intermadio 19 Q.57 0. 06 -1.531 n.s.
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Tabla &. (Continuacion).
Variable Tipo No. de -
Arquitec- de dosel observa- X S t [
tural ciones
LR/ALT Cerrado 19 V. 476 0.65 CE

Intermedio 19 0.396 0.032 =-0.97 n.s.
NT/ALT Cerradco 19 0. 21 0.122

Intermedio 19 0. 30 0.103 0.371 n.s
N1/ALT Cerrado 19 Q.352 0.18&

Intermedio 11 0.25 0.062 0.851 n.s.
IB/ALT Cerrado i9 0.22 0.05

Intermedio 20 0.14 0.031 -2.906 Nn.s

Guamia sp.

DIAM/ALT Cerrado 15 0.186 0.2

Intermedio 15 0.27 C.11 2.11 N.s.
COB/ALT Cerrado 14 0.26 0.49

Intermedio 15 0.379 0.26 0.568 nN.s.
NH/ALT Cerrado 15 0.281 0.436

Intermedio 15 0.335 0.44 -0.4462 N.S.
AR/ALT Cerrado 15 0.428 0.172

Intermedio S 0.436 0.156 -0.123 n.s.
DR/ALT Cerrado 17 U. 147 0.2

Intermedio 19 0.042 .17 0.475 n.s.
LR/7ALT Cerrado 11 0.168 U.27

intermedic 135 0.258 0.07 0.379 nN.s.
NT/ALT Cerrado 1S 0.31 0.149

Intermedio 15 0.23 0.19 =-0.75 N.s
NL/ALT Cerrado 15 0.39 0.21

Intermedio i .34 G.11 -0.651 n.s.
IB/ALT Cerrado 15 U. 135 0,32

Intermedio 15 0. 125 0.012 Y122 nN.s
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3.3 RESUMEN DE RESULTADOS

Los primeros anadlisis (Figs. 10 a 14) son de tipo descriptivo
pera de gran valor, ya que muestran la distribucion de los individuos
a lo largo del gradiente luminico.

El primer analisis comparativo, sobre la correlacion de la
arquitectura de los individuos y la luz, esta basado en una muestra
de tamafo grande, lo cual estadisticamente es de gran peso. Se
encontraron algunas correlaciones significativas entre las variables
de arquitectura y el gradiente de luz (Tabla 3).

El segundo andalisis se basa en la comparacién de individuos de
sitios contrastantes (dosel cerrado y dosel abierto, Tabla 5). En
este analisis se puede considerar gue los parametros que presentaron
diferencia significativa entre ambientes tales comc NH, LR, Y NT en
Trophis e IB en Fseudolmedia, estan influenciados por dicho
ambiente. Se dio también el caso de los caracteres que no
presentaron diferencia significativa entre estos ambientes y en
cambio, s! mostraron correlacion estadistica con todo el gradiente
luminico (LUZREL).

For 1lo que corresponde al analisis de individuos entre el
ambiente sombreado y un ambiente intermedio, no se detectaron
diferencias significativas, posiblemente debido a la gran similitud
de luz en dichos ambientes, lo cual no refleja adaptaciones
estructurales diferentes en los individuos.

A manera de resumen, en la Tabla 7 se muestran las variables

arguitecturales gue presentan una correlacién significativa con el
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ambiente luminico. y la Tabla B contiene agquellas para las cuales no

hubo correlacion significativa con la luz.

Tabla 7. Variables morfologicas relacionadas significativamente con
el ambiente luminico, para Pseudolmedia oxyphyllaria,
Guamia sp. y Irophis mexicana, en Los Tuxtlas, Ver.,
México con base en las Tablas 3, S5 y 6.

Especie Variable morfologlica
Pseudolmedia oxyphyllaria indice de bifurcacion
Guamia sp. diametro, cobertura foliar, numero

total de ramas, longitud de ramas e
indice de bifurcacion

Trophis mexicana cobertura foliar, namero de hojas,
nimero de ramas de primer orden, nUumero
total de ramas, longitud de ramas e
indice de bifurcacidn.

Tabla 8. Variables morfologicas no relacionadas con el ambiente
luminico, para Pseudolmedia oxyphyllaria, BGuamia sp. ¥
Trophis mexicana, en Los Tuxtlas, Ver., México, con base
en las Tablas 3, 5 y 6.

Especie Variable morfolGgica

B olmedia oxyph ri diametro, cobertura foliar, numero de
hojas, altura de la primera rama,
distanc:a entre ramas, longitud de la
rama, ramas de primer orden y numero
total de ramas.

Guamia sp. numero de hojas, altura de la primera
rama, distancia entre ramas, numero de
ramas de primer orden.

Trophis mexicana diametro, altura de la primera rama y
distancia entre ramas.




CAFLITuULD CuATRO: DISCUSION v CONCLUSIONES

Ls discusien a=l trabajo se reaiiza primeramente sobre los
metodos empleados v el analisis estadistico de los datos, despues
sobre la ogistribuciédn espacial de los individuos en relacion al
ambi=nte iuminico, Yy finalmente soore la plastizidao fenotipice
observada en los parametros arquitecturales v la relacion que guaraan

con la luz.

4.1 ASPECTOS METODOLOGICOS

En relacitn a los metodos empleados ern el trabajo se puege decir
lo siguiente.

La estimacion de las aberturas del dosel forestal como ya se
habia mencionado, Constituye un metodo subDjetivo. Los metodos
subjetivos se caracterizan por ser metodoloclas rapidas y sencilias
gue proveen principalmente informsecion cualitativa, ¥ por lo tanto de
menor precision, gue los metodos objetivos los cuales proporcionan
inTormacion cuantitativa.

En lo gue se refiere a este metodo se puege decir gue, a medida
de aque aumenta la altura de la estimacion de la abertura del dosel,
esta pueoe perder precision. Sin embargo. constituve un metcdo que
estima la porcion de la luz directa y difusa mas i1mportante gue llega
al individuo, vya aque cubre la parte supericr del dosel forestal con

un angulo ge ZZ°.



El metodo actinometrico, por Su parca, CONSTLTUYE una
metodologila oojetiva de medicion de la cantidad de luz., aunque en una
forma 1noirecta, ya que la cantidad de luz se mide a traves de la
diferencia de concentracion del compuesto fTotosensible cen la ayuaoa
de la espectrofotometria. Los valores absclurtos o reales solo se
pheden obtener a traves de una transformacion de los valores de
absorbancia a valores de luz, mediante una graftica de calibracion
entre concentracion del compuesto en wunidades de absorbancia y
cantidad de luz en Einste:ns/mZ, peroc gque no se presenta debido a que
para los objetivos del presente trabajo, los cuales eran
comparativos, no <e requerian los valores aosolutos de luz y por lo
tanto no se utilizaron.

En lo que se refiere a este metodo, se considera que Tfue
adecuado para la medicion de la luz en la selva, ya que se encontro
una correlacion significativa con las aberturas del dosel forestal

en dos de las tres especies analirzadas por separado (Pseudolmesdia vy

Trophis), y en las tres especies en conjunto (Fig. 14). El metodo
mide toda la luz directa y difusa del ambiente alrededor del
individuo, lo cual provee de una estimacion mas completa gue un
método subjetivo como el arriba mencionado. Debido a esto se puede
decir que representa una forma muy sencillia y economica de hacer
estimaciones de la cantidad de luz en varios puntos de ia selva al
mismo tiempo, con cierto gracdo de confiabilidad. Es interesante
mencionar que si bien se sabe aue los valores mas bajos ge luz en el
sotobosgue cge una seliva alta perennifolla son del orden de ¢.1 al 3%
de la luz que llega en el dosel forestal (Longman vy Jenik, 1974:

Kira, 1987; Bazrzaz v Pickett, 19BO: entre otros). ¥ nNoO s& ha
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reportado un valor de cero en el dia, agui se ootuvieron vaiores de
luz relativa de cero (Apéndice 2, y Figs. 11 y 12). Esto seguramente
se deoe a errores metodologicos en el manejo de la solucion o en la
lectura, vya que en teoria el sistema fotocuimico s1 es capaz de

detectar peguefas cantidades de luz.

4.2 ANALISIS ESTADISTICO

Entre las pruebas estadisticas mas comunes para estudiar la
relacién que guarda algun caracter de la planta con el ambiente, se
encuentran el analisis de varianza, €l de correlacién y el de
regresion. En el primerc, el ambiente se considera como un factor,
mientras que en los otros dos, el ambiente se comporta como una
variable al igual gque la variable respuesta. La regresion y la
correlacion prueban la linearidad de la relacidon ambiente-variable
respuesta, solo gue el uso de la regresion se realiza cuando se tiene
la certeza de gue el comportamientc cel parametro depende del tactor
ambiental estudiado y se supone una relacion matematica clara
(modelo) gue garantiza la linearidad de la relacion, como fué el caso
de la relacion entre la abertura del dosel y LUZREL (Fig. 14); sin
embargo, cuando no se tiene esta seguricad o se presume de gue las
dos variables son i1ndependientes, puede ser mas adecuado un analisis
de correlacion. El analisis de correlacién supone aue las variables
en cuestion  son independientes, mientras gque en el analisis de
regresién la variable respuesta es dependiente de la variable

independiente gque es el ambiente.



Tradicionalmente <se ha wutilizado =1 analisis de varianza
(ANDEVA) en el estudio de ia plasticidad fenotipica. Entre algunos
ejemolcs se pueden citar 1os trabaj)os de Brsashaw (1765). Marshall vy
Jain (1968, Meerts y VYekemans (1991) y Vasseur vy farssen 11992).
Sin embargo, Schlichting (19B46) menciona gue el ANDEVA presenta
varios inconvenientes, como por ejemplo, el no poder cuantiticar la
direccion de la respuesta sS1n0 unicamente su magnitud, concluyendo
que el investigador puede disponer de wvarios analisis estadisticos
segun los objetivos y caracteristicas del estudio. De esta manera,
menciona que la correlacion estadistica constituye uno de los métodos
mas sencillos y adecuadaos para analizar la direccion de la respuesta.
Refiriéndose a esta prueba, €1 menciona que es un método descriptivo
debido a que predice la direcci6n del cambio y no tanto su magnitud,
por lo que debe ser usada unicamente con estos fines.

Sin embargo, puede considerarse que en condiciones naturales
dificilmente se podran obtener correlaciones estadisticas del 100%
entre un caracter y una variable ambiental en particular, ya que para
este caso la hipotesis alternativa plantea gque los dos parametros
varian i1gualmerte, lo cual en un ser vivo, sujeto a mialtiples sfectos
del ambiente, es casi imposible. De acuerdo con Schlichting (198s),
para el estudio de la magnitud de la respuesta de la plasticidaa
fenotipica es adecuado el uso del ANDEVA. En este sentido, para el
caso de la selva, puede ser suficiente con estudiar res o cuatro
sitios contrastantes y caracteristicos, a lo largo de un gradiente
ambiental.

En este trabajo, el analisis de la correlacién demostro, como

abajo se discute, la asociacion entre diversos parametros



arqultecturales y el gradiente luminico existente en la selva de Los
fuxtlas, el cual abarca desde dosel cerrado hasta claros grandes,
pasando por sitios de estructura intermedia en diversos grados y
claros de diferentes tamanos.

El uso de esta prueba en condiciones naturales es recomendable
cuando se tiene un cambio continuo y gradual en el factor ambiental
como, en este caso, la luz, y s2 desea explorar la relacion de las
variables a estudiar, y no cuando se tienen Gnicamente dos o pocas
condiciones muy diferentes entre si, en donde seria mias adecuado el
uso del AMDEVA con 1la intencion de probar el efecto del ambiente.
Asl1 mismo, en condiciones naturales, la correlacion constituye un
analisis mas conservador, ya que los resultados se explican como una
asociacion, a diferencia del ANDEVA que explicaria el comportamiento
como una relacion causa-efecto, lo cual no es facil de asegurar en
condiciones naturales.

En cuanto al analisis de prueba de t entre los i1ndividuos de
sitios de dosel cerrado y dosel abierto (Tabla S), se di6 el caso de
caracteres que no presentaron diferencia significativa entre estos
ambientes, v en cambio s1 mostraron una correlaciotn signiticativa con
todo el gradiente luminico (LUZREL). Este resultado posiblemente se
deba a que los i1ndividuos seleccionados en los sitios contrastantes
son poco representativos para las caracteristicas trabajadas, para lo
cual se reguiere un tamaro de muestra mayor, o a que hubiera sido mas

adecuado el uso de una prueba no parametrica.



4.3 AMBIENTE LUMINICO Y DISPOSICION ESPACIAL DE LOS INDIVIDUOS

Debido a que no se realizo un muestreo con area, sino gque se
hizo wun muestreo dirigido en donde se busco a los i1ndividuos gue
cumplieran las condiciones requeridas, ne se puede hacer un analisis
objetivo de la distribucién de i1ndividuos en los distintos ambientes
de la selva {F;g. 13 . S1n embargo., se aprecia gue estas especies
en su etapa Juvenil no son especialistas de claros, estrictamente
tolerantes a la sombra y tolerantes facultativas, como lo apuntaria
su historia de wvida para Trophis, ©Guamia y Pseudolmedia,
respectivamente, sSi1no que mas bien son especies gque se encuentran
bien representadas en una condicién de estructura intermedia.

Este resultado posiblemente evidencia la alta dinamica de la
selva humeda, ya que para el caso de Guamia y Pseudolmedia (tolerante
y nomada respectivamente), la apertura de claros en esta selva es
relativamente alta, lo que expone a los 1individuos a un ambiente
distinto a lo largo de su ciclo de vida. Actualmente esta comunidad
se encuentra muy perturbada debido a un alto indice de formacidn de
claros (presenta la tasa de renovacian mas alta en comparacién a las
demas selvas del mundo (24 ados), segun Martinez—Ramos (1985),
si1endo la estructura intermedia la mas abundante y existiendo pocos
sitios con dosel cerrado.

Fara Trophis (especie pionera tardia) sucede el caso contrario,
en donde la abertura de un claro se ve rapidamente cerrada por el
rapido crecimiento de ramas del dosel superior, tomando en cuenta gue
como especie pionera tardia prefiere claros de tamafo pegquedo y puede

permanecer bajo el dosel cerrado hasta los 60 afos de edad {(Martinez-—



Ramos, 1985). También, la sobrevivencia de i1ndividuos juveniles de
Trophis bajo el dosel cerrado se desconoce, pudiendo existir un alta
mortandad en los aAos posteriores.

Otra posibilidad es gque exi1sta una preferencia ambiental de las
especies por sitios de estructura intermedia, aunque es mas probable
gue en el area especifica donde se realizo el trabajo, este ambiente
sea el mas abundante, mientras que los sitios extremos conformados
par selva madura y claros son raros. De cualquier manera, hay que
recardaﬁ que los sitios de estructura intermedia anteriormente eran
sitios en donde el crecimiento del individuo juvenil se estimulé por
la apertura de un claro.

Con estos datos se puede reconocer que las tres especies
presentan una amplia plasticidad en el interior de la selva, ya que
se encuentran tanto en ambientes sombrios como en ambientes bastante
iluminados originados por la formacion de claros.

En relacidn al muestreo de individuos juveniles, para un estudio
similar en el futuro, se recomienda aumentar el numero de individuos
de estudio en lo=s clarns para tener de un tamarno de muestra mas
homogéneo y representativo a lo largo del gradiente ambiental de la
selva y poder disponer de pruebas estadisticas alternativas.

En lo que se refiere a la comparacion de los individuos de selva
madura y de sitios intermedios (Tabla & y Figs. 18 a 20), la falta de
diferencia en arquitectura posiblemente se deba, en parte, a que las
diferencias entre dichos ambientes en cuanto a la disponibilidad de
luz no son suficientemente grandes como para reflejarse en las
caracteristicas de arguitectura, 0O a gue posiblemente existan

adaptaciones peroc a otro nivel de arguitectura tal como arguitectura
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de la hoja, o a nivel de fisiologia de la planta. For otro lado,
tambi1én la respuesta de las plantas a cambios en el ambiente, no
depende solamente del i1ncremento agel recurso, sino de su habilidad
para modificar fisiologica o morfolégicamente su estructura para la

utilizacion eficiente de dicho recurso (Canham, 1988).

4.4 FLASTICIDAD FENOTIRICA

En este estudio fue posible analizar la La plasticidad
fenagipica en especles que presentan un amplio rango de distribucion
en su estado juvenil, aun cuando en otras etapas de su ciclo de vida
se comporten de manera diferente. Un gran numero de especies de la
selva son tolerantes a la sombra en su estado juvenil, pero tambien
se encuentran individuos en sitios abiertos tales como los claros de
la selva.

En esta seccion se responde la primera pregunta de este trabajo,
la cual consistia en ver si las especies seleccionadas, debido a su
amplio rango de distribucion en su etapa juvenil dentro de la selva,
presentaban cierta plasticidad en sus caracteristicas arquitecturales
como una estrategia para poder ocupar diferentes ambientes.

De los resultados aqui oaobtenidos, las variables gue presentan
una relaciétn con el ambiente luminico Tabla 7) presentan una
variacién en el caracter en relacitn con este factor. Sin embargo,
de los otros caracteres anaiizados en el trabajo, algunos también

pudieron presentar variaciéon, aunque no de manera directa con la luz.
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Segun EBEradshaw (1965) y Sultan (198&6), la plasticidad fenotipica
representa la variacion fenotipica de un genotipo en particular en
relacion con el ambiente, la cual puede o no ser adaptativa. De esta
manera, se puede decir gue todos los caracteres gue presentan una
relacion significativa con el gradiente iuminico de la Tabla 7,
presentan plasticidad fenotipica.

Seguan Sultan (1984), la plasticidad estda condicionada a un valor
de adecuacién en la planta, ya que este ultimo aumenta la capacidad
del individuo de sobrevivir y reptroducitrse.

La adecuacidn puede ser definida en forma general como la
adaptacion de un organismo a su ambiente, lo cual resulta en un éxito
relativo en sobrevivencia v valor reproductivo (Bradshaw y Hardwick,
1989 en Vasseur y Aarssen, 1992), ¥ 1la plasticidad fenotipica
favorece a la adecuacion (Sultan, 1986).

Considerando la propuesta de Lewontin (1957; Dobzhansky, 1946%;
en Sultan, 19856) de que cualgquier organismo capaz de vivir y
reproducirse en un ambiente determinado esta adecuado y adaptado a
tal ambiente, =2 pu=ds pensar gue las variacliones fenotipicas que se
observan en la naturaleza posiblemente representan adaptaciones como
resultado de las presiones ambientales por miles de adfos. Sin
embargo, también hay gue tomar en cuenta que en esta selva humeda los
claros corresponden a un ambiente gue recientemente se ha visto
favorecido por el incremento de la perturbacion a causa del hombre y
la reducci6n de la superficie forestal, por lo gue la plassticidad
fenotipica observada en estos si1tiocs podria estar en un proceso de

adaptacion.



En un sentido estricto, la plasticidad que se observo en las
variables arquitecturales para las especies estudiadas (Tabla 7) esta
conduciendo a una mayor adecuaciétn y representan un caracter
adaptado.

Hay también algunos casos en que la plasticidad conduce a una
menor adecuaciétn , ya que el genotipo se encuentra mal adaptado
(Bradshaw, 1965). Un ejemplo de esto es el transplante a diferentes
altitudes ejemplificado en el trabajo de Clausen et al. (19405 1948
en Bradshaw, 1965), en donde las plantas llevadas de una altitud a
otra redujeron su crecimiento y por lo tanto su adecuacién. Una
evaluacién indirecta de la adecuacién de estos caracteres seria a
traves de la sobrevivencia o mortalidad, como lo hicieron Fetcher et
al. (1983, en Veneklaas, 1985). Fara comprobar el valor selectivo
del caracter se puede realizar un estudio de la poblacién a traves de
varias generaciones como lo hizo Waddington (1961, en Bradshaw, 19635)
en Drosophila, lo cual en especies de arboles resulta casi imposible.
En este sentido, si1 el objetivo va mds alla de conocer unicamente la
plasticidad fenotipica de la arguitectura del arbol, y se desea
probar la adaptacion de los caracteres, se tendria que recurrir a las
técnicas bioquimicas y moleculares de la genetica de poblaciones, o
escoger especies tropicales de ciclos de vida cortos o edades
reproductivas prematuras.

Entonces, en este trabajo puede postularse la posiblidad de que
la plasticidad fenotipica detectada en estas especies signifigue
cierta adaptacidén y contribuya por tanto a su adecuacién.

En lo que corresponde a 1los caracteres gue no presentaron

relacién o variaci6n en relacién a la luz (Tabla 8), se puede



concluir, con base en los argumentos arriba expuestos, que no
presentan plasticidad fenotipica en el rango ambiental estudiado.
Fara la explicacién de la falta de plasticidad en este caso, existen
argumentos que se pueden aplicar con mas certeza.

Segun Bradshaw (1955), la plasticidad actua sobre caracteres
determinados en ciertas etapas del desarrollo del organismo. De
acuerdo a esta afirmacib6n, dificilmente se puede pensar gue en un
mismo momento, todos o muchos de los caracteres de la planta
presenten cierta plasticidad, debido a que representaria un gasto de
energia muy alto. @Quiza por esto no se encontrd plasticidad en la
mayoria de los caracteres en estas condiciones. De hecho la
optimizacién del recurso puede ser lograda a través de la
modificacién de un caracter vital.

En un caso extrema, se podria pensar también en la posibilidad
de la presencia de una estabilidad u homeostasis en los caracteres
que no presentan plasticidad. Segun Bradshaw (1945), la estabilidad
de un caracter significa la falta de plasticidad, presentando c:erto
valor adaptstivo el caracter estable. En otras palabras, este
argumento significa que un caracter gue no es plastico en el ambiente
puede mantenser su funcionamiento sin cambiar su  condicién y por lo
tanto tener un alto valor adaptativo. En este sentido, los caracteres
que no mostraron plasticidad pueden ser caracteres que esteén
fuertemente adaptados en la especie.

Asi mismo, la plasticidad en un caracter puede conducir a la
estabilidaa en otro {Bradshaw, 1965} . De esta manera, las
caracteristicas que son plasticas en las especies estudiadas pueden

estar favoreciendo de alguna manera la estabilidad de otras
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caracteristicas, las cuales no muestran variaciones. El ejemplo mas
claro de esto podria ser el caso de la longitud y distancia entre
ramas en Trophis, en donde la rama se 1incrementd en sombra para
compensar el sobrelapamiento de las hojas, pero la distancia entre
ramas no requirio variar, presentando posiblemente este ultimo
caracter una homeostasis.

Segun las definiciones de Bradshaw (1965}, Smith (1982), v
Strauss y Bazzaz (1991), la aclimatacion se refiere a ia modificacian
de un caracter en un nuevo ambiente, después de haber estado expuesto
a un ambiente previo. Tomando en cuenta que las tres especies aqul
trabaj)adas se consideran como tolierantes a la sombra, es posible que
muchos de los individuos presentes en los claros hayan germinado en
el sotobosque, produciéndose una aclimatacién en el caracter cuando
se abrio el claro. En tal caso, los valores de 10s individuos de
sombra podrian constituir los valores originales, mientras gue los
individuos de claros habrian presentado una variacion (plasticidad
fenotipica) en el caracter mediante la aclimatacion.

En este sentido, la edad o antiguedad del claro cobra
importancia en el estudio de la morfologia del individuo. En el
presente trabaj)o no se tomd en cuenta este parametro, y ello puede
determinar en gran medida el que no se haya registrado una
plasticidad fenotipica en las demas variables, ya que cabe la
posibilidad de que tratandose de ajustes morfolégicos el tiempo de
aclimatacién sea corto y por lo tanto no se observe, pero gque en un
futuro se pueda presentar.

Finalmente, se puede decir que la plasticidad apunta, en todos

los casos donde se presenta, hacia un aumento en magnitud del
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parametro en ambientes mas luminosos, a excepcion del [B en Guamia v
Trophis donde se presenta una plasticidad al reducirse su valor en
los ambientes mas soleacos. En este sentido, Guamia podria alcanzar
una mayor adecuacion mediante el incremento de su diametro, cobertura
foliar, longitud de la rama, Yy disminucién de su 1indice de
bifurcacién, en los sitios con mayor radiacion luminosa. En
Fseudolmedia puede aumentar su adecuaci16n mediante el incremerito del
indice de bifurcacion en los sitos mas soleados, y Guamia mediante el
incremento de su cobertura foliar, numero de hojas, longitud de la
rama, y reduccién de su indice de bifurcacion, tambien en los sitios

con mayor cantidad de luz.

4.5 ARQUITECTURA Y AMBIENTE LUMINICO

En el ambito de la biologia vy en lo particular de la botanica,
el término arquitectura se ha aplicado como una analogia del término
en su significado original, debido a gue las plantas presentan una
construccion con un disedo particular a base de unidades basicas de
construccion.

De acuerdo con los conceptos vertidos en la Introduccion
(seccion 1.2.2), el presente trabajo se baso en el analisis de la
arguitectura de los arboles a partir del estudio de las partes y
elementos de sus copas y medidas absolutas (un enfogue cuantitative)
de acuerdo a MWhite (19B83), ¥ no mediante el uso de la teoria modular
(sensu White, 1979). Este estudio representa un analisis de la

variacion de la arquitectura en relacion al ambiente luminico, y no
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es un trabajo descriptivo de la arguitectura de los arboles como lo
seria los estudios provenientes de la escuela de Halle et al. (1978).

Realizando un comparacion entre :0s tres enfogues generales del
estudio de la arquitectura, como lo son el de la teoria modular, el
del modeloc arquitectural, y el enfoque cuantitativo, en mi opinion
personal, el estudio de la arquitectura con un enfogque cuantitativo,
permite un estudic mas profundo y detallado de la plasticidad
fenotipica gue presentan las caracteristicas de la planta. El1 modelo
arguitectural de Halle et al. (1978), constituye un analisis mas
descriptivo de la arquitectura del arbol (White, 1983), y el de la
teoria modular (sensu White, 1979) en el aspecto cuantitativo solo
llega a incorporar el namero de las unidades modulares, pero no su
tamaro. De esta manera el analisis arquitectural del arbol mediante
la cuantificacién de sus partes en nuamero y tamaro, permite un mayor
analisis mas profundo de la plasticidad fenotipica.

A continuaci6n se presenta la discusién en lo gue concierne al
comportamiento de las wvariables arquitecturales en relacion al
ambiente luminico de la selva.

En lo que se refiere al didmetro, esta variable no presento
diferencias entre los distintos ambientes de la selva excepto en
Guamia, en donde este caracter aumentéd en relacion al incremento en
el gradiente luminico, encontrandose individuos con un diametro menor
en el ambiente de sombra e individuos con diametros mayores en
ambientes de sol o claros.

En las primeras etapas de crecimiento de las plantas como lo es
en el caso de las pléntulas, prevalece la tendencia general hacia un

mayor crecimiento a mayor disponibilidad de recursos. Tal se puede
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ver en un experimento realizado por Iriarte (1987), en donde registro
una mayor produccion de biomasa, mayor diametro y mayor altura en un
sitio abierto que en un sitio bajo dosel cerrado, en tres especies de
arboles de la selva. Sin embargo, la hipotesis en este trabajo
consistia en que en etapas posteriores del desarrollo del individuo
existe wuna asignacion de biomasa que beneficia su sobrevivencia y
crecimiento. Un ejemplo de esto lo constituye un mayor diametro en
sitios sombreados que en sitios soleados depido a wuna mayor
asignacion de biomasa a la estructura de ramificacién del individuo
(King, 1990; Koyama y Hotta, 1990).

En relacién a lo anterior, no se comprobd esta hipétesis aunque
si se observé en Guamia que el comportamiento obedece a la respuesta
general de que a mayor disponibilidad de recursos existe una mayor
produccion de biomasa.

Con base en los planteamientos de King (1990), un &rbol gue
crece en sol presenta cierta competencia por espacilo y recursos gue
no le permite extender mucho sus ramas, siendo mas importante el
crecimiento en altura, lo que no requiere engrosar mucho el diametro.
Fara el caso de Guamia, £l tener un mayor didmetro en sol indica una
mayor abundancia de recursos que se refleja en una mayor biomasa
aérea. Asi mismo, indica wuna baja competencia en espacio que le
permite extender sus ramas, ya que se comprobdé que éstas son mas
largas en sol que en sombra (ver pag. 98 en esta secciéon), lo cual
obliga mecanicamente a engrosar el tallo (McMahon, 1975).

En el resultado para Guamia tambien puede i1nfluir el fentmeno de

elongacion del tallo gue se presenta en los arboles juveniles de



sambra, el cual a pesar de no estar bien documentado, es notable en
el sotobosque de la selva de Los Tuxtlas.

En sintesis, no se comorobd la hipotesis para esta variable, de
acuerdo a la cual se esperaba encontrar mayor diametro en los
individuos de sombra que en los de sol debido a un menor crecimiento
en altura y mayor crecimiento en grosor de los arboles de sombra.
Este resultado muestra que, en principio, los individuos de una
especie no adoptan necesariamente un comportamiento similar a las
especies analizadas en conjuto por King (1990) y Konyama y Hotta
(1990), quienes encontraron que las especies tolerantes a la sombra
presentan un mayor diametro que las especies emergentes debido a un
menor crecimiento en altura, ya que adoptan una arquitectura de copa
ancha. Similarmente, Nicola y Pickett (198%) encontraron diferencias
entre especies de diferente grado de tolerancia a la sombra respecto
a otro parametro (tamafo de la hoja) y, sin embargo, no las
encontraron en diferentes condiciones de luz dentro de la especie.

En los individuos de Pseudolmedia y Trophis los diametros fueron
similares en los distintos ambientes. Se puede pensar en gue los
individuos de los ambientes soleados presentan cierta competencia en
espacio o limitacion de recursos, lo gque no les permite tener mayor
biomasa; esto se refleja en la longitud de las ramas, la cual no
vari6é en Pseudolmedia, y para el caso de Trophis fué menor en sitios
soleados que en los sitios con sombra (ver pag. 98). Esta situacion
da origen a individuos que no requieren engrosar mucho el diametro en
condiciones luminicas.

Las razones de este comportamiento, al igual que para el caso de

Guamia, pueden estar fuertemente relacionadas con las demas variables
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arguitecturales del arbol, por lo qgue se discutiran mas adelante.
Sin embargo, para el caso de Guamia, por el momento se puede decir
que el haber presentado un didmetro mayor y posiblemente un vigor
mayor en los individuos que recibieron mayor tradiacién luminica,
posiblemente indica que no existe una fuerte competencia
interespecifica en estos sitios para esta especie, y esto le permite
engrosar mas que en los sitios sombrios de la selva. Se ha visto que
los claros son sitios altamente ricos en recursos como nutrimentos
(Orians, 1982), y existen hipétesis de que hasta la disponibilidad de
agua para las raices en un clarc pueda ser mayor gque en un sitio no
perturbado, debido a que en este Ultimo existe una gran absorcion de
agua de los arboles del dosel (Lee, 1978, en Martinez-Ramos, 1985).

En cuanto al area fotosintética de 1la planta, parece ser mas
adecuado analizar el AF total, ya que 1 numero de hojas no puede
indicar por si solo la superficie foliar, sino gque se requiere
conocetr también el tamano de la hoja. Sin empargo, en el presente
trabajo se decidi® contar el numero de hojas por planta, considerando
que aunque no sea un parametro tan preciso como el area foliar, este
puede 1indicar, Jjunto con la cobertura foliar, una variacion en la
superficie fotosintética entre ambientes.

El numera de hojas se incrementa conforme aumenta la radiacion
luminica en Trophis, mientras que en Guamia Yy Pseudolmedia éste
caracter es independiente de la luz.

La hipotesis planteada establecia que el NH seria mayor o igual
en los sitios 1luminados que en sombra, debido a que pueden entrar en
juego factores tales como el tamado de la hoja o la tasa de recambio

foliar, ¥ en este caso, la planta podria estar utilizando otro tipo
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de mecanismos para explotar los ambientes soleados y no precisamente
el NH. Por el contrario, la situacion que no se esperaba encontrar
era que en sitios 1luminados hubiera un menor NH que en sombra.

Tomando en cuenta lo anterior, en los tres casos 1os resultados
apoyan la hipbéotesis formulada, ya que en Guamia y Pseudolmedia el NH
fué similar en los diferentes ambientes, mientras que en Trophis se
comprobé la mayor produccion de tejido foliar en mayores condiciones
de luz. FPopma y Bongers (1988), en un estudio con plantulas de diez
especies tropicales, registraron siete especies con individuos con
mas hojas en 1los claros que en el sotobosque. El mayor NH en muchos
casos indica una mayor area foliar total de la planta, tal como lo
muestran los trabajos de Iriarte (1987) en dos especies nomadas, y de
Bongers y Popma (1990) en plantulas de seis especies tropicales, en
las cuales el NH contribuyo mas al! incremento del area foliar total
que el tamafio de la hoja.

El comportamiento de Guamia y Pseudolmedia se podria explicar de
varias maneras. Es posible que la mayor ganancia energetica de los
individuas que reciben mayor radiaciétn solar no sea a través del
numero de hojas, sino mediante el incrementoc de su tamaro, grosor vy
peso especifico que refleja una mayor capacidad fotonsintética. Asi
mismo, los individuos gque reciben mas luz, pero con la misma cantidad
de hojas que los de menos luz, pusden tener una tasa mas alta de
recambic faoliar (mayor produccion y pérdida de hojas). Esto le puede
conferir a la planta dos wventajas principales, una de tipo
arquitectural y otra de tipo fisioldgica. Fara las especies
heliofitas, el colocar sus hojas en mejor posicion para un mejor

funcionamiento es de importancia (Bazzaz y Fickett, 1980; Bongers y
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Fopma, 199v). For otro lado, mientras mas alta es la tasa de
recambio foliar, mayor es la proporcion de hojas javenes y maduras,
las cuales, al menos en el caso de las coniferas, son mas eficientes
fotosintéticamente (Chabot y Hicks, 1982).

Por otro lado, en las Tabla é y 7 se observa que cuando se
presenta una correlacion de la luz con el NH, tambien se presenta una
correlacion entre la luz y el numero de ramas de primer orden (N1)
(en Trophis), y vicerversa (en Pseudolmedia y Guamia). Esta relacion
entre estos dos parametros sugiere que la planta s6lo invierte en
producir ramas nuevas para colocar hojas en el ambiente. Esta
relacién del NH con N1 no se presenta para las ramas de los ordenes
superiores (NT) . Las ramas de ordenes superiores realizan
principalmente la funciétn de estructura de la copa y no del sostén de
las hojas.

En general, la cobertura foliar que tiene un arbol, como es
considerada en este trabajo, esta determinada por varias
caracteristicas tales como el ndamero, tamafo y arreglo de las hojas,
y seguraments ninguno de estos parametros actda de manera unica e
independiente.

A pesar de ser un parametro menos preciso que el AF total, la
cobertura foliar puede ser un indicador de 1la extension de la
superficie de absorcién luminosa. En este sentido, la cobertura
foliar tiene un inconveniente ya que, por ejemplo, puede existir la
situacién de una cobertura foliar grande con un solo estrato de
hojas, y una cobertura pequerfa pero con una multiestratificacion de

hojas que en total sume una superficie fotosintética mayor.



En el presente trabajo, este parametro aumenta en Guamia y
Trophis conforme aumenta la radiacion luminica. En Guamia esto
significa que conforme aumenta la iuz, la cobertura foliar se expande
mas ya que el numero de hojas no cambia. Esto s6lo puede ser logrado
mediante un reacomodo de la superficie foliar en los individuos de
sol para una mejor exposocion de la superficie fotosintética, en
donde se minimice el scbrelapamiento de hojas, mediante un aumento en
el angulo de 1las ramas o mediante un aumento en su longitud (Fickett
y Kempf, 1980; Kempf y FPickett, 1981). En el caso de Guamia, la
presencia de individuos en ambientes mas lumingsos con arreglo en
monocapa indica una mayor eficiencia y uso de la radiaci6n solar en
sitios donde no existe competencia con otros individuos por el
especio, tal y como se observo en algunos casos en el recorrido de
campo. FPara los individuos de sombra, aparentemente estos tienen el
arreglo de sus hojas en cierto grado de multicapa en comparacion con
los 1ndividuos de mas luz, vy por lo tanto con cierto grado de
sobrelapamiento.

Esta tendencia a un arreglo en monocapa en los individuos de mas
luz es contrario a los planteamientos de Horn (1971), quien argumenta
que el arreglo en monocapa se da en los ambientes sombrios como
medida para evitar el sobrelapamiento de hojas, mientras que el
arreglo en multicapa es mas propio de los ambientes lumicios. En
este caso, la situacién contraria se puede explicar de la siguiente
manera. Horn (1975:5) menciona que "el arreglo optimo de las hojas
para 1nterceptar la luz depende de la cantidad de luz disponible para
el arbol". Seqgin este autor, la hoja es capaz de llevar a cabo el

904 de su maxima tasa fotosintética con un 25%Z de la 1luminacioén
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tota. gue liega al gosel forestal, y las nhojas en general necesitan
al menos el 24 de la luz total para 1llegar a su punto de
compensacion. El punto de compensancion se puede entender como la
intensidad luminica en la que la rtotosintesis de la hoja esta en
equilibrio con la respiracion.

De esta manera, en los arboles de sombra la disponibilidad de
luz puede ser suficiente como para gue no se regulera demasiada
bicomasa en la colocacion optima de las hojas para evitar el
sobrelapamiento y poder asignar mayor energia para otras funciones
como el crecimiento en altura o produccion de hojas. Ademas, pueden
existir ajustes fisioldgicos que permitan cierto sobrelapamiento de
las hojas en los A&rboles de sombra. Por ejemplo, se ha observado en
algunas especies tolerantes de la selva que presentan una tasa alta
de asimilacion neta foliar (ganancia de peso seco de la hoja por
unidad de area por unidad de tiempo) gue éstas pueden wviwvir con bajas
intensidades luminicas (Fopma y Bongers, 1988). For el contiario,
los arboles de sol pueden optimizar el wuso de 1la radiacion
fotosintética arreglando su copa hacia monocapa mediante una
inversion de tejido respiratiorio. ELl arreglo en monocapa requiere
una mayor i1nversion de tejido no fotosintético en su estructura de
ramificacion.

En el caso de Trophis, el aumento en la cobertura foliar parece
deberse en gran medida al incremento en el numero de hojias, siendo en
este caso qulizas menos importante los ajustes a nivel de ramas en
cuanto a su angulo, longitud y otros parametros arquitetecturales que
podrian modificar el arreglo de la superficie fotosintetica. En

Fseudolmedia no se observo variacion en su cobertura foliar, tambien
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por la similitud entre ambientes del numero de hojas. 3Se puede decir
que esta ultima especie, a ai1ferencia de las otras dos, reguiere
moditicar su cobertura Toliar como medida para obtener mayor energla
en los si1tios luminosos. Finalmente, se puede decir para este
parametro que se encontro cierta plasticidad en el arreglo de la copa
del Arbol, tal y como se ha comprobado para el IB (Steingraeber et
al., 1979; Borchert y Slade, 1981), caracter con el cual esta
fuertemente relacionado.

La 1longitud de las ramas fué mayor en los sitios mas soleados
para Guamia, mientras que en Trophis fué mayor en la sombra de la
selva y en FPseudolmedia no se reglistraron diferencias entre
ambientes.

En relaciétn a la hipotesis sobre este caracter, se esperaba
encontrar ramas mas largas en los si1tios cerrados de la selva vy ramas
mas cortas en los mas luminosos, tal como resultd en Trophis. Sin
embargo, este resultado no concuerda con el de la cobertura foliar,
ya que esta tiende a aumentar a mayor radiacion. No es légico que la
cobertura foliar aumente y la longitud de las ramas disminuva en el
mismo sentido. Como el resultado de la longitud de ramas esta basado
solamente en la comparacion de dos individuos en sitio sombreado vy
dos 1ndividuos en un sitio abierto (Tabla S), es de validez muy
dudosa.

En cuanto al resultado contrario en Guamia, Tinoco y Vasque:z-
Yanes (1983) encontraron un resultado similar en Piper hispidum, una
especie pionera. Esto lo explicaron como una respuesta de los
individuos en sitios con sol, donde la competencia por la luz para un

mayor crecimiento promueve la elongacion de las ramas en los sitios
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abiertos, mientras que los i1ndividuos de sombra se encuentran en una
situacién mas de sobrevivencia que de competencia, en donde la
estrategia consiste en mantener las ramas sin gran inversion de
energlia. Hay gque tomar en cuenta que una especie pionera tiende a
presentar su mejor crecimiento, incluyendo ramas, en los claros.

Otra posible explicacion puede ser que en el sitio abierto
exista relativamente mayor disponibilidad de recursos de tipo de
nutrimentos y agua, y una baja competencia por espacio con individuos
de otras especies, Yy por lo tanto los individuos puedan expandir sus
capas lateralmente, ya que Guamia no s una especie ae crecimiento
rapido. FPor el contrario, en los sitios cerrados parece ser que los
arboles en realidad no adoptan una estrategia de sobrevivencia, la
cual seria el presentar una mayor extension de las copas mediante
ramas mas largas para asegurar la captura de luz (Kohyama, 1987;
Sakai, 1990). En este caso, s1 se presenta crecimiento del arbol en
altura, resulta mas economico el desprendimiento de ramas cortas en
las partes bajas, que de ramas largas.

Para el caso de Fseudolmedia, una vez mas este parametro no
parece ser 1mportante para su crecimiento tanto en sitios sombreados
como en sitios abiertos.

La distancia entre ramas no presenté ninguna tendencia en las
tres especies en relaciéon a la luz. Esto indica que en sombra no
existe un sobrelapamiento de las hojas de las ramas y que la luz no
constituye un factor limitante en la distancia que guardan entre si
las ramas a lio larga del tronco, ya gque se presenta la misma

distancia que en los sitios abiertos.
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Pareceria que este parametro arquitectural no es oe importancia
en la estrategia de reduccion del sobrelapamiento de hojas, su
genotipe no permite la modificacion de este parametro, o simplemente
las especies estud:adas no “requieren” ae esta wvariacion
arquitectural. Sin embargo, cabria la posibilidad, no analizada en
este trabajo, de una disposicion de las ramas alrededor oel tronco
con cierto angulo, como medida para evitar el sobrelapamiento de las
hojas. Honda (1971) y Fisher y Honda (1979a,b) han sefalado la
relevancia que tiene el angulo en gque se disponen las ramas para la
exposici6n de la superficie fotosintética a la luz. Debido a la
importancia que potencialmente tiene esta variable en la mejor
exposiciéon de la superficie fotosintética, debe ser incluida en
futuros estudios sobre la arquitectura de la copa.

En cuanto a la altura de la primera rama, tampoco se detecto
alguna relacién con el ambiente luminico en las tres especies, ya que
en ningun caso se obtuvo una correlacién significativa. Fara esta
variable se esperaba que la primera rama fuera mas alta en los sitios
de sombra, debido a una tendencia de los arboles a colocar su
superficie fotosintética en la parte superior. Sin embargo, las tres
especies presentaron en general su tej)ido fotosintetico en la parte
media superior del arbol, indépendientenante del ambiente en el que
se encontraban. La altura de la primera rama resultéd ser casi igual
en los arboles de poca luz gue en los de wmas luz, siendo
relativamente alta (alrededor de 70 cm en Trophis y Pseudolmedia, ¥y
ge &U cm en Buamial), considerando que la altura promedic de los
arboles fue de alrededor de 130 cm en Trophis, 150 cm en Pseudolmedia

y de 133 cm en Guamia. Tomando en cuenta el trabajo de Kohyama
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{178v, en Kuppers, 198%,, con estos datos se puede decir que en
general no se presenta una distincion clara de los arboles de arreglo
en monocapa O en multicapa, Si1no que mas bien es una situacién
intermedia.

Por 1lo que se refiere al indice de bifurcaciétn, <e han dado
diversas opiniones en contra de la utilidad de este parametro como un
indicador de la geometria adaptativa del Aarbol y de su ramificacion
(Borchert y Slade, 1981; Honda et al., 19813 McMahon y kronauer,
1976) . Sin embargo, los fines para los cuales estos autores no
consideran adecuado el uso del IB no son los mismos que los ael
presente trabajo, en donde uno de los objetivos consisti6é en de
detectar las variaciones del IB y por los tanto la colocacién de la
superficie fotosintética dentro de 1la especie, como un valor de
plasticidad fenotipica y significado ecoltgico para el arool, y no el
de analizar un valor adaptativo, o mas aun, caracterizar la
arquitectura del arbol. For io tanto, en este trabajo el analisis
de esta variable se considerd atil para examinar las variaciones del
patréon de ramiticacion.

El indice de bifurcacion tuvo relaci6n con el ambiente luminico
en las tres especies. En Guamia y Trophis este indice disminuyo
conforme aumento ;a intensidad luminosa, mientras que en Pseudolmedia
aument6 en el mismo sentido. E1 IB tambien mostré una relacién
negativa con la altura (Tabla 4) en Pseudolmedia y Guamia, de manera
que en estas especies conforme mas alto es el arbol, el IB es de
menor valor. Este resultado concuerda con el oe Tomiinson (1978, en
Borchert y Slade, 1981), por lo que se puede pensar gue é&sta es una

tendenci:a comuan en el desarrocllo del arbol debido al aumento de la
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proporcion de las ramas de 13S Ordenes superiores. BN rE.aC10n a ias
de primer orden.

Lon base e la nipotesi1s Tormulada, existe wna 2sociacion de
valores altcs de IB en ambientes luminosos y de valores bDajos en
ambientes sombreados. Mientras hay mas disponibilidac de luz, el
arbol tiende a producir @mas ramas nuevas (de primer orden) para
sogstener mas hojas, dando comc resultado un IF alto. Los wvalores
altos de IB se asocian con la estructura del arbol en sulticapa,
mientras que los valores bajos con la estructura en monocapa
(Whitney, 1976). En los sitieos con poca luminosidad se han detectado
valores bajos de 1B debido a ia necesidad de minimizar la sombra de
las hojas dentro de la copa del arbol (Whitney, 1776). Segan este
autor, las estrategias de valores bajos y altos, respectivamente,
constituyen en esencia un mecanismo para tener una superficie
fotosintética no azarosa y sin sobrelapamiento, y 1la necesidad de
minimizar el gasto de energia en las estructuras no fotosinteticas.

De los resultados obtenidos en este trabajo, soloc Fseudolmedia
se ajusta a lo esperado, vya que Guamia y Trophis presentan el
comportamiento contrario, es decir, el IE en ellas es mas alto en los
sitios con poca luz, y mas bajo en los sitios lumincsos. En
principio este resultado muestra una relacion del IB con el ambiente
luminico en las tres especies, y apoya el argumento de Borchert y
Slade (1981 en relacion a que el IB no parece ser constante en la
especie, como anteriormente lo habia afirmado Whitney (1975).

En Fseudolmedia el comportamiento del IB indica gue siendo =21

numero de hojas similar en los individuos de sombra que en los de
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sol, eéstas se encuentran colocadas con un menor sobrelapamientc en
los primeros que en los segundos.

For lo que respecta a Guamia y Trophis, éstos son los primeraos
resultados contrarios a los obtenidos anteriormente en relacidn a la
variacion del IB. Dentro de la especie siempre se habia observado
que el IB aumenta conforme aumenta la i1ntensidad iuminosa sobre los
arboles (Steingraeber et al., 1979; Fickett y kempf, 1980; Borchert y
Slade, 1961), vy comparando especies de diferentes estadios
sucesionales el IB es mas alto en las especies tempranas o mas
expuestas a la radiacion solar (Whitney, 1976).

La wvariacion del IB se ha explicado unica y exclusivamente en
funcién de la luz, y Whitney (1976} enfatiza que los arreglos en
monocapa y multicapa del arbol constituyen los dos extremos de un
continuo de estrategias alternativas. Fara individuos de sitios mas
expuestos, se pueden justificar 1los valores bajos de IB, y por lao
tanto una tendencia a la monocapa, como wuna estrategia para
optimizar la captura de luz. Un arbol en un sitio abierto en un
bosque tropical puede recibir menos luz gque un arbol en condiciones
similares en un bosque templado, por lo gue en bosques templados se
han observado valores altos de IB. En los bosques tropicales un
sitio abierto puede referirse, por ejemplo, a un claro no mayor de
500 m2 en donde el arbol tiene de 4 a 6 h de luz directa, o de 10 a
12 h de 1luz difusa debido a los abundantes dias nublados
caracteristicos de estos ecosistemas. For el contrario, en la
mayoria de los trabajos gue se han realizado sobre el IB en bosque
templado, un sitio abierto corresponde en muchos casos a sitios en

estado de sucesi16n temprana en donue se tiene radiacion completa casi
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durante todo el dia. En este sentido, a wun arbol en un claroc de un
bosque tropical le puede beneficiar el adoptar una estructura en
monocapa para optimizar la luz del medic. En las condiciones
luminicas sobre estos arboles, se puede pensar gue si e.i1sten los
recursos disponibles para esta mayor i1nversion de ramas en la
estructura de la copa que permite optimizar la captura de la
radiacion.

Fara los arboles de sombra, una estructura en multicapa requiere
una menor i1nversion de tejido no fotosintético para el sostén vy
exposicion de las hojas (Whitney, 1976), por lo que en este sentido,
el arbol "opta" por un ahorro de energia; el posible sobrelapamiento,
s1 es que es significativo, lo podria evitar de otra manera, siendo
ésta la razon por la cusl no se observan valores bajos de B en
Guamia y Trophis en los sitios de sombra.

En Guamia, la presencia de valores menores de 1B hacia s:tios
abiertos coincide con la tendencia hacia la monocapa indicada por la
mayor cobertura foliar en este ambiente, en donde se tiene una menor
proporcién de ramas de primer orden y mayor proporclion de ramas de
ordenes superiaores, CoOmo mecanismo para colocar las hojas en un solo
nivel.

Pseudolmedia si presenta valores de IB bajos vy altos en los
sitios de baja y alta luminosidad, respectivamente, tal y como se na
observado en otros trabajos. De esta manera se puede pensar en gue
en esta especie el IBE si es un recurso morfolégico que optimiza la
absorcion de la luz solar.

En Trophis, el comportamiento del [B obedece a un menor

incremento de las ramas de primer orden en relacion a las ramas de



los Ordenes superiores. Esto puede ser debido a que el numero de
ramas de primer de orden (N1) y el numero total de ramas (NT)
aumentan en relacion ai 1ncremento de luz, y el IE disainuye en el
mismao sentido, lo gue significa que su cosportam:iento obecece a un
incremento proporcionalmente menor de las N1 gue de las NT. En la
Figura 21 se 1i1lustra esto de manera esquematica. En Buamia el NT
aumenta con la luz y el NI permanece sin grandes variaciones en los
distintos ambientes, lo que significa gque el IB disminuye debido a un
incremento proporcionalmente mayor de las ramas de Ordenes
superiores. En la Figura 22 esto se 1lustra nuevamente de manera
esquematica.

En Pseudolmedia se presentd una correlacion positiva del IB en
relacié6n a la luz. No se encontréd una correlacién significativa tanto
de las N1 como de las NT con la luz; sin embargo, el IB solo puede
aumentar por un incremento de ramas de primer orden o una disminuclidén
proporcional de ramas de Ordenes superiores.

A manera de resumen se puede decir que Guamia presenta un mayor
diametro en ambientes mas luminosos, asi como una cobertura foliar
mas amplia y ramas mas largas, conformando de esta manera la
arguitectura tipica de wuna planta de lento crecimiento, aungue en
ambientes luminosos. De esta manera el IB disminuye presentando una
tendencia del arreglo de hojas hacia monocapa. Con estos resultados
se ve que Guamia adopta una arquitectura de copa ancha en sol y copa
angosta en sombra.

En Trophis, por su parte, tambien aumenta la cobertura foliar hacia
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mas luz, pero tambien se presenta un 1ncremento en el numero de
hojas. La estructura o disposicion de las hoias en realidad no
cambia en €l sentido vertical y por lo tantoc no se puede decir gue
presente una tTendencia hacia un arregio de las nhojas en particular.
El IB en esta especie presenta una disminucion con el aumentc de luz.

Fseudolmedia solo modifica su IBE, el cual se i1ncrementa con la
luz. De esta manera parece ser la unica caracteristica arguitectural
con relevancia en la especie en relacion al ambiente luminico. En
general, parece presentar la misma arquitectura tanto en ambientes
cerrados como en sitios abiertos y por lo tanto los diametros del
tronco no varian, ya que la estructura y biomasa de la copa no varia
consistentemente.

Finalmente <=e puede decir que a nivel de claro, las especies
tropicales parecen no adoptar las mismas estrategias morfolbgicas que
las especies de climas templados, donde los patrones estructurales se
observan con mas claridao y son mas definidos. Esta razon evidencia
quilzas la preferencia relativamente menor por los ajustes
morfologicos que por los Tisiologicos, tal vez debida en parte a la
mayor dinamica de vegetacion y heterogeneidad microambiental en un
selva humeda que en un posque templado. De hecho, un ajuste
fisiologico es mas econdmico y puede ser mas funcional por su mayor
rapidez y reversibilidad que un ajuste morfologico (Bradshaw, 1965).
For lo tanto, tal vez habria que poner mas atencion en los ajustes
fisiolGgicos que en los morfologicos en los arboles de selvas
tropicales. La competencia por recursos es tan alta que en un
ampiente muy cambiante puede resultar menos econtmico, y tal vez con

menor valor en la adecuaci6on, variar la arguitectura del arbol.
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4.4 CONCLUSIDNES Y SUBERENCIAS
5] partir de 10s resultados de esie estudio, Yy Ce <=u

1nterpretacion., se pueden nacer las sigulentes conclusiones.

1) El uso del antracenc en la medicion de la luz en forma
indirecta iactinometria), puede ser un metodo muy confiable vy
economi-o para medir la luz en la selva tropical, va que lo permite
realizar en diferentes sitios al mismo tiempo.

2) La correlac:6n estadistica mostro ser una herramienta util
para el estudio de la plasticidad fenotipica en campo a lo largo de
un gradiente ambiental, en lo que se refiere a su direcciton de
respuesta, tal y como lo propone Schlichting (1986&).

3) Las especies con amplia distribucion en su estado juvenil en
la selva tropical hameda, presentan cierta plasticidad fenotipica en
su morfologia o argquitectura.

4) Las especies elegidas mostraron diferentes respuestas en su
argulitectura al incremento de luz en la selva, ya aque este factor
parece tener relevancia en el didmetro, cobertura foliar, longitud de
la rama e 1indice de bifurcacion en buamia sp., en el indice de
bifurcacién en Fseudolmedia oxyphyllaria, y en la cobertura foliar,
numero de hojas, longitud de la rama e indice de bifurcacion, en
Trophis mexicana.

9) Con base en lo anterior, se podria decir gue Guamia sp. y

Irophi1s me:xicana resultaron ser Las especies mas plasticas, v

FPseudolmedia oxyphyllaria la especie mencs plastica.
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6) De los parametros considerados, el i1ndice de bifurcacion
parece ser el que mas contribuye a la plasticidad fenotipica
arquitectural de la planta, ya que en las tres especies presenta una
relacion con el ambiente, y por esta razon puede ser de los mas
significativos en la adecuacion de la planta.

7) Con base en los parametros argquitecturales estudiados, se
puede decir que las especies presentan 1la modificacién de su
arquitectura en relacion a la 1i1ntensidad de 1luz, de la siguiente
manera: en Guamia sp. existe una tendencia hacia el arreglo de
sus hojas en una estructura en multicapa en sombra y de monocapa en
sol, de acuerdo a su caobertura foliar e indice de bifurcacion.
Trophis mexicana incrementa su Aarea fotosintetica a través del
incremento en el nuimero de hojas hacia sitios mas luminosos,
reduciendo su indice de bifurcacion como una tendencia a la monocapa,
y Pseudolmedia oxyphyllaria es la especie que menos modifica su
arquitectura, incrementando dnicamente su indice de bifurcacion en
los sitios mas expuestos a la luz.

8) Fara el caso de los caracteres gque no mostraron plasticidad
fenotipica, es posible que se depa, en gran parte, a una plasticidad
en otro nivel, como lo seria el fisiologico.

?) Como sugerencias para realizar trabajos similares, se
recomienda realizar un analisis de wvarianza y comparar 3 0 4
ambientes caracteristicos y bien definidos de la selva, con un tamano
de muestra de unos 20 © 30 individuos por ambiente, y caracterizar
bien cada ambiente luminico.

10) Se sugiere también incluir variables morfolégicas de la hoja

como estomas, peso especifico, contenido especifico de agua, area
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foliar especifica y tamarrio de la hoja, gque provean tanto de un
indicativo mas preciso del area foliar total como bases para explorar
en forma 1ndirecta la plasticidad oe la planta a nivel fotosintetico.

11) Fainalmente, es posible que un analisis de la alometria en
funcién de la luz, provea de gran informacion acerca de c6mo se
compensan las variables morfologicas entre si ante los cambios de la
intensidad de luz. Esto se podria hacer mediante una correlacion del

indice de dos variables arquitecturales y la luz.
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