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PRESENTACION

El presente trabajo fue estructurado en tres partes para un mejor manejo de

la informacién.

En la primera se ofrece informacion general con respecto al estudio de
la actividad cambial en lianas tropicales. Los Métodos Generales, se refiere
a la informacion béasica de colecta y tratamiento de las muestras de xilema
secundario que es comun a los tres capitulos de resultados de la segunda

parte.

En la segunda parte se presentan los resultados, organizados en tres
capitulos a manera de articulos, uno de los cuales ya fue publicado (Leo6n-
Gbomez y A. Monroy, 2005).

En la tercera parte se presentan una discusion y conclusiones generales
integrando los resultados de los tres capitulos de la segunda parte;
asimismo, una literatura citada basica que comprende las citas de la

primera y tercera parte.



RESUMEN

Las lianas como forma de vida han sido poco estudiadas y los trabajos que se han
realizado sobre estacionalidad de plantas trepadoras, se enfocan principalmente a la
floracion, fructificacion y foliacién, dentro de lo que se conoce como fenologia. Las
investigaciones que revelan su estructura anatdmica son escasas, pero aun mas
escasas las que comprenden la dinamica de su crecimiento. Por ello, el objetivo
de este estudio fue determinar el ritmo de actividad cambial de cuatro lianas
dentro de una selva tropical, para dilucidar si su crecimiento es estacional o
continuo y cuanto crecen por afio. Para tal efecto se marcaron en el cambium
vascular haciendo una incision vertical sobre el tallo con una navaja delgada y se
colectaron mensualmente 2 individuos diferentes, durante dos afios, de cada una
de las especies Machaerium cobanense Donn. Sm., M. floribundum Benth.,
Gouania lupuloides (L.) Urban y Trichostigma octandrum (L.) H. Walt. comunes en
la selva de la Estacion de Biologia Tropical “Los Tuxtlas”, UNAM, en el estado de
Veracruz.

Los resultados se presentan organizados en tres capitulos: el estudio
anatomico, La estacionalidad del cAmbium vascular y la determinacion de tasas de
crecimiento. En conjunto, los resultados muestran que M. cobanense y M.
floribundum presentan una variante cambial de “cambia sucesivos” y, al igual que
G. lupuloides, desarrollan un crecimiento estacional que responde al periodo de
lluvias; su actividad cambial se realiza de abril a octubre. EI cAmbium vascular de
T. octandrum esta activo durante todo el afio. Asimismo, el crecimiento radial del
xilema secundario en las cuatro especies, mostré valores que van de 0.79
mm/afio a 2.01 mm/afio, representando a su vez una tasa de crecimiento relativo
del 20 al 30%. El crecimiento en estas lianas es menor que el reportado para
arboles. Pero la alta variabilidad en la tasa de crecimiento relativo entre individuos
de la misma especie, en lianas, indica una elevada plasticidad para acoplarse a

diferentes condiciones ambientales en su desarrollo.



ABSTRACT

Lianas, as life forms, have been scarcely studied and the few published works on
seasonality of climbing plants deal with flowering, fruiting and foliage sprouting,
which means properly phenology. It is difficult to find investigations about anatomic
structure and growth dynamics of lianas. For this, the objective of this study was to
determine the cambial activity rhythm of four lianas in a tropical rainforest, in order
to establish if their growth is stational or continuous and to know their annual
growth rate. The applied technigue was to mark the vascular cambium with a
vertical incision on the liana stem, helped by a thin knife, and to collect monthly two
samples from different individuals during two years, of each one of the next
species: Machaerium cobanense Donn. Sm., M. floribundum Benth., Gouania
lupuloides (L.) Urban and Trichostigma octandrum (L.) H. Walt. This species are
common in the rainforest of “Los Tuxtlas” Tropical Biology Station, located in

Veracruz, State.

The results are organized in three chapters: the anatomic study, the vascular
cambium activity and the analysis of growth rates. As a whole, the results show
that M. cobanense and M. floribundum exhibit a cambial particularity named
“successive cambia” and, in the same way that G. lupuloides, they have a stational
growth associated with rainy period; their cambial activity is developed from April to
October. In contrast, the vascular cambium of T. octandrum is active during all
year. Likewise, the radial growth of secondary xylem of the four species, show
values between 0.79 mm/year to 2.01 mm/year; this implies a relative growth rate
of 20% to 30%. Thus, the growth of studied lianas is smaller than the reported
growth in trees. Nevertheless, the high variability of relative growth rates among
individuals of the same species of lianas, shows a high growth plasticity to couple

the different environment conditions in their development.



PARTE I
INTRODUCCION
GENERAL



1. INTRODUCCION

1.1. ;,Qué son las Lianas?

1.1.1. Concepto.

Las lianas son plantas trepadoras, de tallo largo y delgado que suelen subir hasta
las copas de los arboles en busca de luz, donde extienden sus hojas y abren sus
flores (Font Quer, 1953, 1973). En general, las lianas son plantas lefiosas que
inician su vida como plantulas terrestres erectas, capaces de crecer en la selva pero
gue difieren de los arboles en alometria y en anatomia. Estas plantas requieren de

un soporte mecanico (generalmente un arbol) para su desarrollo adulto (Fig. 1.1).

FIG. 1.1 Machaerium floribundum, una liana en su ambiente. Los Tuxtlas, Ver.

Las lianas sacrifican el sistema de soporte (un tallo grueso y lefioso) por un
sistema hidraulico de alta eficiencia y baja resistencia hidrica (tallo largo y poroso).



El término “liana”, del francés liane, originalmente era sinénimo de bejuco (Lévy,
1869) (término acufiado por los espafioles para nombrar a plantas volubles y
rampantes de la América espafiola), pero en la actualidad es mas utilizado para
designar a un bejuco lefioso. El concepto de lefioso también fue acufiado para
designar a la madera, como una estructura rigida y resistente. De esta manera, un
bejuco lefioso es aquella planta trepadora que es relativamente gruesa y de
consistencia rigida. Por lo anterior, el término bejuco indicaria que la planta llamada
asi no tendria lefio o madera y por lo tanto, sin crecimiento secundario (xilema
secundario). En realidad, existen bejucos de consistencia suave y fragil como los
Cissus spp. pero con un xilema secundario bien desarrollado y es “dificil” llamarles
lianas, pero lo son. Los bejucos y lianas son por definicion trepadores; sin embargo,
por condiciones ambientales, mecanicas o estratégicas (ecoldgicas), se les puede
encontrar postradas o rastreras, por lo menos en algunas partes. Esta situacion
genera un cambio en la estructura anatomica, la que a su vez, es producto de

diversas variaciones del cAmbium vascular.

1.1.2. Importancia y distribucion.

La presencia de lianas es una caracteristica fisonomica de las selvas. Como un
componente estructural de las selvas tropicales, éstas son importantes porgue
constituyen alrededor del 4.5% de la biomasa sobre el suelo y un 19% del area foliar
total de la selva, aportando hasta el 35% de la hojarasca total (Putz, 1983, 1984;
Gentry, 1991). Se ha estimado que del 40 al 50% de los arboles con troncos
mayores a 10 cm de diametro tienen lianas en sus copas. Ademas, alrededor del
20% de las plantas erectas del sotobosque en selvas neotropicales son
generalmente lianas juveniles.

Las lianas tienen una amplia distribucién geografica, pero la gran mayoria esta
restringida a las selvas tropicales. Los bejucos herbaceos tienen una menor
restriccion ya que son mas frecuentes en &reas perturbadas. Aunque las
trepadoras en general también son frecuentes en bosques templados, en los de

Norteamérica son muy escasas y aun mas en Europa.



Los bejucos y lianas se han estudiado escasamente desde los trabajos de
Charles Darwin los cuales se fueron enfocando principalmente a su taxonomia,
geografia y anatomia (Gentry, 1991; Bamber y ter Welle, 1994; Campos-
Villanueva et al. 2004) pero su ecologia era desconocida. Sélo hasta fechas
recientes se ha empezado a valorar el papel tan significativo que desempenfian las
lianas en la selva, y aun hay mucho que conocer (Putz, 1984; Pérez-Salicrub y de
Meijere, 2005).

1.1.3. Anatomia del tallo.

La estructura anatomica del tallo de las lianas esta asociada a una gran flexibilidad
de la madera. Cuando el tallo sufre algin dafio mecanico, inmediatamente el
cambium promueve la formacién de un callo (Fisher y Ewers, 1995). En las lianas es
muy comun la presencia de una estructura anémala (Obaton, 1960), la que Carlquist
(1988) identifica como el producto de una variante cambial, que también se llega a
encontrar en arboles, pero con menor frecuencia.

El xilema de muchas especies de lianas se caracteriza por la presencia de vasos
largos (hasta 8 m) y de didmetro muy grande (hasta 500 pum) con respecto a los de
los arboles, ademas de las variantes cambiales como floema incluido en cufias o
anillos concéntricos, cambium vascular multiple y bandas masivas de parénquima
(Carlquist, 1988).

Menega (1968, 1969, 1972, 1997), describe anatdbmicamente las caracteristicas
de varios géneros y familias (Hippocrateaceae: Salacia, Hippocratea, Hemiangium,
Semialarium, Tontelea; Convolvulaceae: Dicranostyles); incluyendo aspectos como
el arreglo de vasos, tamafio de radios y presencia de cristales. Carlquist (1975), hace
una recopilacion de las caracteristicas anatémicas de la madera de enredaderas y
lianas (Schisandraceae, Dilleniaceae, Austrobaileya), midiendo entre otras cosas la
longitud de los elementos de vaso y el didmetro y nimero de vasos por mm?. Ter-
Welle (1985), analiza las caracteristicas microscopicas de la madera de lianas de
ca. 50 familias, relacionando el porcentaje y tamafio de los vasos con la eficacia
del xilema para transportar el agua y comparandolos con especies arborescentes

del mismo género o familia.



Las investigaciones sobre lianas son muy escasas no sélo en México, sino en
todo el mundo. Actualmente, de los estudios que se estan realizando, se observa
una clara tendencia a la ecologia, dejando en un segundo término los aspectos
anatomicos (Schnitzer et al., 2000; Schnitzer y Bongers, 2002; Gerwing, 2004;
Londré y Schnitzer, 2006). Lutz (1943), menciona que algunas especies de plantas
trepadoras como Celastrus scandens L. y Vitis sp. estrangulan al arbol sobre el
cual se desarrollan, impidiendo el paso de nutrientes a través del tallo del arbol.
Pérez-Salicrub y Barker (2000) sugieren que las lianas interfieren con la
disponibilidad de agua de los arboles durante la estacidon seca e impiden su
crecimiento.

Considerando que las lianas son trepadoras, con diversos mecanismos
rampantes y que tienen actividad competitiva que les da cierta habilidad para invadir
espacios, es comun encontrarlas en habitats sucesionales y en los grandes claros de
las selvas, en los que se ven favorecidas por las plantas pequefias en las que

pueden trepar (Gartner, 1991b).

1.1.4. Fenologia y estacionalidad del crecimiento.

El hecho de que las lianas sean principalmente de regiones tropicales y que posean
diferentes mecanismos para crecer en diametro (variantes cambiales), son algunas
de las razones por las que existen muy pocos estudios dendrocronoldgicos.

Algunos de los estudios que se han realizado sobre estacionalidad de plantas
trepadoras, se enfocan hacia la caracterizacion de sus ciclos de vida: floracion,
fructificacion y foliacién, debido a que los estudios fenoldgicos permiten comprender
aspectos fundamentales de las plantas, como la estacionalidad reproductiva y las
actividades vegetativas en respuesta a las variables ambientales. Asi, los trabajos
de Putz (1983, 1984), sobre aspectos fenolégicos, indican la importancia de las
lianas como componentes de las selvas y se menciona que contribuyen con
aproximadamente 4.5% a la biomasa de la misma. Sin embargo, la informacion
disponible hasta el momento no es suficiente para teorizar sobre la importancia

relativa del clima, el ambiente local o los factores biéticos en cuanto a los patrones



estacionales de la floracion, fructificacion y produccién de follaje, que a su vez estan
estrechamente relacionados con la actividad cambial (Opler et al., 1991).

Los estudios sobre actividad cambial estan aumentando cada vez mas, pero
éstos incluyen principalmente arboles (Davis y Evert, 1968; Dave y Rao, 1982;
Breitprecher y Bethel, 1990; Siddiqui, 1991). La probleméatica de los anillos de
crecimiento y actividad cambial es mayor cuando se trata de lianas debido a su
habito trepador.

1.2. La actividad cambial en arboles.

A pesar de lo que comunmente se cree, en muchos de los estudios sobre actividad
cambial en arboles tropicales se ha encontrado que ésta presenta cierta
periodicidad. Por ejemplo, Amobi (1973) establece un criterio anatémico de
reorganizacion en las fluctuaciones de la actividad cambial; €l registra un periodo de
inactividad cambial en Bombax buonopozense H.B.K.; dos afios antes Lawton y
Lawton (1971) incluyen a este arbol dentro de un grupo de especies que presentan
el floema siempre activo, aunque no afirman que el cdmbium esté activo
continuamente.

Paliwal y Prasad (1970), encontraron en Dalbergia sissoo Roxb. cambios
marcados en la actividad del cambium y en la formacién de anillos de crecimiento;
ellos sugieren que las condiciones de dia largo, temperatura elevada, poca lluvia y
humedad relativa baja, al final de la época de sequia son favorables para que reinicie
la actividad cambial. Avila et al. (1975) encontraron que Acacia caven (Molina)
Molina y Proustia cuneifolia (Phil.) Fabris, exhiben diferentes patrones en su
actividad cambial, a pesar de crecer en el mismo lugar, sugiriendo que ésta también
es controlada por las condiciones ambientales.

Varios estudios han continuado enfocandose en la actividad estacional del
cambium. Paliwal et al. (1975); Rao y Dave (1981); Dave y Rao (1982) y Rogers
(1981), en sus trabajos con Polyalthia longifolia A.C. Smith, Tectona grandis L.,
Gmelina arborea Roxb. y Terminalia ivorensis A. Chev., de la India y Africa
occidental, encontraron los mismos resultados: que el cambium vascular se

encuentra activo Unicamente en la época mas favorable, la de lluvias.



En una selva tropical humeda de Costa Rica, Breitprecher y Bethel (1990),
investigaron la periodicidad de crecimiento del tallo en especies arbéreas de dos
sitios con diferente drenaje. Cinco de ocho especies del sitio drenado mostraron
estacionalidad (por lo regular anual) y los arboles del pantano fueron de crecimiento
intermitente, a excepcion de dos arboles de Pentaclethra que tuvieron periodicidad
anual. Siddiqui (1991), observé que la actividad cambial en Ficus religiosa L. tiene
cierta estacionalidad, ya que el tamafio de las células y la proporcion relativa de
iniciales fusiformes y de radio, varia de acuerdo con la estacion de lluvias: el
crecimiento radial aumenta en julio y agosto, luego reinicia y continla hasta
noviembre sin interrupcion.

Con respecto a la actividad cambial en arboles que crecen alrededor del
Mediterrdneo, Liphschitz y Lev-Yadum (1986) encontraron diferentes patrones entre
las especies de origen templado adaptadas al mediterraneo y las de origen
mediterrdneo; las primeras parecen estar controladas endégenamente por su origen
templado y las segundas por las condiciones climaticas de la zona.

En términos generales, la mayoria de las especies arbéreas presenta una
estacionalidad del cambium vascular, observandose la mayor actividad cambial

durante el periodo de lluvias.



2. ANTECEDENTES

2.1. Importancia de la actividad cambial.
El cambium vascular corresponde a una capa de células meristematicas que
originan xilema centripetamente y floema centrifugamente. Esta capa unicelular
presenta dos tipos de células: las iniciales fusiformes y las iniciales de radio. Las
células iniciales producen derivadas que originan al xilema y floema secundarios
(Srivastava, 1964). La hilera radial de derivados vasculares producida por una sola
inicial cambial ha sido llamada fila (Fig. 2.1) (Esau y Cheadle, 1955; Cheadle y Esau,

1958).

FIG. 2.1. Zona cambial (CZ). Las células
iniciales, a través de divisiones
periclinales producen células de floema
(PH) hacia fuera y células de xilema (XY)
hacia adentro. Las hileras radiales asi

)
|
I

formadas son llamadas filas. El aumento
del tallo en circunferencia, resulta de las
divisiones anticlinales en las iniciales
cambiales como indican las flechas.
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Asimismo, el incremento en la circunferencia del cambium es producto de la
combinacion de varios procesos: un incremento en la longitud, diametro tangencial y
namero de iniciales fusiformes, asi como un incremento en el didmetro tangencial y
namero de iniciales de radio. Sin embargo, estos incrementos difieren dependiendo
del grupo de plantas de que se trate y de la etapa de crecimiento en la que se
encuentren. En gimnospermas y dicotiledoneas con cambium no estratificado, el

incremento en longitud y didmetro tangencial de las iniciales fusiformes es mas



marcado, asi como el diametro tangencial de las iniciales de radio; mientras que en
especies con cambium estratificado, los incrementos llegan incluso, a estar
ausentes. Por otra parte, en las especies con cambium no estratificado, estas
caracteristicas presentan sus mayores dimensiones en tallos jovenes, mas que en
tallos maduros (Bailey, 1923; Bannan, 1960; Srivastava, 1963, 1964).

La actividad del cambium vascular ha atraido la atencibn de muchos
investigadores, entre ellos los anatomistas, quienes se han interesado por conocer
el proceso durante una estacién de crecimiento, asi como por un cierto periodo de
afios. Como una consecuencia de tales investigaciones se han determinado las
caracteristicas de la zona cambial, las cuales siguen siendo muy discutidas
(Larson, 1994). Sin embargo, es innegable que el conocimiento de la estructura del
cambium vascular es un aspecto necesario para el estudio ontogenético de los
derivados vasculares. A su vez, los estudios sobre actividad cambial se pueden
enfocar hacia estudios sobre fenologia, fisiologia, asi como a algunos aspectos de

las ciencias forestales

2.2. El Cambium Vascular y la Zona Cambial.

Generalmente el cambium se ha reconocido como una capa unicelular (Bannan,
1955, 1962), pero muchos investigadores consideran también a las derivadas
inmediatas a cada lado de esta capa, las cuales retienen la capacidad de dividirse
anticlinal y periclinalmente (Catesson, 1964). Asi, se considera por conveniencia, a
una zona cambial formada por células indiferenciadas con la capacidad de dividirse
anticlinal y periclinalmente.

Estos puntos de vista difieren principalmente sobre la naturaleza del tejido
cambial. Las células que se encuentran dividiéndose sobre el lado externo de la
zona cambial dan origen a las células madres del floema (CMF), mientras que las del
lado interno, originaran a las células madres del xilema (CMX); la transicién que se
presenta en estos tipos celulares es gradual y en ocasiones, dificil de delimitar en la
practica (Igbal y Ghouse, 1990).

Desde la mitad del siglo XIX (cf. Hartig, 1853), el cambium vascular se ha visto

como biseriado, con una capa orientada hacia el floema y la otra hacia el xilema.



Estas células iniciales estan dispuestas en pares, cuyas derivadas hacia el floema y
xilema corresponden entre si. En general, las controversias parten del uso del
término cambium. Una corriente de pensamiento aplica el término a la zona
meristematica completa, mientras que la otra se restringe a la capa de iniciacion. A
estos dos puntos de vista se les conoce como el “concepto multiseriado” y “concepto
uniseriado” del cambium respectivamente. Aunque estos dos conceptos reconocen
una sola capa inicial, difieren conceptualmente en que el cambium multiseriado
conserva la capacidad de multiplicarse en todas sus capas.

Este punto de vista, sobre la capacidad de multiplicacion del cambium
multiseriado, propuesto por Raatz (1892) y adoptado por Kleinmann (1923), ha sido
apoyado por Catesson (1964) y continta vigente en la actualidad. Catesson (1964)
sugiere que el cambium vascular consiste de varias capas con células similares,
dotadas con las mismas propiedades meristematicas. Considera que cada una de
las células es una inicial y se pueden identificar por su alto contenido de RNA,
abundantes células en mitosis, menor dimensién radial y paredes celulares
delgadas; asi que sugiere que los términos “cambium” y “zona cambial” se restringan
a esta zona pluriestratificada de células indiferenciadas. Sin embargo, Davis y Evert
(1968), aunque consideran un acierto las sugerencias de Catesson, en cuanto a que
los términos de iniciales del floema y xilema podrian ser eliminadas del concepto de
cambium, sefialan la dificultad para distinguir las células madres del xilema y del
floema de las iniciales cambiales. Finalmente, mientras que Wilson et al. (1966)
proponen que la zona cambial es aquella que se compone de la inicial cambial y sus
derivadas inmediatas, todas ellas con la habilidad para dividirse, Butterfield (1975)
sugiere que esta zona multiseriada es el cambium “compuesto por células
dividiendose periclinalmente, situadas entre el xilema y floema secundario
diferenciandose, con wuna indudable inicial capaz de dividirse periclinal y
anticlinalmente, situada mas o menos dentro de cada una de las filas radiales de
células”. La propuesta de Wilson et al. (1966) la hacen siguiendo la recomendacion
de Esau (1965, pag. 134) y Philipson y Ward (1965, pag. 545). La terminologia

sugerida por Butterfield (1975) es la que se sigue en el presente trabajo, pero con



modificaciones de Wilson et al. (1966) con respecto a la aplicacion del término

cambium (Cuadro 2.1)

CUADRO 2.1. Terminologia utilizada en este estudio para la zona del cAmbium, adaptada de
Butterfield (1975) y Wilson et al. (1966).

Floema secundario tejido maduro

Floema diferenciandose formacion de pared secundaria

células alargandose

Célula madre del floema | divisiones periclinales

Zona cambial Inicial cambial divisiones periclinales y anticlinales

Célula madre del xilema | divisiones periclinales

Xilema diferenciandose células alargandose

formacién de pared secundaria

Xilema secundario tejido maduro

2.3. Reactivacion de la actividad cambial.

Otros estudios han revelado aspectos de la reactivacion del cambium. Muchos
investigadores dividen a esta reactivacion cambial en dos fases: la primera es la
expansion de las células cambiales en una direccion radial; la segunda corresponde
al inicio de la division celular (Esau, 1965). También, se ha observado que algunas
plantas responden al fotoperiodo para reactivarse, mientras que otras especies
reinician su actividad con el comienzo del periodo de lluvias o por el efecto de la
temperatura (Kozlowski, 1962; Waisel y Fahn, 1965; Waisel et al., 1966; Wareing y
Roberts, 1956).

2.4. Correlacién del crecimiento primario con el secundario.
Quizas no sdlo los procesos fisioldgicos en arboles han sido estudiados mas que

la reactivacion periédica del cambium vascular. Alun hoy, con nuestro



conocimiento de la regulacién hormonal del crecimiento, hay muchas preguntas
sin respuesta acerca del reinicio de la actividad cambial.

En las regiones templadas del mundo, la reanudacion del crecimiento cambial
se correlaciona con la actividad renovada de las yemas y el desarrollo de las hojas
cada primavera, a consecuencia de los cambios de humedad y temperatura. En
regiones tropicales y subtropicales, sin embargo, el reinicio de la actividad cambial
en algunas especies es menos definido, debido a que la secuencia de eventos del
desarrollo durante el afio no esté claramente separado por periodos pronunciados
de intensa actividad y descanso. En algunos arboles tropicales, el cambium puede
permanecer activo todo el afio con periodos de maxima actividad, en
correspondencia con periodos de rapida extension del brote.

Se conoce mucho menos acerca de los patrones de actividad cambial en
arboles tropicales, incluyendo tanto el inicio como el cese del crecimiento, que
aguellos de las zonas templadas, debido a los pocos estudios detallados que han
sido realizados en diferentes especies de regiones tropicales. Mucho menos se
conoce acerca de los patrones de formacion de madera temprana y tardia en esos
arboles tropicales. Por lo tanto, mucha de la discusion sobre el crecimiento
secundario esta confinada a observaciones en arboles de coniferas vy
dicotiledoneas de zonas templadas.

La activacion del cAmbium en la primavera temprana ha sido, por largo tiempo,
asociada con la actividad renovada de las yemas. Hartig (1853), estudiando la
conducta de algunos trozos de tallo, observé que no solo la actividad cambial
comienza en la base de la yema apical y se dispersa hacia abajo, sino que una
actividad similar comienza en forma de cufia debajo de cada yema lateral
expandiéndose activamente y extendiéndose lateralmente y hacia abajo. Sledge
(1930) reportd, sin embargo, que en trozos de tallo de madera en latencia, la
actividad cambial podia proceder ligeramente hacia arriba desde el callo de una
herida basal antes que la actividad de las yemas comience a extenderse; sin
embargo, agregd que en la yema abierta cierta actividad cambial normal basipeta
ocurrié a lo largo del tallo por debajo de las yemas. Hartig (1853) también hizo

esta observacién, pero aparentemente pasoé inadvertida. Unos 40 afios mas tarde,



Jost (1891, 1893) confirmé la anterior asociacion de Hartig, de la actividad cambial
con el crecimiento de las yemas. Debido a que se interesé en los aspectos
nutricionales del crecimiento, Jost colocé ramitas en la oscuridad y siguié su
patréon de activacion cambial. En todos los casos, €l encontrd crecimiento cambial
renovado sélo por debajo de los brotes laterales alargadndose, con una falta de
actividad cambial a lo largo del tallo debido a la limitacibn del suministro de
nutrientes. Jost también observdO de que en el verano tardio, un esfuerzo
prematuro de las yemas en la formacion de brotes pobremente desarrollados,
estuvo a menudo acompafiado por la formacion de una nueva capa de células del
tipo de madera temprana con paredes delgadas, a cierta distancia por debajo de la
ramita, dando origen a un anillo de crecimiento adicional.

Todos estos estudios se han enfocado en arboles; en lianas son sumamente

escasos 0 no existen.



3. JUSTIFICACION Y OBJETIVOS

Dada la importancia que las lianas tienen en México, es necesario realizar
diversos estudios que contribuyan al mejor conocimiento de las mismas, ya que en
la actualidad, a pesar de que se ha tratado de dar un impulso al conocimiento
biolégico de las lianas, ain son muy escasos los trabajos al respecto. Uno de los
primeros estudios sobre la biologia de lianas en México fue el de Pefalosa (1982,
1984) quien trabaj6 en la Estacion de Biologia Tropical "Los Tuxtlas", en Veracruz,
sobre la especializacion morfolégica que tienen algunas lianas para adherirse
exitosamente a los arboles. Otros trabajos sobre lianas que han sido realizados en
la misma zona de estudio son: el de Ibarra-Manriquez et al. (1991a), quienes
realizaron un estudio fenoldgico de 91 lianas, enfatizando el tipo de dispersion de
semillas y comparandolas con especies arbéreas; en el mismo afio (1991b)
también publicaron un manual para la identificacion de las mismas, por medio de
semillas; mientras que Lozano-Garcia et al. (1995), estudiaron la palinologia de
esas 91 especies de lianas. En la Estacion de Biologia de Chamela, Jalisco,
Gartner et al. (1990) estudiaron las propiedades hidraulicas de tallos de bejucos y
arboles de la selva baja caducifolia. En el Centro de Ecologia de Sonora, Molina-
Freaner y Tinoco-Ojanguren (1997) estudiaron la distribucion y abundancia de
bejucos trepadores en una comunidad vegetal xerdfila. Otros estudios mas
recientes en Los Tuxtlas, han dado como resultado un manual de Bejucos y otras
trepadoras (Campos-Villanueva et al., 2004) y el Manual para la identificacion de
lianas por medio de la morfologia del tallo (Le6n-Gémez et al.,, aceptado).
Actualmente se continda explorando el aspecto ecoldgico de las lianas en la

region de Los Tuxtlas, Ver. (Pérez-Salicrub y Meijere, 2005).

El estudio anatdomico de las lianas en México se inici6é a partir de 1986 con el
andlisis de la estructura anatomica de 6 especies de lianas de una selva baja
caducifolia de Chamela, Jalisco (Leon-Gomez, Congresos 1986, 1990). En la
Estacion de Biologia Tropical "Los Tuxtlas", Castelan-Sanchez (1992) estudio la

anatomia de la corteza y de la madera de Salacia megistophylla en funcién de la



altura; en el mismo afio, Carmona-Jiménez (1992) con su trabajo sobre anatomia,
morfologia y etnobotanica de algunas maderas de importancia medicinal en México
incluye tres especies de lianas: Serjania schiedeana, S. triquetra y Tournefortia
hirsutissima. En 1997, Ledn-Gomez determind la arquitectura hidraulica de 4
vitaceas de Los Tuxtlas (Cissus microcarpa, C. sicyoides, C. gossypiifolia y Vitis
tiliifolia), incluyendo un estudio anatémico de las mismas. Angeles y Le6n-Goémez
(1997) reportaron la anatomia de la corteza de las mismas 4 especies de vitaceas.
En 1998, Ortis-Bonilla realiz6 un estudio anatomico de Cissus sicyoides para
determinar el comportamiento del diametro de vasos a diferentes edades.
También en este afio, Villa-Fernandez et al. (1998) estudiaron la anatomia de
Hippocratea excelsa con el proposito de contribuir a la definicion taxondémica de la
especie.

En general los estudios acerca de lianas son escasos y aun se desconocen
muchos aspectos de su biologia, ecologia y evolucion. En particular los estudios
anatdémicos que comprendan la dindmica de la actividad cambial y el crecimiento de

vVas0s Son escasos.

3.1. Problematica.

En este trabajo se plantearon inicialmente las siguientes preguntas considerando
cuatro especies de lianas, Machaerium cobanense Donn. Sm., M. floribundum
Benth., Gouania lupuloides (L.) Urban y Trichostigma octandrum (L.) H. Walt.:

-¢En una region tropical lluviosa como Los Tuxtlas, Veracruz, el crecimiento de las
lianas sera continuo o estacional?

-Si en las lianas se presenta un crecimiento estacional, ¢en qué momento del afio se
inicia? y ¢,en qué momento finaliza?

-¢La estacionalidad de la actividad cambial podria estar relacionada con factores
climaticos como la temperatura y/o la precipitacion pluvial?

-¢, Cuanto crecen (anatdmicamente) los tallos de las lianas bajo estudio?



3.2. Objetivo General.
Comprender la dinamica de la actividad cambial, la estructura y la funcién de los

procesos de crecimiento en lianas.

3.3. Objetivos particulares.

a). Determinar el ritmo de la actividad cambial de dos patrones (variantes cambiales)
de crecimiento secundario, el tipico y de cambia sucesivos, comunes en las
lianas de “Los Tuxtlas”, Ver.

b). Relacionar la actividad cambial con los factores climaticos de temperatura 'y
precipitacion pluvial, durante un periodo de 2 afios.

c). Observar la dinamica entre la actividad de las variantes cambiales y la produccion
de xilema secundario.

d). Describir la estructura anatémica del xilema secundario como base para el

analisis de la actividad cambial y la dinamica de crecimiento.

3.4. Hipotesis.

Si la actividad cambial de muchas plantas lefiosas esta sujeta a un ciclo estacional,
respondiendo a factores climéaticos como la precipitacion pluvial y la temperatura y si
en la Selva Tropical humeda de “Los Tuxtlas”, Ver. se presenta un periodo estacional
de lluvias y temperatura bien definido, entonces, las plantas lefiosas y en particular
las lianas que habitan esta region, presentaran cierta periodicidad en su actividad

cambial.



4. METODOS GENERALES

4.1. Zona de estudio.

La Estacion de Biologia Tropical “Los Tuxtlas” se localiza en la vertiente del Golfo
de México, ubicada en las cercanias del volcan San Martin, al SE del estado de
Veracruz, con una altitud de 150 a 530 msnm. Se encuentra entre los paralelos
18° 34’ y 18° 36’ de latitud Norte y entre los meridianos 95° 04’ y 95° 09’ de
longitud Oeste y (Lot-Helgueras, 1976) (Fig. 4.1). Segun la clasificacion de
Kdeppen modificada por Garcia (1981), el clima es calido-humedo [Af(m)w”(i")g],
con una precipitacion pluvial anual de 4 700 mm en promedio. La temperatura
maxima es de 32.3 °C y la minima es de 16.4 °C, con una media de 24.3 °C (Fig.
4.2). La Sierra volcanica de Los Tuxtlas aparecio durante el Terciario Superior y se
compone de rocas basalticas y andesiticas, con cenizas volcanicas y algunas

veces afloramientos de rocas sedimentarias (Rios-Macbeth, 1952; Garcia, 1988).

4.2. Seleccion de especies.

a). Se seleccionaron cuatro especies de lianas comunes en la selva de Los Tuxtlas
(Fig. 4.3): Machaerium cobanense Donn. Sm. y M. floribundum Benth.
(Leguminosae), Gouania Ilupuloides (L.) Urban (Rhamnaceae) vy
Trichostigma octandrum (L.) H. Walt. (Phytolaccaceae); de éstas, dos
presentan un patron de crecimiento tipico, con un cambium vascular continuo
produciendo xilema hacia dentro y floema hacia afuera. Las otras dos tienen
el tipo de variante cambial, de cambia sucesivos, de acuerdo con Carlquist
(1988) (Fig. 4.4).

b). En el campo, 10 a 15 individuos de cada especie se marcaron con una
etiqueta, indicando la clave de especie e individuo. Las etiquetas fueron
amarradas alrededor del tallo en un lugar visible.
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FIG. 4.1. Mapa de localizacién del area de estudio. La Estacion de Biologia Tropical “Los Tuxtlas”, se
encuentra ubicada en el sureste de México, a 25 km de la carretera Catemaco-Montepio, en Veracruz.



1400 A

g 1200 ~
1000 ~
800 -

600 -

400 A

Precipitaciéon (m

200 A

35 ~

30 A

25

Temperatura °C

20

15 T T T T T T T T T T T 1

Fig. 4.2. A: Precipitacion pluvial y B: temperatura en la Estacion de Biologia
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temperaturas maximas; b: temperaturas minimas.



4.3. Estudio de la actividad cambial.

a). Marcado del cambium vascular. Con una navaja de hoja delgada (cutter), se hizo
una incision vertical de 10-20 mm de largo en el tallo e inmediatamente se
cubrié la herida con pintura alkidalica (acrilica). El color de la pintura fue
diferente cada vez y determind la fecha de marcado.

b). Colecta de muestras. En cada fecha de marcado se colectaron muestras de tallo
fresco de otros individuos de las mismas especies, que se marcaron, para
observar el estado de la actividad cambial en ese momento. Las muestras
fueron de tallo completo, de unos 40 cm de largo, conteniendo las marcas.

c). Los incisos (a) y (b) se repitieron periddicamente, cada mes durante 2 afios.

FIG. 4.3. Morfologia del tallo de las cuatro especies en estudio. En la selva lo mas comun es
encontrar solo los tallos y rara vez hojas o flores. A: Machaerium cobanense; B: M. floribundum; C:
Gouania lupuloides; D: Trichostigma octandrum.

4.4. Condiciones climatolégicas.
a). Se reuni6 informacién acerca de la precipitacion pluvial y temperatura media
mensual, prevalecientes en la zona.

b). Se elaboraron graficas de distribucién anual de la precipitacién y temperatura.



4.5. Trabajo de laboratorio.

a). Fijacion. Las muestras obtenidas mensualmente en el campo, inmediatamente se
fijaron en FAA, Etanol 70° y se mantuvieron en estas soluciones durante el
lapso de una semana a dos meses, después del cual se lavaron y se
mantuvieron en una solucién de GAA hasta la elaboracion de los cortes.

b). Elaboracion de laminillas fijas. Cada muestra de tallo colectada, fijada y lavada se
proceso, iniciando con un ablandamiento en etilendiamina (NH,-CH,-CH.-
NH,) al 10% en solucién acuosa (Kukachka, 1977), hirviendo a reflujo
durante 1 hora en promedio. Después de lavarse en agua corriente para la
eliminacion de la etilendiamina, se incluyeron o embebieron en PolietilenGlicol
o Parafina para posteriormente hacer cortes, deshidratacién en alcoholes
graduales, tincion con safranina-azul de anilina (Johansen, 1940) y montaje
en laminillas fijas utilizando resina sintética Entellan de Merck Para los cortes
se us6 un microtomo de deslizamiento, obteniéndose secciones con  un
grosor de 15-25 pm, principalmente transversales para el andlisis del
cambium vy el crecimiento radial, mientras que para la descripcion anatémica

fue necesario ademas, realizar y procesar los cortes tangenciales y radiales.

4.6. Estudio microscépico.

a). Descripcion anatomica del xilema secundario. Para cada especie se hicieron
observaciones a partir de los tres cortes elaborados, correspondientes a los
planos de la madera: transversal, tangencial y radial. Ademas, parte del
material del tallo fue macerado en una solucién de Jeffrey (acido nitrico y
trioxido de cromo en partes iguales) (Berlyn y Miksche, 1976) con la finalidad
de hacer mediciones de las células aisladas. La terminologia y estandares
utilizados para la descripcion anatomica son los propuestos por: IAWA
Committee (1989), Trockenbrodt (1990) y Junikka (1994).

b). Actividad cambial. La observacion del estado de actividad cambial de las
muestras se realizd principalmente en los cortes transversales conteniendo

xilema y floema secundarios. La actividad cambial se midi6 contando el



namero de capas de células indiferenciadas presentes en la zona cambial
observada. A mayor nimero de capas, mayor actividad cambial.

c). Produccion de xilema secundario. La produccién del xilema se determing
midiendo la distancia radial desde las marcas hechas en el cambium con
anterioridad, hasta el cambium reciente al momento de la colecta.

d). Andlisis estadistico. Este correspondié basicamente a ANOVAs de un factor
(especies) y pruebas de “t” teniendo como variable de respuesta: ritmo de
actividad cambial, tasa de crecimiento de la planta (RGR = Ln(Lo-Li)/Lo-Lli),
etc., y andlisis de correlacion simple y multiple (Chatterjee y Price, 1977; Sibly
y Clutton-Brock, 2003).

FIG. 4.4. Ay B: Gomosis y variante cambial de cambia sucesivos (flechas) en M. cobanense y M.
floribundum. C: Crecimiento “tipico” en Gouania lupuloides.



PARTE II:
RESULTADOS.
Anatomia y actividad

cambial de lianas

Los resultados del presente trabajo se organizaron en tres capitulos a manera de
articulos con la intencion de publicarlos inmediatamente en la Revista de la
International Association of Wood Anatomists. En cada uno estos capitulos se da
una breve introduccién y antecedentes con informacién particular de acuerdo al
tema, incluyendo a veces, algo de la informacion que se da en la introduccion y
antecedentes de la primera parte de este trabajo; ademas de los resultados,

también se incluye una discusion y literatura citada apropiada al tema.

Los resultados sobre la estacionalidad en la actividad cambial son
presentados en el Cap. 6 y estos ya fueron publicados en IAWA J. 26(1), 2005
(Ledn-Gomez y A. Monroy, 2005). La determinacion de la tasa de crecimiento
radial del xilema secundario es presentada en el Cap. 7, y como consecuencia de
los dos estudios anteriores fue necesario incorporar el estudio anatémico del
xilema secundario, cuyos resultados son presentados al inicio, en el Cap. 5.



5. ANATOMIA DEL XILEMA SECUNDARIO DE CUATRO ESPECIES DE
LIANAS DE UNA SELVA TROPICAL HUMEDA DE MEXICO

5.1. RESUMEN

La estructura anatomica de las lianas ha sido poco estudiada, sin embargo, los
escasos estudios realizados han demostrado que éstas presentan un xilema
diferente al de otras formas vegetales. En este trabajo se describe la anatomia del
xilema secundario de 4 especies de lianas tropicales. Se recolectaron los tallos de
las especies: Machaerium cobanense Donn. Sm., M. floribundum Benth., Gouania
lupuloides (L.) Urban y Trichostigma octandrum (L.) H. Walt., en la region de Los
Tuxtlas, Veracruz, y se seccionaron en cortes transversales, tangenciales y
radiales de 20 um para describir su anatomia. Machaerium cobanense y M.
floribundum presentan la variante cambial de “cambia sucesivos”, mientras que G.
lupuloides y T. octandrum tienen un crecimiento “tipico”. Tres especies
presentaron xilema estratificado, excepto T. octandrum. Las cuatro especies
mostraron un dimorfismo de vasos, con el 60-80% de vasos anchos de diametro
mayor a 150 um y el 20-40% de vasos angostos con un didmetro menor a 150 um,
excepto T. octandrum, en cuyo xilema predominaron los vasos angostos en un
80%. Como se esperaba, los vasos de las lianas estudiadas presentaron en
conjunto un diametro tangencial promedio mayor (222-274 um) que aquellos de
los arboles de la misma zona (159 um). Este didmetro mayor de los vasos permite
a las lianas proporcionar el suministro adecuado de agua al follaje, compensando
lo delgado de sus tallos.



5.2. INTRODUCCION

Las lianas muestran una gran diversidad de organizacién anatdmica con respecto
a otras formas vegetales. Sin embargo, el estudio anatomico de su xilema
secundario ha sido poco abordado (Bamber y ter Welle, 1994). Las lianas son
plantas de habito trepador, cuyos tallos largos y delgados muestran
modificaciones en su estructura anatémica respecto a aquellas plantas erectas
que se sostienen solas. Los tejidos que proporcionan el soporte mecanico y el
sistema de conduccion en las lianas se encuentran muy modificados. Lo mismo
ocurre con los tejidos corticales, los cuales se ven alterados geométricamente por
los cambios alométricos del tallo; es decir, la reduccion del area transversal del
tallo con respecto a su longitud (Ewers y Fisher, 1991; Caballé, 1993).

En afos recientes, solo otros pocos trabajos anatomicos de lianas pueden ser
mencionados. Angeles y Le6n-Gémez (1997) reportaron la anatomia de la corteza
de 4 especies de vitaceas de Los Tuxtlas, Veracruz. En 1998, Ortis-Bonilla realizé
un estudio anatémico de Cissus sicyoides para determinar el comportamiento del
diametro de vasos a diferentes edades. También en este afio, Villa-Fernandez et
al. (1998) estudiaron la anatomia de Hippocratea excelsa con el propdésito de
contribuir a la definicion taxondémica de la especie. Araque et al. (2000)
describieron la anatomia del xilema de seis especies de lianas de Venezuela, y
posteriormente la anatomia xilematica de 11 especies de lianas de la familia
Bignoniaceae en la reserva forestal de Caparo, en Venezuela (Araque et al.,
2005). Cevallos y Tomazello (2006), mas recientemente, han hecho la anatomia
de la madera de Uncaria guianense y U. tomentosa en Brasil.

En general los estudios acerca de lianas son escasos y aun se desconocen

muchos aspectos de su biologia, ecologia y evolucion.

El presente estudio tiene la finalidad de aportar informacion describiendo la
estructura anatomica del xilema secundario de cuatro especies tropicales de
lianas, bajo un enfoque ecofisiolégico, que a su vez permita comprender la

dinamica de crecimiento observada en el campo.



5.3. MATERIALES Y METODOS

Las muestras para el estudio fueron recolectadas en la selva tropical humeda de
“Los Tuxtlas”, Veracruz, México. Las especies seleccionadas fueron: Machaerium
cobanense Donn. Sm., M. floribundum Benth. (Leguminosae), Gouania lupuloides
(L.) Urban (Rhamnaceae) y Trichostigma octandrum (L) H. Walt.
(Phytolaccaceae), las cuales son caracteristicas de la vegetacion primaria de esta
region y alcanzan diametros basales del tallo hasta de 20 cm, aunque la mayoria
oscila alrededor de los 5-10 cm de diametro. Las muestras se tomaron de la parte
basal de 3 tallos por cada especie, con un diametro de 2 a 5 cm. De cada tallo se
extrajo un pequefo bloque de aproximadamente 1.5 cm por lado, con sus caras
orientadas transversal, tangencial y radialmente. Algunos tallos menores a 2.5 cm
de diametro se manejaron en rollete completo. Las muestras se guardaron en
alcohol al 70% y GAA (Glicerina, alcohol y agua en proporciones 1:1:1) (Sass,
1958). Posteriormente se ablandaron en una solucion de etilendiamina al 10%,
hirviendo a reflujo durante 30-60 minutos (Kukachka, 1977). Algunas sélo se
dejaron en la solucion de etilendiamina por 24 horas (Carlquist, 1982). Finalmente
se incluyeron en polietilen-glicol y se hicieron cortes con un grosor de 15-20 um en
un microtomo de deslizamiento Leica Mod. Hn40. Para la elaboracion de laminillas
fijas, el polietilen-glicol se elimind de los cortes con agua, posteriormente se
tineron con safranina-azul de anilina y se deshidrataron en alcoholes graduales
hasta su montaje en resina sintética (Johansen, 1940).

Para medir la longitud y anchura de los elementos celulares, se maceraron
piezas pequefias de xilema empleando una solucion de Jeffrey (Berlyn y Miksche,
1976) a 60° por 24 horas. Los valores medios de las caracteristicas cuantitativas,
tanto de los cortes como de los macerados, fueron calculados realizdndose una
estadistica descriptiva basica, de un total de 50 mediciones por muestra. Para la
observacién y medicion anatomica, se utilizd un microscopio optico Zeiss.

Estos caracteres se clasificaron de acuerdo a Chattaway (1932), Kribs (1935) y
los estandares establecidos por IAWA (1937, 1939). Se us0 la terminologia

propuesta por el Comité de Nomenclatura de la IAWA (1989).



5.4. RESULTADOS

FIG. 5.1 Corte transversal del tallo. A: Machaerium cobanense y B: M. floribundum, mostrando un
anillo de floema incluido, producto de la variante cambial de cambia sucesivos; C: Gouania
lupuloides y D: Trichostigma octandrum, exhibiendo corteza gruesa. Para ilustrar la seccion
transversal completa de esta figura, se utilizaron tallos jévenes. Escala: 10 mm.



DESCRIPCION DE LAS ESPECIES

5.4.1. Machaerium cobanense Donn. Sm. (Figs. 5.1A, 5.2)
Nombre Comun: ufia de gato
Familia: LEGUMINOSAE (Papilionoideae)

Morfologia del tallo. Tallo cilindrico y recto, de 6-10 cm de didmetro. Nudos
evidentes, prominentes en tallos gruesos, alternos; en cada uno de ellos hay un
par de espinas conicas, dispuestas abajo y a los lados de la yemas o brotes, o
restos de ramas u hojas, ligeramente dirigidas hacia abajo y puntiagudas. Los
entrenudos varian de 1-2 cm a 12-15 cm de largo. Los tallos gruesos son
lacunosos. Corteza lisa a ligeramente rugosa, ocasionalmente con pequefas
estrias longitudinales y un tenue indumento (pubescencia) en los tallos mas

jovenes; de color café oscuro a rojizo. Lenticelas no evidentes.

Corte transversal. Corteza de 1-2 mm de grosor no diferenciada, fibrosa, de color
café; madera de color café grisaceo con poros visibles a simple vista; médula
circular, de 1 mm de didmetro, café rojiza. Se observa un exudado rojizo y
pegajoso en la corteza interna (floema), en los anillos de floema incluido y en la
médula (Fig. 5.1A).

DESCRIPCION ANATOMICA

Xilema secundario (Fig. 5.2) (Cuadros 5.1, 5.2)

Caracteristicas microscépicas. Porosidad difusa, con poros de contorno ovalado,
principalmente solitarios y algunos grupos de dos o mas, arreglados radialmente;
son numerosos, 10-15 poros/mm?®. Con dos diferentes diametros de vaso: los
anchos de 222 um (150-550 um) en promedio y un porcentaje de abundancia de
60-70%, los angostos de 115 um (40-150 um) en promedio y un porcentaje de

abundancia de 30-40%. Los elementos de vaso son cortos, con longitud promedio



de 260 um (248-285 um), platinas de perforacibn simples y transversales;
punteaduras intervasculares y de vaso a radio pequefas y alternas con 5-7 um de
diametro. El parénquima axial es paratraqueal vasicéntrico y marginal, de mediana
abundancia, con series de 4 células por segmento, con granulos de gomas y
cristales poliédricos en camara. Los radios son numerosos, 11/mm, homocelulares
y heterocelulares, ambos uniseriados y algunos biseriados, formados por células
procumbentes en el cuerpo y con 1-3 hileras de células cuadradas en los
extremos; son radios bajos, con altura promedio de 340 um. Fibras de tipo
libriforme, cortas, con longitud promedio de 271 um (248-298 um); paredes muy
delgadas, con espesor de 2 um y 18 um de diametro tangencial, con punteaduras
simples. Anillos de crecimiento inconspicuos. Estratificacion parcial de fibras,

parénquima marginal y vasos, con 5 lineas/mm.

Péagina siguiente

FIG. 5.2. Xilema secundario de Machaerium cobanense. A, B: Distribucién de vasos y parénquima
axial. C: estratificacion de parénquima y fibras. D: se muestra la transicion de madera juvenil a
madera madura. E: inicio del cambio vascular y el interfascicular (flechas). F: las flechas indican la
terminacion de un estrato inferior de fibras; a la derecha mismo corte polarizado para mostrar
lignificacion del parénquima axial (flecha punteada). Escalas: Ay D: 600 um ; B y C: 200 pm; E: 500
pum; F: 50 pm.
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5.4.2. Machaerium floribundum Benth. (Figs. 5.1B, 5.3)
Nombre Comun: mano de galapago
Familia: LEGUMINOSAE (Papilionoideae)

Morfologia del tallo. Tallo cilindrico, ligeramente acostillado, las costillas estan
insinuadas, de 6.5 cm de diametro. Nudos evidentes, no prominentes, cicatrices
foliares grandes, ovaladas transversalmente, algunas hundidas, alternas, sin
espinas; entrenudos de 15 cm de largo. Corteza principalmente rugosa por
lenticelas, de aspecto escamoso, escamas muy pequefas e irregulares: de color
verde grisaceo. Lenticelas grandes y circulares, de 2 mm, abultadas, abundantes y
dispersas, de color café.

Corte transversal: El xilema es café claro con grandes poros visibles hacia la parte
exterior; una médula grande irregular, de 3-4 mm de didmetro y de color café
rojizo, con exudado rojizo. La corteza es café rojiza de 1 mm de grosor. Con varios
anillos de floema incluido, de color café rojizo, con exudado gomoso, rojizo (Fig.
5.1B).

DESCRIPCION ANATOMICA

Xilema secundario (Fig. 5.3) (Cuadros 5.1, 5.2)

Caracteristicas microscépicas. Porosidad difusa, con poros de contorno ovalado,
principalmente solitarios y en grupos de 2 y 3; son numerosos, 8-12 poros/mm?
Con dos diferentes didmetros de vaso (Fig. 5.6): los anchos de 274 um (160-500
um) en promedio y un porcentaje de abundancia de 65-75%, los angostos de 99
um (40-160 um) en promedio y un porcentaje de abundancia de 25-35%. Los
elementos de vaso son pequefios, con longitud promedio de 250 pum (198-298
um), platinas de perforacion simples con inclinacion de 30° punteaduras
intervasculares y de vaso a radio pequefias y alternas con 4-6 um de diametro. El

Parénquima axial es paratraqueal en bandas tangenciales de 2 a 4 células de



ancho, de mediana abundancia, con series de 3 a 4 células por segmento, con
algunos cristales en cdmara. Los radios son humerosos, 11/mm, heterocelulares,
biseriados (tipo Il y Il1), formados por células procumbentes en el cuerpoy con 1 a
3 hileras de células erectas en los extremos; son radios bajos, con altura promedio
de 224 um, semiestratificados. Fibras de tipo libriforme, cortas con longitud
promedio de 438 um (347-558 um); paredes muy delgadas, con espesor de 2 um
y 12 um de diametro tangencial, con punteaduras simples. Anillos de crecimiento

inconspicuos. Estratificacion parcial, de parénquima y radios, con 6 lineas/mm.

Pagina siguiente

FIG. 5.3. Xilema secundario de Machaerium floribundum. A, B: Distribuciéon de vasos y abundante
parénquima axial. C: estratificacién de parénquima, vasos y radios, vasos con tilides. D: se muestra
la transiciébn de madera juvenil a madera madura. E: inicio del cambio vascular y el interfascicular
(flechas). Escalas: A: 500 um; B: 300 um; C: 200 um; D y E: 1000 pum.
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5.4.3. Gouania lupuloides (L.) Urban. (Figs. 5.1C, 5.4)
Nombre Comun: bejuco julidn, bejuco cerebro
Familia: RHAMNACEAE

Morfologia del tallo. Tallo cilindrico y recto, de aspecto acostillado y
anastomosado, con 8.5 cm de diametro. Los nudos no son evidentes. En tallos
delgados los entrenudos son de 7 cm de largo. Corteza fisurada, de color verde o
amarillo grisaceo. Las fisuras tienen alrededor de 5 mm de profundidad. Lenticelas

no evidentes.

Corte transversal. El corte transversal muestra un xilema café rojizo oscuro, con
una banda mas clara de su crecimiento mas reciente, con poros muy grandes y
numerosos, visibles a simple vista; la médula es muy pequefia, del mismo color,
café rojizo oscuro, casi indistinguible. La corteza es muy gruesa, de 10 mm de
grosor, de color rojo muy oscuro. Por su parte interna, el floema secundario, se

observa estratificado (laminado) y de color café mas intenso (Fig. 5.1C).

DESCRIPCION ANATOMICA

Xilema secundario (Fig. 5.4) (Cuadros 5.1, 5.2)

Caracteristicas microscopicas. Porosidad difusa, con poros de contorno circular,
principalmente solitarios y algunos grupos de 2 y 3; son escasos, 7-9 poros/mm?.
Con dos diferentes diametros de vaso: los anchos de 266 pum (180-450 um) en
promedio y un porcentaje de abundancia de 75-80%, los angostos de 123 um (50-
180 um) en promedio y un porcentaje de abundancia de 20-25%. Los elementos
de vaso son pequefios, con longitud promedio de 144 um (124-161 um), platinas
de perforacion simples con inclinacion de 15° punteaduras intervasculares y de
vaso a radio pequefias y alternas con 5-7 um de diametro. Con abundantes vasos
angostos fusiformes, en agregados, 15/mm2. El parénquima axial es paratraqueal

vasicéntrico escaso y en bandas, abundante, con células fusiformes en las bandas



y con series de 2 células por segmento en el vasicéntrico. Los radios son
numerosos, 16/mm, homocelulares, uni y biseriados, formados por células
procumbentes; son radios bajos, con altura promedio de 314 um. Fibras de tipo
libriformes, cortas, con longitud promedio de 450 um (380- 495 um), punteaduras
simples, paredes gruesas con espesor de 2 um y 6 um de diametro tangencial.
Anillos de crecimiento inconspicuos. Estratificacion parcial, de parénquima y

radios, con 4 lineas/mm.

Pagina siguiente

FIG. 5.4. Xilema secundario de Gouania lupuloides. A, B: Distribucion de vasos y parénquima axial.
C: estratificacion de parénquima, vasos y radios. D: se muestra la transicion de madera juvenil a
madera madura. E: inicio del cambio vascular y el interfascicular (flechas). Escalas: Ay B: 500 um ;
C,Dy E: 200 pm.
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5.4.4. Trichostigma octandrum (L.) H. Walt. (Figs. 5.1D, 5.5)
Familia: PHYTOLACCACEAE

Morfologia del tallo. Tallo cilindrico y recto, con 1.9 cm de diametro. Los nudos
estdn presentes, son laterales y alternos, evidentes por la presencia de
proyecciones coénicas como espinas gruesas y romas que son los restos
peciolares o de ramas en el tallo, algunas proyecciones son largas, de hasta 10
mm y otras muy truncas, de 3-4 mm. Los entrenudos varian de 3 a 8 cm de largo.
Corteza finamente fisurada, de color verde grisaceo o café verdoso claro. Las
fisuras son cortas, hasta de 2-3 cm de longitud y hasta de 1 mm de profundidad,
son de color café claro. Lenticelas no evidentes, pero se encuentran dando origen
a las fisuras, por lo que en algunas partes se pueden apreciar como alargadas

axialmente, de 5 mm y cafés.

Corte transversal. El corte transversal muestra un tallo circular con un xilema
amarillo claro (o café-amarillento claro) con numerosos poros visibles a simple
vista; una médula grande y circular, de 5 mm de diametro y de color amarillo
verdoso claro. La corteza se diferencia en 2 capas, la externa muy delgada de
color café claro y la interna (floema) méas gruesa de 2 mm y color verde amarillento
muy claro. El grosor total de la corteza es de 2.5 mm. En la corteza interna se
observan unas pequefias bandas radiales mas claras y espaciadas que

corresponden al floema secundario (Fig. 5.1D).

DESCRIPCION ANATOMICA

Xilema secundario (Fig. 5.5) (Cuadros 5.1, 5.2)
Caracteristicas microscopicas. Porosidad difusa, con poros de contorno

principalmente ovalado, arreglados en cadenas radiales de 2 a 10 o mas, con 1 6



2 poros grandes en uno o los dos extremos, algunos solitarios; son abundantes,
34-39 poros/mm?. Con dos diferentes didmetros de vaso: los anchos de 250 pm
(150-450 um) en promedio y un porcentaje de abundancia de 18-20%, los
angostos de 74 um (35-150 um) en promedio y un porcentaje de abundancia de
80-82%. Los elementos de vaso son cortos, con longitud promedio de 335 um
(272-408 um), platinas de perforacion simples con inclinacion de 15-30° en vasos
delgados hasta de 60-70°; punteaduras intervasculares y de vaso a radio alternas,
con 10-15 um de diametro. El parénquima axial es paratraqueal vasicéntrico a
escaso y apotraqueal en bandas de 3 a 5 células de ancho, de abundancia
mediana, con series de 2 células por segmento, algunas con un contenido
cristalino de oxalato de calcio que cubre toda la cavidad celular, de forma alargada
o estiloidea, frecuentemente fracturado. Los radios son muy escasos, 3/mm,
heterocelulares (tipo Ill), bi y triseriados, formados por células procumbentes en el
cuerpo y una o dos hileras de células erectas en los extremos; son radios muy
altos, con altura promedio de 1546 um. Fibras con abundantes punteaduras, de
tipo fibrotraqueidas, cortas, con longitud promedio de 641 um (519-815 um),
paredes muy delgadas con espesor de 2 um y 16 um de diametro tangencial.

Anillos de crecimiento inconspicuos. Sin estratificacion.
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FIG. 5.5. Xilema secundario de Trichostigma octandrum. A, B: Distribucién de vasos en cadenas
radiales y abundantes vasos pequefios. C: no hay estratificacion. D: inicio del cambio vascular, en
esta especie no se forma el meristemo interfascicular (flechas). Escalas: Ay D: 500 um; B: 300 pm;

C: 200 pm.



CUADRO 5.1. Caracteristicas anatomicas del xilema secundario. Valores cuantitativos
promedio MC: Machaerium cobanense; MF: Machaerium floribundum; GL: Gouania lupuloides; TO:
Trichostigma octandrum; homo: homocelular; hetero: heterocelular; Apo: apotraqueal. Las cifras
entre paréntesis representan el rango. *diametro, longitud, altura y grosor de la pared de fibras en
pum. El promedio de los vasos corresponde a censos completos.

Caracteristicas/Especies MC MF GL TO

VASOS

Diametro tangencial 222 (150-550) 274 (160-500) 266 (180-450) 250 (150-450)
Longitud del elemento 260 (248-285) 250 (198-298) 144 (124-161) 335 (272-408)
Abundancia (poros/mm?) 10-15 8-12 7-9 34-39
FIBRAS

Diametro 18 12 6 16

Longitud 271 (248-298) 438 (347-558) 450 (380-495) 641 (519-815)
Grosor de la Pared 2 2 2 2

PARENQUIMA AXIAL

Tipo paratraqueal paratraqueal paratraqueal para/apotraqueal

Distribucion vasicéntricoy en bandas vasicéntricoy vasicéntricoy
marginal tangenciales en bandas en bandas

Células/segmento 4 3-4 ly2 2

PARENQUIMA RADIAL

Tipo homo y hetero hetero homo hetero

Series ly2 2 ly2 2y3

Altura 340 224 314 1546

Abundancia (radios/mm) 11 11 16 3

OTROS

Estratificacion 5lineas/mm 6 lineas/mm  3-4 lineas/mm no se presenta
fibras, vasosy radiosy radios y

parénquima  parénquima  parénquima



CUADRO 5.2. Observaciones cuantitativas de vasos. Se resaltan las diferencias de dos

grupos de vasos en cuanto a la media del diametro y la media de su abundancia. MC: Machaerium
cobanense; MF: Machaerium floribundum; GL: Gouania lupuloides; TO: Trichostigma octandrum;
VA: vasos anchos; Va: vasos angostos; R: rango. Los valores * representan la desviacion
estandar.

Caracteristicas Especies de lianas
MC MF GL TO
Total
Diametro VA 222 +£36.3 274 £53.1 266 +£50.8 250 £54.3
(um) R=150-550 |R=160-500 |R=180-450 |R= 150-450
Va |[115+25.8 99 + 31.7 123 +28.3 74 £23.3
R=40-150 R=40-160 R=50-180 R= 35-150
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FIG. 5.6. Distribucién de frecuencias del didmetro de vasos en Machaerium floribundum.
Una muestra como ejemplo de dimorfismo de vasos. La distribucién es bimodal y el punto
gue separa los dos grupos siempre estuvo situado en los 150 pm de didmetro, en varias
muestras analizadas.



5.5. DISCUSION

Muchos de los fendmenos relacionados con los procesos del crecimiento de las
lianas, pueden ser explicados con la anatomia de su xilema secundario como lo
sugieren Bamber y ter Welle (1994). Por esta razén, los escasos estudios
reportados sobre anatomia de lianas, en su mayoria se han dirigido a establecer
patrones de variacion anatémica, principalmente comparados con la madera de

arboles.

Variantes cambiales

Entre las especies examinadas en este estudio se encontraron dos tipos de
patrones de crecimiento: a) el tipico o de un solo cilindro vascular que produce de
manera continua xilema secundario hacia dentro y floema secundario hacia fuera,
y b) un patrén de crecimiento irregular producto de una variante cambial que
parece ser muy comun en lianas: el de cambia sucesivos (Carlquist, 2007) (Fig.
5.1A y B). En este ultimo, la variante cambial consiste de capas sucesivas de
xilema y floema secundarios, separadas por bandas tangenciales de tejido
conjuntivo como fue reportado por Solereder (1908). Esta variante cambial se ha
observado en Machaerium cobanense y M. floribundum, que muestran un
desarrollo del xilema secundario muy similar en estructura. Este desarrollo se
presenta en tres fases: la primera se inicia con una etapa juvenil, cuando el tallo
tiene un radio de 5-6 mm de longitud y se caracteriza por elementos de vaso de
diametro angosto y de escasa abundancia al igual que de parénquima axial; en la
segunda fase aparece un xilema secundario mas desarrollado con las
caracteristicas propias de una liana, con elementos de vaso de didmetro mas
grande y abundantes, distribuidos irregularmente (Figs. 5.2D y 5.3D). En esta fase
también es notable el parénquima paratraqueal, abundante en bandas
tangenciales y con varias células de amplitud, siendo mas abundante en M.
floribundum. La tercera fase se inicia por la formacion de un nuevo cambium que

aparece entre las primeras capas (mas externas) del floema secundario ya



establecido. Este nuevo cambium se desarrolla a una distancia radial aproximada

de 12 mm a partir de la médula.

Especies con cambia sucesivos

La estructura anémala en M. cobanense y M. floribundum se origina a partir de la
desdiferenciacién de algunas células parenquimaticas presentes en las primeras
capas formadas del floema secundario, cuando el conjunto ha desarrollado mas o
menos 7 bandas o periodos de crecimiento. El nuevo cadmbium comienza de
manera aislada, como pequefios noddulos con 1 6 2 vasos y posteriormente se van
desarrollando lateralmente hasta formar un cilindro completo (Nair y Mohan Ram,
1990).

En M. cobanense, los elementos de vaso son significativamente mas angostos
(222 um de diametro) que en M. floribundum (274 pum) y tiene menos parénquima
axial; sin embargo, la longitud de las fibras es mayor en M. floribundum (438 um) y
éstas le confieren mayor rigidez al tallo con respecto a M. cobanense (271 um).
Por otra parte, la altura de los radios en M. cobanense es mayor (340 um) que en
M. floribundum (224 pm) proporcionando una mayor cantidad de parénquima
radial y aportando a su vez una mayor cantidad de tejido suave. Baretta-Kuipers
(1981) indica que el género Machaerium junto con Dalbergia y Pterocarpus tienen
una estructura muy fina a comparacion de otros géneros de la tribu Dalbergiae,
con vasos pequefios, parénquima finamente bandeado, radios bajos uni y
biseriados y sobre todo, todos los elementos celulares estrictamente estratificados.
Sin embargo, la referencia de Machaerium la hace con una séla especie, M.
scleroxylon, que es un arbol. Las dos especies estudiadas aqui presentan una
estructura no muy fina, los vasos son grandes y abundantes y los radios
heterocelulares, con una estratificacion no tan definida como M. scleroxylon. Lo
que si se puede apreciar del andlisis de la estructura anatémica, y de acuerdo a
Baretta-Kuipers (1981), es que M. cobanense es menos especializado que M.
floribundum por sus vasos mas pequefos, sus radios mas altos, y no estratificados

y, por tener mayor numero de células en el parénquima axial. Por otra parte, M.



floribundum es menos especializado por los radios biseriados y el tipo,
exclusivamente heterocelulares.

Es necesario mencionar que en estas especies se ha observado un
engrosamiento o lignificacion de la pared en las células del parénquima axial

bandeado (Fig. 5.2F), permitiendo una mayor resistencia al tallo.

Especies con crecimiento tipico

Al igual que en las dos especies de Machaerium, también hay un periodo juvenil
notable en Gouania lupuloides, con vasos mas pequefios y menos abundantes
que los del periodo de madurez. Pero en general el patron de crecimiento es
tipico, al igual que en Trichostigma octandrum. El xilema secundario de G.
lupuloides presenta una estructura anatémica comun, similar a la encontrada en
arboles, pero en T. octandrum es algo diferente, puesto que los vasos son en su
mayoria pequefios y agregados radialmente; ademas de que durante la formacién
del cilindro vascular secundario, no se desarrolla un cambium interfascicular (Fig.
5.5D).

Dimorfismo de vasos
En todos los casos se observd que los elementos de vaso se agrupaban en dos
tamafios distintos de diametro (Ewers y Fisher, 1989; Fisher y Ewers, 1989). A
esta situacion Carlquist (1981) le llamo6 dimorfismo de vasos. Las lianas en
particular tienden a tener elementos de vaso angostos mezclados con los anchos
y facilmente se llegan a confundir con las traqueidas o fibras en vista transversal
(Carlquist, 1981, 1985). Segun Ewers y Fisher (1989), la contribucion de los vasos
angostos a la conductividad axial es minuscula pero al contabilizarse con los
anchos, el didmetro promedio de estos elementos de vaso angostos es bajo,
alterando los andlisis hidraulicos de los mismos.

En el andlisis estadistico de la agrupacién de vasos se encontrd que las cuatro
especies de lianas presentan el 60 a 80% de elementos de vaso anchos mayores
de 150 um de diametro, y el 20 a 40% de elementos de vaso angostos con

diametros menores de 150 um, excepto en T. octandrum cuyas agrupaciones de



elementos de vaso estan invertidas en proporcion, con el 20% de los vasos

anchos y el 80% de los vasos angostos (Cuadro 5.2).

Estos resultados no van en la misma linea que los obtenidos por Carlquist
(1981, 1985) en Nepenthaceae y Adenocalymma paulistarum, quien establece que
los elementos de vaso angostos pueden confundirse con las traqueidas o fibras en
vista transversal, indicando con esto que son muy delgados, tanto como el
diametro de las fibras. En este trabajo en particular no existe tal confusion puesto
que el dimorfismo de vasos que se registra aqui no contempla elementos de vaso
tan delgados como las fibras porque no los hay, pero si lo suficientemente
delgados como para conformar una curva de distribucion bimodal, diferente a la
que se esperaria en cualquier poblacion de células (Fig. 5.6). Aunque se hayan
obtenido diferentes rangos de distribucién en el diametro de vasos, se confirman
las observaciones de Carlquist (1981, 1985) con Nepenthaceae y Adenocalymma
paulistarum, y las de Ewers y Fisher (1989b) con seis especies de lianas
tropicales, las cuales tienden a tener elementos de vaso angostos mezclados con

los anchos.

Ecofisiologia de las lianas
Se ha encontrado evidencia de que el didmetro y la longitud de los vasos son
determinantes en la eficiencia de conduccion del xilema y pueden ser un factor
importante que limita el crecimiento vegetal, el desarrollo y la distribucién de las
plantas en la naturaleza (Zimmermann, 1983; Ewers et al. 1989, 1990). La
predominancia de los vasos anchos en las lianas compensa lo delgado de los
tallos en cuanto a la eficiencia conductiva por area transversal (Gartner, 1991,
Ewers y Fisher, 1991; Ewers et al. 1997), ya que al no haber suficiente tejido
conductor, es necesario aportar el suministro adecuado de agua a la gran cantidad
de follaje.

Muchos trabajos han comparado la anatomia de las lianas con respecto a la de
los arboles, enfocandose principalmente al tamafio de los vasos (ter Welle, 1985;

Bamber y ter Welle, 1994; Jacques y de Franceschi, 2007). Como ha indicado



Carlquist (1985), el tamafio de los vasos es una de las caracteristicas distintivas
en la histologia del xilema de las lianas. En este sentido, Gartner et al. (1990)
trabajando en la selva baja de Chamela (Jalisco, Méx.), encontraron que las lianas
presentan un mayor diametro de vasos que los arboles creciendo en la misma
ladera (190 um contra 96 um, respectivamente). En un estudio anatomico de los
arboles de Los Tuxtlas (Veracruz, Méx.), Barajas-Morales (1985) reportd que el
diametro promedio de los vasos de 45 especies es de 159 pm, con 7 poros/mm?,
mientras que en las lianas del presente trabajo se encontré un didmetro de vasos
mayor (222 a 274 um) pero con una abundancia similar.

En otros trabajos de lianas como el de Castelan-Sanchez (1992), se reportd
para Salacia megistophylla un didmetro de vasos de 135 a 163 um y una
abundancia de 11 poros/mm?. Villa-Fernandez et al. (1998) encontraron en
Hippocratea excelsa, 131 um de didmetro de vasos y una abundancia de 35
poros/mm?, pero esta especie procede de selva baja caducifolia, al igual que
Serjania schiedeana y S. triquetra, en las que se encontraron vasos de 160 y 159
um y 34 y 50 poros/mm?, respectivamente (Carmona-Jiménez, 1992). También
han sido reportadasTournefortia hirsutissima (Carmona-Jiménez, 1992) con
diametro de vasos de 200 um en promedio y 19 poros/mm? en promedio y Cissus
sicyoides (Ortis-Bonilla, 1998) con 217 um de diametro en promedio y 3 a 4
poros/mm? en promedio, procedentes de la selva alta perennifolia. En C. sicyoides
ademas, se indico la presencia de vasos angostos con un diametro promedio de
104 pm y 2 a 3 poros/mm?. En este Gltimo caso, se considera un dimorfismo de
vasos, con un 55 a 60% de vasos anchos y un 40 a 45% de vasos angostos.

En las vitaceas de Los Tuxtlas, Ver. (Ledn-Gomez, 1997), Cissus sicyoides, C.
microcarpa, C. gossypiifolia y Vitis tiliifolia presentaron un diametro de vasos de
220 a 380 um; los porcentajes fueron de 60 a 80% para vasos grandes y 20 a 40%
para los pequefios en las especies de Cissus, contra el 40% de grandes y 60% de
pequefios en Vitis tiliifolia, siendo esta ultima la de mayor abundancia de vasos (14
poros/mm?), mientras que en las tres especies de Cissus fueron pocos (4-6

poros/mm?).



En este estudio, para las cuatro especies de tres familias distintas, las
dimensiones de los vasos concuerdan con aquellas obtenidas para las vitaceas,
qgue junto con las especies analizadas esta vez pertenecen a la misma zona de
Los Tuxtlas. El dimorfismo de vasos en ambos casos es practicamente el mismo.
Las especies que se estudiaron, de la familia Leguminosae, presentan un
porcentaje equilibrado entre los dos grupos de tamafo de vasos, siendo
ligeramente mayor el de los vasos anchos; mientras que G. lupuloides de las
Rhamnaceae tiene un mayor porcentaje de los vasos anchos en comparacién con
las otras tres especies. En T. octandrum, de las Phytolaccaceae, la mayor
cantidad en porcentaje esta representada por vasos pequefios. Por lo menos tres
de las cuatro especies estudiadas confirman la premisa acerca de un mayor

diametro de vasos en las lianas con respecto al correspondiente de los arboles.
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6. ESTACIONALIDAD EN LA ACTIVIDAD CAMBIAL DE CUATRO LIANAS DE
UNA SELVA TROPICAL HUMEDA DE LAS PARTES BAJAS DE MEXICO

6.1. RESUMEN

Se estudio el ritmo de actividad cambial vascular en cuatro especies de lianas en
una selva tropical hiumeda de las partes bajas de México. Se colectaron
mensualmente 2 tallos por cada una de las especies seleccionadas: Machaerium
cobanense Donn. Sm., M. floribundum Benth., Gouania lupuloides (L.) Urban y
Trichostigma octandrum (L.) H. Walt. y se obtuvieron cortes anatémicos para
observar la zona cambial. La actividad cambial fue determinada por el nimero de
capas cambiales presentes. En las cuatro especies, el cambium vascular esta
activo a través del afio. En tres de ellas, excepto T. octandrum, la actividad
cambial varié entre el periodo lluvioso de abril a octubre y el periodo seco de
noviembre a marzo, mostrando que la actividad es significativamente méas alta
durante el periodo lluvioso. Se concluye que hay una marcada estacionalidad en la
actividad cambial en tres especies, respondiendo claramente a la estacidon
lluviosa. Por lo tanto, las observaciones y analisis registrados en este trabajo
sugieren que las lianas en regiones tropicales con precipitacion variable y
temperatura mas o menos constante, muestran actividad cambial a través del afio,

con un significativo incremento durante el periodo lluvioso.

6.2. INTRODUCCION

Muchos estudios de actividad cambial se han realizado en arboles y muy pocos
con lianas. Algunos de los primeros informes que registran la actividad cambial en
lianas, incluyendo cambios estacionales en el cambium vascular proceden de
especies templadas como Vitis vinifera, V. riparia, Parthenocissus inserta y

Celastrus scandens, asi como la especie tropical Bouganvillea glabra (Esau, 1948;



Davis y Evert, 1970; Pulawska, 1973). En otros trabajos se han investigado
cambios estacionales del crecimiento en lianas refiriéndose principalmente a su
fenologia (Croat, 1975; Putz y Windsor, 1987; Hegarty, 1988; Opler et al., 1991).
Sin embargo, se ha enfatizado la necesidad de continuar con la investigacion
sobre lianas especialmente en la correlacion de los factores ambientales con la
estructura del tallo.

En regiones tropicales y subtropicales, la correlacion de la actividad cambial
con las estaciones del afilo no es muy conocida para muchas especies y no es
clara la separacion de periodos pronunciados de actividad y descanso. En algunos
arboles tropicales el cambium puede permanecer activo durante el afio completo,
con periodos de mayor actividad correlacionados con un rapido crecimiento del
brote.

En general, poco se sabe acerca de los patrones de actividad en arboles
tropicales, incluyendo tanto el inicio como el cese del crecimiento, por los escasos
estudios en regiones tropicales. En cuanto a las lianas es ain menor este tipo de
conocimiento.

En muchos éarboles, la presencia de anillos de crecimiento es una indicacion de
que existe cierta periodicidad en el crecimiento diametral del tallo, y aunque en
arboles tropicales es poco comprendido este proceso, también es comin observar
anillos de crecimiento. En las lianas no es frecuente encontrar anillos de
crecimiento haciendo dificil determinar su edad. Por tal motivo, en la presente
investigacion se pretende conocer parte de los procesos del crecimiento en lianas,
documentando el patron de actividad cambial en cuatro especies de lianas de la
selva tropical de la region de Los Tuxtlas, Veracruz, México. Esta region muestra
una precipitacion pluvial variable que llega a determinar una cierta estacionalidad,
mientras que la temperatura es mas constante. El objetivo principal del trabajo es
probar la hipo6tesis de que las lianas crecen continuamente a través del afio pero
con alguna respuesta a las variaciones de la precipitacion, ya que la temperatura

es mas constante.



6.3. MATERIALES Y METODOS

6.3.1. Area de estudio

La estacion de campo de Biologia Tropical Los Tuxtlas se encuentra en las costas
del Golfo de México, en la parte sureste del estado de Veracruz, con elevaciones
de 150 a 530 msnm, entre los 18° 34’ y 18° 36’ de latitud Norte y entre los 95° 04
y 95° 09’ de longitud Oeste (Lot-Helgueras, 1976). El clima es calido-humedo
[Af(m)w”(i")q siguiendo la clasificacion de Kdeppen modificada por Garcia, 1981],
con lluvias en verano, de junio a noviembre y una precipitacion anual de 4725 mm.
La temperatura maxima es de 32.3 °C y la minima es de 16.4 °C, con un promedio
de 24.3 °C (Fig. 4.2).

6.3.2. Material vegetal

Las lianas seleccionadas para este estudio son caracteristicas de la vegetacion
primaria de la region y alcanzan un didmetro basal del tallo hasta de 20 cm. Las
especies investigadas son Machaerium cobanense Donn. Sm. y M. floribundum
Benth. (Leguminosae), Gouania lupuloides (L.) Urban (Rhamnaceae) vy

Trichostigma octandrum (L.) H. Walt. (Phytolaccaceae).

6.3.3. Trabajo de campo

El estudio se llevé a cabo de enero, 1999, hasta diciembre, 2000. Por cada
especie, se colectaron mensualmente dos individuos con un didmetro del tallo de
1-5 cm, haciendo un total de 24-71 tallos por especie (Cuadros 7.1-7.4). Se tomé
una seccion de tallo de 2 cm de largo de cada individuo y se preservé en FAA
(Sass, 1958). Cuando las muestras tuvieron menos de 2.5 cm de diametro, las
transecciones fueron hechas del tallo completo. Cuando las muestras excedieron
los 2.5 cm en diametro, fueron sub-muestreadas en 6 a 8 transecciones

conteniendo cAmbium vascular y tejidos adyacentes.



6.3.4. Trabajo de laboratorio

El xilema de estas especies es duro, especialmente en tallos de mas de 1 cm en
diametro, por lo que las muestras fueron ablandadas en una solucién al 10% de
etilen-diamina, hirviendo (a reflujo) por 30-60 min (cf. Carlquist, 1982, Kukachka,
1977) y embebidas en polietilen-glicol. Fueron cortadas en secciones de 15-20 um
con un microtomo de deslizamiento. Las secciones fueron tefiidas con safranina-

azul de anilina (Johansen, 1940).

6.3.5. Determinacion de la actividad cambial
La actividad cambial se determind por el conteo del numero de capas o filas
radiales de células en la zona cambial. Se asume que un mayor niamero de capas
de células indican una mayor actividad cambial (Paliwal y Prasad, 1970 p. 337;
Siddiqi, 1991 p. 179; Larson, 1994 p. 597; Priya y Bhat, 1999 p. 183). Los términos
“cambium” y “zona cambial” son usados en este estudio para designar la zona
meristematica completa incluyendo las iniciales cambiales fusiformes y parte del
floema y xilema, cuyas células estan creciendo pero ain son capaces de dividirse,
como lo describe Wilson et al. (1966).

Para cada uno de los individuos muestreados mensualmente, se hicieron de 4
a 8 conteos (en su mayoria fueron 6) de capas cambiales. Para las transecciones
de tallos completos, los conteos se hicieron en cuatro puntos equidistantes, y para
los tallos subseccionados, se hizo un conteo para cada sub-muestra. A partir de
las observaciones se aplico una prueba de t (de Student) para evaluar las
diferencias en la actividad cambial entre los periodos de lluvia y sequia, para cada

una de las especies.
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Fig. 6.1. Fenograma de especies de lianas de Los Tuxtlas, Ver. La floracion
normalmente ocurre al final del periodo seco y la fructificacion al inicio del periodo
lluvioso. Machaerium cobanense se encuentra en desfase.



6.4. RESULTADOS

6.4.1. Fenologiay estructura del cambium

Las especies son perennifolias pero durante el periodo de sequia la cantidad de
hojas es menor. Machaerium floribundum, G. lupuloides y T. octandrum florecen
principalmente en la estacion seca, de enero a abril, mientras que M. cobanense
florece en los meses lluviosos de mayo a agosto. Todas las especies (excepto M.
cobanense) normalmente fructifican al comienzo de la estacién lluviosa, de marzo
a julio (Fig. 6.1).

El desarrollo del xilema secundario en las cuatro especies incluye dos tipos de
cambium. Gouania lupuloides y T. octandrum presentan un cambium “tipico” en el
cual el xilema secundario es producido como un cilindro continuo, mientras que en
Machaerium floribundum y M. cobanense se observan varias zonas cambiales, en
los cuales el xilema se alterna con anillos concéntricos de floema,
correspondiendo al tipo Securidaca de Carlquist (1988). En transeccion, las
iniciales fusiformes y de radio se pueden distinguir de las derivadas cambiales
debido a la abundancia de divisiones periclinales y paredes mas delgadas. La
organizaciéon del cambium, como se ve en seccidn tangencial, varia para cada
especie: se observé que no se presenta estratificacion en T. octandrum, mientras
que en M. cobanense, M. floribundum y Gouania lupuloides si se observé

estratificacion de los elementos celulares (Fig. 6.2).



b

&

_..I

’ .
O 5D -
L ‘l'-'!'r'g‘ aal = .

FIG. 6.2. Secciones tangenciales de tallo que muestran la organizacién longitudinal
de los elementos del xilema. A: Machaerium cobanense, B: M. floribundum, C:
Gouania lupuloides, D: Trichostigma octandrum. M. cobanense, M. floribundum y G.
lupuloides tienen estructura estratificada de radios y parénquima axial, mientras que
en T. octandrum no hay estratificacion. p: parénquima axial no estratificado, pa:
parénquima axial estratificado, r: radios no estratificados, re: radios estratificados.

Escala = 200 um.

Pagina siguiente

FIG. 6.3. Zona cambial que muestra el nimero y la amplitud de las células cambiales. A:
Machaerium cobanense, B: M. floribundum, C: Gouania lupuloides, D: Trichostigma octandrum. Las
imagenes a la izquierda muestran el estado cambial durante el periodo seco (noviembre-marzo) y
las de la derecha durante el periodo lluvioso (abril-octubre). zc: zona cambial, F: floema
secundario, X: xilema secundario. Escala = 50 um.






6.4.2. Variacion anual en la actividad cambial

En las cuatro especies, el cAmbium vascular esta activo todo el afio (Figs. 6.3,
6.5), pero el nimero de capas de cambium esta en su maximo durante el periodo
lluvioso. En Machaerium cobanense, el desarrollo esta en su maximo de 4 a 6
capas de células durante febrero a octubre con un nimero promedio de capas de
3 a 4 el resto del afo (Fig. 6.5A). Machaerium floribundum presenta un maximo de
4 a 5 capas de cadmbium en julio y agosto (Fig. 6.5B); Gouania lupuloides esta en
su maximo de abril a octubre, con la formacion de 6 a 7 capas de células (algunas
muestras forman hasta 10), mientras que de noviembre a marzo so6lo son
observadas de 4 a 5 capas (Fig. 6.5C). En Trichostigma octandrum el nimero de
capas de cambium fluctia entre 3 a 5 todo el afio (entre diferentes muestras,
aungue algunas alcanzan hasta 8) (Fig. 6.5D).

Cada una de las especies tiene un diferente promedio en el nimero de capas
de células y durante el periodo lluvioso estas diferencias son mas notables.
Gouania lupuloides tiene un nidmero de capas cambiales significativamente mas
grande, 6-8, en comparacion con T. octandrum quien tiene el nimero de capas de

células mas bajo, 3-5 (p < 0.0001; Fig. 6.4, C y D respectivamente).

6.4.3. Comparacion de la actividad cambial entre el periodo lluvioso y el
periodo seco

Dado que la estacionalidad fue observada en la produccion de capas cambiales
(Fig. 6.5), se efectu6 una comparacion de medias usando la prueba de t, entre el
periodo lluvioso (abril-octubre), y el periodo seco (noviembre-marzo) para cada
una de las especies. El analisis se llevd a cabo para determinar si las diferencias
observadas en los datos estaban correlacionadas con las diferencias ambientales.
Los resultados estuvieron asociados con las fluctuaciones estacionales en la
disponibilidad de agua (Cuadro 6.1). En M. cobanense, M. floribundum y G.
lupuloides, la actividad cambial es significativamente mayor en la estacion lluviosa
gue en la estacion seca (p = 0.002566, p = 0.031199 y p = 0.000136). Este no es



el caso para T. octandrum que mostré variacion en la actividad cambial pero sin

diferencias significativas entre la estacion humeda y la seca.
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FIG. 6.4. Frecuencia promedio en el nimero de capas cambiales en las cuatro lianas. A:
Machaerium cobanense, B: M. floribundum, C: Gouania lupuloides, D: Trichostigma octandrum. G.
lupuloides exhibe una distribucién normal con el mayor nimero de capas cambiales y las otras
especies muestran una frecuencia basada en un nidmero mas bajo.
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FIG. 6.5. Patrones de distribucion del nUmero promedio mensual de capas cambiales durante un
ciclo anual. A: Machaerium cobanense, B: M. floribundum, C: Gouania lupuloides, D: Trichostigma
octandrum. La actividad cambial es continua a través del afio, sin embargo, el nimero de capas es
menor durante el periodo seco (noviembre a marzo) que en el periodo lluvioso (abril a octubre). T.
octandrum no muestra estacionalidad.

CUADRO 6.1. Comparacion de promedios con la prueba t (Student) entre los periodos seco y
lluvioso, para cada especie. La variable evaluada fue el nimero promedio mensual de capas
cambiales; tamafio de la muestra: n;= 5, n,= 7; grados de libertad: d.g.,= 4, d.g.,.= 6

Especies t exp. P
to.o5 =1.81
Machaerium cobanense 3.56** 0.002566
Machaerium floribundum 2.1* 0.031199
Gouania lupuloides 6.15** 0.000136
Trichostigma octandrum 0.71 ns 0.248523

*

significativas

diferencias significativas; **

diferencias altamente

significativas; ns

diferencias no



6.5. DISCUSION

El estudio se realiz6 con la finalidad de conocer la correlacion de la actividad
cambial con la estacionalidad del clima (PP y °T) en algunas lianas tropicales.

Una de las premisas que se suponen para la selva tropical himeda es la falta
de estacionalidad climatica que da como resultado un crecimiento continuo de las
plantas a través del afio. Sin embargo, en la selva de Los Tuxtlas existe una
marcada estacionalidad con respecto a la precipitacion pluvial, que presenta sus
valores maximos durante los meses de abril a octubre, no siendo asi con la
temperatura, la cual se mantiene mas constante (24.3 °C). Por esta razon, se
estudio la correlacion entre la actividad cambial y la precipitacion pluvial.

Como punto de partida, también se supone que las lianas en una selva tropical
tendran un patron de actividad cambial continuo, durante todo el afio. La misma
premisa se tomé para este estudio considerando que si se presentaba una
estacionalidad en la precipitacién, a ella responderia la actividad cambial de las
lianas estudiadas. Tres de las cuatro especies mostraron estacionalidad en su
actividad cambial.

Machaerium cobanense y M. floribundum tienen una zona cambial formada
principalmente con 3 a 4 capas de células durante la inactividad cambial. Sin
embargo, M. cobanense inicia su actividad cambial, incrementando su niumero de
capas, un poco antes de iniciarse el periodo lluvioso, mientras que M. floribundum
lo hace hasta abril, cuando las lluvias comienzan (Figs. 6.4 y 6.5). Gouania
lupuloides es la especie con el mayor niumero de capas cambiales (6 a 7)
analizadas en este estudio. Su produccion maxima tiene lugar hacia el final del
periodo lluvioso, de septiembre a octubre. Esta especie al igual que T. octandrum,
presenta un floema secundario muy amplio, indicativo de una gran produccién de
derivados cambiales aunque en T. octandrum la actividad cambial se mantiene
casi constante todo el afio, mientras que en G. lupuloides varia con la

precipitacion.



La temperatura en el sitio de estudio es muy constante y podria tener poca
influencia el desarrollo del cAmbium de las especies estudiadas. Sin embargo, la
lluvia varia significativamente en Los Tuxtlas y pudiera ser de gran importancia
para la actividad cambial (cf. Creber & Chaloner, 1990; Priya & Bhat, 1999). En
efecto, la marcada estacionalidad entre los periodos lluvioso y seco esta asociada
con la actividad cambial en tres de las cuatro lianas estudiadas (excepto T.
octandrum). De acuerdo con Avila et al. (1975), la actividad del cambium esta
genéticamente controlada y, en muchas plantas, su ritmo es determinado por la
disponibilidad de agua.

Las observaciones y analisis registrados en este trabajo sugieren que las lianas
de regiones tropicales con temperatura mas o0 menos constante y precipitacion
pluvial variable, muestran actividad cambial a través del afio, con un significativo

incremento durante el periodo lluvioso.
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7. DETERMINACION DE LA TASA DE CRECIMIENTO RADIAL DEL XILEMA
SECUNDARIO EN CUATRO ESPECIES DE LIANAS TROPICALES DE MEXICO.

7.1. RESUMEN

La dinamica de crecimiento de las lianas es practicamente desconocida y poco se
sabe acerca de cOmo y cuanto crecen anualmente. El presente trabajo se realizo
para determinar la tasa de crecimiento radial del xilema secundario, en cuatro
especies de lianas de la selva tropical himeda de Los Tuxtlas, Ver. México. Las
especies son: Machaerium cobanense Donn. Sm., M. floribundum Benth., Gouania
lupuloides (L.) Urban y Trichostigma octandrum (L.) H. Walt. Durante dos afios, se
marcO mensualmente el cambium de 15 individuos por especie, haciendo una
incision vertical en el tallo con una navaja delgada, a una profundidad de 2 a 5 mm.
A partir de un afo se colectaron muestras del tallo incluyendo las marcas dejadas en
el xilema y a partir de secciones transversales de 20 um de grosor, se obtuvo la tasa
de crecimiento radial anual. Los resultados muestran que la tasa de crecimiento
radial para las cuatro especies de lianas va de 0.72 mm/afio a 2.13 mm/afo,
representando a su vez una tasa de crecimiento relativo anual del 20 al 30%. Las
lianas estudiadas presentan tasas de crecimiento menores a las reportadas para
arboles, pero la gran variabilidad de la tasa de crecimiento relativo entre individuos
de la misma especie, en lianas, indica una elevada plasticidad para acoplarse a

diferentes condiciones ambientales en su desarrollo.



7.2. INTRODUCCION

En los dltimos afios se han intensificado los estudios sobre los ecosistemas
tropicales y entre ellos se ha presentado un incremento en el nimero de
investigaciones sobre anillos de crecimiento y la determinacion de la edad en
arboles tropicales. Con estas investigaciones se han desarrollado nuevos métodos
dendrocronolégicos, acordes con las necesidades y tecnologias actuales
(Bormann y Berlyn, 1983; Schweingruber, 1988; Dunisch et al., 2002; Heinrich y
Banks, 2002; Callado et al., 2004; Rossi et al., 2006).

Uno de los resultados en la busqueda por determinar la edad de los arboles es
la tasa de incremento radial del xilema secundario. La estimacién de la edad y
tasa de crecimiento de arboles se basa generalmente en observaciones a largo
plazo, ya sea utilizando bandas dendrométricas, datacion por radiocarbono o
densitometria por rayos-X o0 rayos gamma. En algunos casos se han
implementado métodos por herida cambial, marcando el cambium con alfileres o
clavos. Estos métodos son considerados “destructivos” y se derivan de las
llamadas “ventanas” de Mariaux (1967-68), donde una pequefia parte de la
corteza es removida exponiendo el cambium. Este ultimo, con el tiempo, regenera
la zona afectada quedando una marca de tejido conjuntivo dentro del xilema
reestablecido. El marcado con clavos (Shiokura, 1989) o alfileres (Kuroda y
Shimaji, 1984) ocasionan un minimo dafio a la planta, por lo que en estudios
recientes, las tasas de crecimiento radial del xilema secundario estan basados
principalmente en los métodos de herida cambial o marcas del cambium, ya que
éstos proporcionan resultados més confiables a corto plazo (Vetter y Botosso, 1989).
Sin embargo, se ha encontrado que el método del alfiler no es muy adecuado para
algunas especies y se ha modificado por la aplicacion de una cuchilla de hoja
delgada (Kuroda y Kiyono, 1997).

Utilizando estos métodos se han estudiado los incrementos radiales del xilema o
las tasas de crecimiento de arboles, tanto de gimnospermas como de angiospermas,

pero no se han aplicado a las lianas.



Los procesos de crecimiento de las lianas han generado algo de confusion,
puesto que se afirma, en algunos casos, que estas plantas crecen muy rapido, y en
otros, que lo hacen muy lentamente (Putz, 1983). El presente estudio se realiz6 para
determinar la produccién de xilema secundario mediante el crecimiento radial en

cuatro especies de lianas de una selva tropical himeda.

7.3. MATERIALES Y METODOS

Las especies seleccionadas fueron: Machaerium cobanense Donn. Sm. y M.
floribundum Benth. (Leguminosae), Gouania lupuloides (L.) Urban (Rhamnaceae)
y Trichostigma octandrum (L.) H. Walt. (Phytolaccaceae), las cuales son
caracteristicas de la selva tropical humeda de Los Tuxtlas, Ver., México,
alcanzando diametros basales del tallo hasta de 20 cm, aunque la mayoria oscila
alrededor de los 5 cm de diametro.

El marcado del cambium por el método alternativo de herida cambial, utilizando
una navaja delgada, resulta eficiente para el analisis del crecimiento en los tallos
de lianas. Lo anterior debido a que la marca longitudinal en el xilema proporciona
una mayor area de tejido para hacer los cortes histolégicos sin necesidad de los
detalles que establece el método del alfiler. Las marcas pueden verse a simple
vista en un corte transversal del tallo y se definen muy bien a nivel microscépico
(Fig. 7.2). Sin embargo, se deja en claro que es necesario conocer el grosor de la
corteza de la especie en estudio para hacer una buena marca. Cuando hay una
corteza gruesa como en el caso de G. lupuloides y T. octandrum, se debe
introducir mas la navaja, ya que de lo contrario se corre el riesgo de no herir el
cambium y no habrd marca. Otro inconveniente que se puede presentar es la
dureza de la corteza; cuando ésta es muy dura (por ejemplo, M. floribundum) es
mas dificil hacer la marca y se debe tener cuidado con la profundidad del corte
para evitar hacer un dafilo mayor innecesario. Cuando esto sucede la planta se

puede infectar y morir.



FIG. 7.1 Marcado de tallos. a: T. octandrum y b: M. floribundum; Marcas del cambium identificadas
con colores para diferentes fechas. c¢: M. floribundum y d: T. octandrum; Las flechas sefialan las
marcas hechas en el cambium.

Durante dos afios, se marcaron mensualmente 15 tallos de cada especie, con
un didmetro inicial de 1 a 5 cm. Las marcas consistieron en hacer una incisién

vertical de 10-20 mm de largo en el tallo y a una profundidad de 2 a 5 mm para



alcanzar la zona del cambium, utilizando para esto una navaja desechable de hoja
delgada (cutter). Inmediatamente después de hacer la marca, se cubrio la herida con
pintura alkidalica de color diferente para cada fecha de marcado (Kuroda y kiyono,
1997) (Fig. 7.1).

A partir de un afo, las lianas marcadas se comenzaron a colectar extrayendo una
rodaja completa con una o varias marcas de diferente fecha. Cuando el diametro de
las rodajas era mayor a 2.5 cm, se cortaron en pequefos blogues, con una marca,
de aproximadamente 1.5 cm por lado. Cada muestra o bloque se fij6 en FAA
(Sass, 1958) y posteriormente se ablandd en etilendiamina al 10% durante 30
minutos a una hora, en ebullicion y a reflujo (Kukachka, 1977; Carlquist, 1982),
excepto las de Trichostigma octandrum cuya madera es muy suave, las cuales se
colocaron en una solucion de GAA (Glicerina, alcohol y agua en partes iguales).
Finalmente se incluyeron en polietilen-glicol y se hicieron cortes de 15 a 20 um de
grosor. Para la elaboracion de laminillas fijas, el polietilen-glicol se eliminé de los
cortes con agua, posteriormente se tifleron con safranina-azul de anilina y se
deshidrataron en alcoholes graduales hasta su montaje en resina sintética Entellan
de Merck (Johansen, 1940).

En cada uno de los cortes elaborados se observd y midié radialmente la
produccion del xilema durante el periodo de estudio, considerandose a ésta como el
incremento radial. El incremento se considera a partir de la marca realizada en el
cambium hasta la actual zona del cAmbium al momento de la colecta (Fig. 7.2).

A partir de los incrementos radiales del xilema secundario, se obtuvo la tasa anual
de crecimiento relativo (RGR, siglas en inglés, reconocidas mundialmente), la cual se

derivd de la férmula:

Médula
Lo-Li
RGR =Ln (Lo-Li)/Lo-Li Xilema
secundario Marca
Zona
Corteza cambial



donde Lo representa el crecimiento total del xilema desde la médula hasta el
momento de la colecta, Li es el crecimiento inicial del xilema desde la médula hasta
el momento que se hizo la marca, Lo-Li es el incremento alcanzado desde que se
hizo la marca hasta el momento de la colecta y Ln es el logaritmo natural (Sibly y
Clutton-Brock, 2003). Como se utilizo el factor tiempo, el divisor Lo-Li se compard
con la diferencia de tiempo, en meses, desde la marca hecha hasta el momento de
la colecta (esto es proporcional al incremento neto del xilema), quedando de la

siguiente manera:

RGR =[Ln(crec. final) — Ln(crec. inicial)]/t;— t;

Después de obtener los incrementos radiales y sus respectivos RGR, se realiz
una estadistica descriptiva para cada una de las especies y una ANOVA para
comparar las 4 especies, tomando como variables a las 4 especies de lianas
contra la RGR obtenida. Como parte complementaria, se traté de establecer una
correlacion del crecimiento con respecto al diametro del tallo (Chatterjee y Price,
1977).
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FIG. 7.2. Seccion transversal que ilustra las marcas realizadas en el xilema secundario. A:
Machaerium floribundum; B: M. cobanense; C: Gouania lupuloides; D: Trichostigma octandrum.
Escalas: A, By D: 500 pum; C: 300 pum. IC: incremento de crecimiento; ZC: zona cambial.



7.4. RESULTADOS

El crecimiento radial del xilema secundario fue muy variable dentro de cada una
de las especies (Cuadros 7.1 a 7.4). En M. cobanense se encontré un incremento
promedio de 0.72 mm/afio (0.06-3.14 mm/afio); en M. floribundum de 1.36 mm/afio
(0.09-6.95 mm/afo); en G. lupuloides de 1.02 mm/afio (0.11-2.57 mm/afio) y en T.
octandrum de 2.13 mm/afio (0.11-4.89 mm/afio) (Cuadro 7.5).



En cada caso también se obtuvieron las tasas de crecimiento relativo (RGR)
(Cuadros 7.1 a 7.4). En M. cobanense, la tasa vari6 desde 0.29 a 88.40%,
observandose las tasas mayores en tallos de 14 a 15 mm de diametro; mientras
que las tasas menores fueron mas comunes en tallos de 18 a 22 y 67 mm de
diametro (Cuadro 7.1). En M. floribundum, la RGR fue mas variable, desde 0.70
hasta 189.54%. Los valores mas grandes se observaron en tallos de 8 a 13 cm de
diametro y los mas bajos en tallos de 37 a 45 mm de didmetro (Cuadro 7.2). La
RGR en G. lupuloides fue de 2.43 a 76.52%, encontrandose los valores mayores
en tallos con diametros de 10 a 20 mm y los menores en diametros de mas de 20
mm (Cuadro 7.3). Para T. octandrum, la RGR vari6é de 0.93 a 134.4%. Los valores
mayores se encontraron en tallos de menos de 25 mm de didmetro y los menores
en tallos de mas de 25 mm de diametro (Cuadro 7.4).

La RGR de las 4 especies presentd un rango de 20-30% anual en promedio
(Cuadro 7.6). Los valores mayores se observan en tallos con menos de 15 mm de
diametro y parece que disminuyen a medida que el tallo aumenta en didmetro. Sin
embargo, en T. octandrum, la RGR se mantiene un poco mas constante en
diferentes didmetros de tallo. El diametro de los tallos para el estudio varié de 0.7
a 67 mm y presento una correlacion negativa con la tasa de crecimiento radial, de
0.6 a 1.0 (Fig. 7.3a y b). La menor correlacion (0.59) se observé en M. cobanense.

Trichostigma octandrum exhibe valores de RGR mayores a diferentes diametros.



CUADRO 7.1. Tasa de crecimiento radial del xilema secundario en
Machaerium cobanense. n: muestras; ©: diametro.

n OTallo Incremento RGR anual
(mm) anual (um) (%)
1 14.6 1054.6 35.51
2 14.9 1420.7 33.62
3 14.9 1623.0 74.01
4 15.3 1937.1 87.96
5 15.3 1930.7 55.25
6 14.0 558.4 11.23
7 13.4 681.6 19.57
8 21.1 59.2 1.19
9 23.8 102.9 1.41
10 23.8 139.5 2.25
11 22.0 67.1 1.02
12 22.0 189.0 3.10
13 22.0 70.2 1.33
14 19.9 657.7 12.03
15 21.7 407.7 4.69
16 21.7 365.6 6.64
17 21.7 541.8 10.49
18 20.5 289.6 4.01
19 20.5 600.6 11.86
20 25.0 291.4 3.48
21 25.0 1123.4 16.33
22 25.0 382.0 4.94
23 25.0 956.7 13.97
24 235 607.8 8.12
25 235 991.5 13.94
26 14.3 2203.5 54.90
27 14.3 3138.0 88.40
28 14.2 1905.4 43.99
29 14.2 2014.0 68.39
30 14.2 2312.4 73.12
31 13.7 1188.0 26.21
32 18.5 254.1 5.67
33 18.5 302.3 7.30
34 18.5 105.0 1.92
35 19.1 168.5 3.91
36 19.1 133.8 2.38
37 19.1 481.5 10.16
38 18.4 214.8 3.89
39 18.4 185.3 3.28
40 18.4 222.4 4.38
41 18.4 132.0 2.42
42 18.5 62.3 1.22
43 18.5 339.5 5.66
44 15.7 710.0 19.11
45 12.9 1185.5 30.41
46 9.1 837.0 30.80
47 67.0 130.4 0.29
48 67.0 605.7 1.55
49 67.0 211.7 0.84
50 67.0 518.7 22.62

51 67.0 329.3 0.88



CUADRO 7.2. Tasa de crecimiento radial del xilema secundario en
Machaerium floribundum. n: muestras; ©: diametro.

n OTallo Incremento RGR anual
(mm) anual (um) (%)
1 5.3 577.8 49.87
2 5.3 722.3 62.34
3 11.9 4501.5 120.03
4 11.9 2644.0 71.14
5 13.9 2156.4 63.64
6 13.9 2983.5 92.06
7 13.9 2635.7 61.83
8 12.4 3836.3 10.60
9 12.4 4900.0 12.94
10 12.9 2223.4 61.78
11 12.9 2384.0 63.34
12 12.8 6952.8 189.54
13 12.8 5835.0 182.54
14 13.4 2744.0 79.35
15 13.4 6228.0 162.96
16 6.8 1500.0 84.16
17 6.8 740.0 43.00
18 45.0 425.1 2.56
19 45.0 905.7 5.71
20 45.0 995.6 5.83
21 45.0 592.7 4.69
22 45.0 467.5 3.34
23 37.0 213.0 1.10
24 37.0 326.4 1.69
25 37.0 264.9 1.36
26 37.0 581.5 3.35
27 37.0 655.0 3.59
28 37.0 355.7 1.69
29 37.0 457.6 3.22
30 37.0 246.9 1.35
31 37.0 448.4 2.57
32 37.0 486.0 2.69
33 37.0 549.2 2.70
34 19.6 444.0 9.90
35 12.8 186.0 4.46
36 14.5 744.0 15.34
37 20.0 481.7 16.52
38 20.0 1419.2 22.37
39 20.0 1212.0 20.66
40 20.0 1608.0 24.41
41 20.0 1778.7 27.01
42 20.0 2033.1 35.07
43 20.0 2578.8 42.59
44 20.0 3334.0 54.00
45 21.5 141.1 1.79
46 21.5 277.8 4.18
47 21.5 280.0 3.58

A
oo

42.1 201.0 1.82



Continuacién Cuadro 7.2.

49 42.1 261.4 2.06
50 42.1 94.4 0.70
51 42.1 261.1 2.30
52 42.1 148.2 1.29
53 42.1 300.7 2.53
54 11.5 191.1 5.64
55 11.5 489.6 15.97
56 11.5 186.0 8.44
57 11.8 742.0 21.27
58 11.8 852.0 23.57
59 25.0 14125 17.39
60 25.0 592.8 7.85
61 24.4 722.4 9.43
62 24.4 11154 13.07
63 24.4 366.3 5.19
64 18.8 749.0 11.33
65 18.8 553.8 9.81
66 194 389.1 6.41
67 19.4 546.3 11.20
68 19.4 1111.6 19.32
69 8.0 632.4 46.15
70 13.7 2220.0 43.06
71 8.7 3852.0 129.02

CUADRO 7.3. Tasa de crecimiento radial del xilema secundario en
Gouania lupuloides. n: muestras; ©: diametro.

n OTallo Incremento RGR anual
(mm) anual (um) (%)
1 115 1428.0 50.52
2 115 2100.0 58.48
3 11.5 2376.0 65.64
4 13.5 949.2 29.47
5 13.5 2573.1 68.85
6 13.5 1186.3 35.16
7 17.5 2161.2 31.18
8 17.5 1414.9 31.21
9 19.0 1323.4 29.44
10 18.8 1090.3 24.32
11 18.8 1164.6 32.31
12 18.8 1394.8 45.84
13 18.9 958.2 19.47
14 18.9 1815.6 76.52
15 18.9 954.0 20.65
16 15.6 137.4 4.46
17 15.6 143.1 3.78
18 15.6 108.0 2.43
19 25.0 1356.0 21.00
20 25.0 1236.0 18.28

21 25.0 771.6 1451



Continuacién Cuadro 7.3.

22 23.0 1177.4 22.22
23 23.0 500.4 8.51
24 23.0 257.7 4.56
25 23.0 510.0 12.55
26 23.0 424 .4 5.68
27 23.0 304.8 4.36
28 23.0 510.0 8.46
29 14.0 148.0 3.80
30 14.0 193.2 5.17

CUADRO 7.4. Tasa de crecimiento radial del xilema secundario en
Trichostigma octandrum. n: muestras; ©: diametro.

n OTallo Incremento RGR anual
(mm) anual (um) (%)
1 29.0 1482.0 21.32
2 29.0 1664.3 24.96
3 29.0 1534.8 25.01
4 25.0 1630.7 25.02
5 25.0 2425.6 35.14
6 25.0 1296.8 20.43
7 25.0 1225.4 19.69
8 25.0 1737.0 22.91
9 39.0 345.6 2.98
10 39.0 106.3 0.93
11 24.0 361.6 6.79
12 24.0 2914.7 68.81
13 24.0 297.6 4.46
14 23.0 3704.4 110.28
15 14.4 148.8 4.08
16 14.4 4896.0 134.40
17 45.0 3860.4 31.43
18 45.0 2824.8 18.50
19 45.0 2242.4 16.85
20 45.0 3268.8 21.30
21 45.0 2750.0 21.55
22 45.0 3282.0 22.28
23 45.0 4323.0 29.13

24 45.0 2861.5 19.16



CUADRO 7.5. Promedio anual del incremento radial del xilema secundario de las cuatro especies
de lianas de Los Tuxtlas, Ver. D.E.: desviacion estandar

ESPECIES INCREMENTO RANGO
mm/afio (D.E.) mm/afio
Machaerium cobanense 0.72 (£ 0.72) 0.06 - 3.14
Machaerium floribundum 1.36 (£ 1.53) 0.09 -6.95
Gouania lupuloides 1.02 (x0.70) 0.11 -2.57
Trichostigma octandrum 2.13 (x1.37) 0.11-4.90

CUADRO 7.6. Tasas de crecimiento relativo (RGR) promedio. Se presentan datos estadisticos
generales, asi como aquellos correspondientes a las tres clases de diametro obtenidas de acuerdo
a las graficas de distribucion de la Fig. 7.2. MC: Machaerium cobanense; MF: M. floribundum; GL:
Gouania lupuloides; TO: Trichostigma octandrum.

* Clases de didmetro del tallo (mm)

Parametros Especies de Lianas
Estadisticos MC MF GL TO
TOTAL
Promedio RGR 18.30 (+ 3.34) 30.36 (+ 5.08) 25.29 (+ 3.88) 29.48 (+ 6.50)
Desv. Stdr. 24.06 42.83 21.23 31.85
Rango 88 (0.29-88.4) 188 (0.7-189.4) |74 (2.43-76.52) 133 (0.93-134.4)
N 52 71 30 24
CLASE 1*
(1-15)
Promedio RGR | 47.03 (£ 6.29) 41.20 (£ 7.83) 29.8 (+ 8.22) 69.24 (+ 65.16)
Desv. Stdr. 25.15 51.4 27.28 92.15
Rango 77 (11-88) 188 (1.1-189) 66 (2-68) 130 (4-134)
N 16 43 11 2
CLASE 2
(16-30)
Promedio RGR 5.77 (£ 0.80) 16.96 (+ 2.83) 22.69 (+ 3.93) 32.07 (+ 8.49)
Desv. Stdr. 4.38 13.28 17.13 29.41
Rango 15 (1-16) 52 (1.79-54) 72 (4-76) 105 (4-110)
N 30 22 19 12
CLASE 3
31-45)
Promedio RGR 1.78 (£ 0.28) 18.41 (= 3.09)
Desv. Stdr. 0.68 9.8
Rango 1.83 (0.7-2.53) 30 (1-31)
N 6 10
CLASE 4
(46-60)
Promedio RGR 4.36 (+ 3.66)
Desv. Stdr. 8.96
Rango 22 (0-22)
N 6
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FIG. 7.3a. Distribucion de la tasa de crecimiento radial con respecto al diametro de las
muestras de lianas de Los Tuxtlas, Ver. Se observa una tendencia a ser mayor tasa de
crecimiento en tallos de menor diametro.
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FIG. 7.3b. Distribucion de la tasa de crecimiento relativo (RGR) con respecto al diametro de las
muestras de lianas de Los Tuxtlas, Ver. Se observa la misma distribucion y tendencia que en
las gréficas de crecimiento radial.
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FIG. 7.4. Tasa de crecimiento relativo (RGR) agrupadas en clases de didmetro y se ve la misma
tendencia a un mayor crecimiento en tallos delgados que en los gruesos.

CUADRO 7.7. Resumen del ANOVA para cada una de las especies. M. floribundum y M.
cobanense son las especies mas variables de manera muy significativa. En G. lupuloides
la variabilidad es baja y esta no es significativa para T. octandrum. MS: muy significativa,
S: significativa, NS: no significativa.

Especies Media Desviacion F Probabilidad Valor critico
estédndar para F
M. cobanense 21.1386 +27.67107676 17.83584094 7.31028E-10 2.093948526| MS

M. floribundum | 36.93886957 +46.50607404 31.47808435 2.02059E-19 1.800879057( MS

G. lupuloides |25.24166667 +18.93815826 4.034190533 0.007422841 2.537666539| S

T. octandrum | 26.06814815 +17.91106723 0.681571416 0.700770252 2.848565142| NS




7.5. DISCUSION

La mayor parte de los estudios sobre el crecimiento en plantas se han realizado
desde un punto de vista forestal considerando medidas diametrales del tallo. Por
ejemplo, Williams-Linera (1996), estimd las tasas de crecimiento en diametro de
algunas especies arboreas caducifolias y perennifolias del bosque mesdfilo de
montafia de Xalapa, Ver., encontrando valores entre 0.29 y 0.83 cm/afio. Los
valores mas grandes correspondieron a los arboles dentro del Jardin Botanico
Clavijero y los mas bajos a arboles de bosques naturales de las cercanias.

Otros estudios, como los de la selva tropical himeda de Barro Colorado en
Panama han reportado tasas de crecimiento de 0.01 a 1.5 cm/afio (Lang y Knight,
1983). Sin embargo, son tasas de crecimiento en diametro y de arboles.

En este trabajo, el analisis se ha hecho con respecto al crecimiento radial y del
xilema secundario, encontrandose valores que van de 0.72 mm/afio a 2.13
mm/afio. Estos a su vez, representan una tasa de crecimiento relativo (RGR) del
20 al 30% en promedio, lo que demuestra que las lianas tropicales estudiadas
aqui presentan tasas de crecimiento menores a las reportadas para arboles.
Ademas, las RGR observadas en este estudio son mayores en tallos delgados o
jovenes que en los maduros.

La variabilidad de la RGR entre individuos es indicativa de la plasticidad de una
especie a diferentes condiciones ambientales en su desarrollo. En estos términos,
se puede decir que M. cobanense y M. floribundum son las especies con una
mayor variabilidad, lo cual se refleja en el nUmero de muestras obtenidas. Como
se indica en la seccion de métodos, para las 4 especies se establecié el mismo
nuamero de tallos y marcas. La recoleccion de estos tallos no fue proporcional.
Todos estuvieron sujetos a dafios mecanicos (heridas) hechos por animales,
huracanes y sequias, pero al cabo de dos afios, muchos murieron y pocos fueron
recolectados. Las especies con mas éxito, tanto por distribucion como por
supervivencia a los dafios antes mencionados fueron M. cobanense y M.
floribundum. A pesar de encontrarse derribadas (por un huracan), continuaron

vivas. Gouania lupuloides y T. octandrum fueron las especies con el menor éxito.



Su distribucibn es muy restringida, hacia lugares con mayor humedad
(hondonadas) y a pesar de eso muchos individuos marcados resultaron muertos.
El ANOVA realizado para las cuatro especies mostré poca variacion o plasticidad
en G. lupuloides y una variacién no significativa en T. octandrum (Cuadro 7.7).
Una probable explicacion para la alta tasa de crecimiento relativo en T.
octandrum (2.13 mm/afio) en los diferentes diametros de tallos, es que sea muy
susceptible a los dafios o condiciones ambientales donde se desarrolla, puesto
que también su distribucion en la zona es muy restringida. Ademas, lo anterior

concuerda con la actividad cambial que exhibe, ya que es continua durante el afio.

De acuerdo a los resultados, los valores de la tasa radial y RGR son mayores
en tallos de menos de 15 mm de diametro y disminuyen a medida que éstos
aumentan en didmetro. Aunque parece haber una correlacion negativa de la RGR
con el diametro del tallo (Fig. 7.3 y 7.4) también pudiera tratarse de una
distribucion irregular en los diferentes diametros. Sin embargo, estos resultados
concuerdan con los obtenidos por Adamopoulos y Voulgaridis (2002) quienes
indican que la tasa de crecimiento se incrementa en los primeros 5-9 anillos de
crecimiento desde la médula para luego disminuir gradualmente en Robinia
pseudoacacia.

La tasa de crecimiento observada en los tallos de las lianas de Los Tuxtlas, no
es la misma en diferentes puntos de su circunferencia; tal vez por diferentes
razones. El analisis de su actividad cambial (ver Cap. 6 de este trabajo) asi lo

sefala.
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8. DISCUSION GENERAL

En general, se considera que una selva tropical lluviosa no presenta una
estacionalidad climatica marcada. La temperatura es muy constante durante todo
el afo y la precipitacion pluvial no escasea. Tales condiciones predisponen la idea
de que las plantas crecen continuamente (Worbes, 1989), aunque sélo muy pocas
especies pueden hacerlo. La mayoria de las plantas perennes alternan periodos
de crecimiento con periodos de descanso. Esta periodicidad esta sincronizada con
algunos factores ambientales (climaticos), siendo los mas significativos la
temperatura y la precipitacion pluvial.

En zonas frias y templadas, los periodos de crecimiento estan correlacionados
con los ritmos térmicos, mientras que la la precipitacion pluvial es de importancia
secundaria; en las regiones tropicales, los cambios de temperatura son muy
pequefios y los ciclos de la precipitaciébn pluvial son mas importantes
(Breitsprecher y Bethel, 1990).

En la region de Los Tuxtlas existe una marcada estacionalidad con respecto a
la precipitacion pluvial que presenta sus valores maximos durante los meses de
abril a octubre. La temperatura se mantiene mas constante y su influencia en la
estacionalidad es relativamente baja. Segun Creber y Chaloner (1990) y Priya y
Bhat (1999), las lluvias son de gran importancia ya que su influencia para la
actividad cambial es muy alta.

La marcada estacionalidad entre los periodos lluvioso y seco en Los Tuxtlas, se
asocia con la actividad cambial en tres de las cuatro especies de lianas estudiadas
(excepto T. octandrum). De acuerdo con Avila et al. (1975), la actividad del
cambium estd genéticamente controlada y, en muchas plantas, su ritmo es
determinado por la disponibilidad de agua.

Machaerium cobanense, M. floribundum y G. lupuloides muestran un cambium
con mayor actividad durante la época de lluvias, de julio a octubre, presentando
los valores maximos en el numero de capas de células cambiales. En T.
octandrum la actividad del cambium parece no estar influenciada por la

estacionalidad, ya que su crecimiento es continuo.



La zona cambial en las dos especies de Machaerium estd formada
principalmente por 3 a 4 capas de células en promedio, las cuales comienzan a
incrementar su niumero un poco antes del inicio del periodo de lluvias en M.
cobanense y mucho después del inicio en M. floribundum. Estas dos especies
presentan un crecimiento “andmalo” segun Obaton (1960) o variante cambial
segun Carlquist (1988), formando cambia sucesivos, lo que les permite asegurar
un mayor éxito durante su desarrollo. La estructura anomala consiste de capas
sucesivas de xilema y floema secundarios alternandose. Entre las capa de xilema
y floema se encuentra los nuevos cambiumes que se encuentran activos
simultdneamente, al igual como lo observé Carlquist (2007) en Aizoaceae. El
namero de cilindros vasculares originados por diversos cambia sucesivos depende
del diametro de los tallos. En tallos de hasta 2 cm de diametro se encontraba un
nuevo cambium y en los de 5 cm de didmetro podian observarse hasta 3. Aunque
Carlquist (2007) encontré que en las Aizoaceae se forman varios cambia
sucesivos por afio, en las especies de Machaerium minimo seria uno por afio (por
las observaciones obtenidas con las marcas en los tallos). De este modo, el
crecimiento del tallo se ve incrementado tantas veces como cambia sucesivos
tenga, resultando en una dispersion ideal del tejido vascular con respecto a la
distribucion de agua y almacenamiento de fotosintatos (Carlquist, 2007). Ademas,
la presencia de una variante cambial con floema incluido en bandas concéntricas,
les permite reparar eficazmente los dafios ocasionados por diferentes medios
(animales, caida de ramas, huracanes, etc.). Dobbins y Fisher (1986); Fisher y
Ewers (1989, 1991) han enfatizado que los diferentes arreglos anémalos dentro
del xilema secundarios (incrementan de manera importante la flexibilidad
mecanica de los tallos, previniendo su ruptura y ofreciendo proteccién mecanica a
los tejidos blandos como el floema al estar éste inmerso dentro del xilema.
También sugirieron que los tejidos producto de las variantes cambiales,
promueven la cicatrizacion de tallos dafiados; y aunque Carlquist (1988) cuestion6
la significancia de tal cicatrizacion en la naturaleza, se ha demostrado que estas
lianas tienen una gran capacidad para la regeneracion y supervivencia después de

dafios naturales traumaticos. Tal vez, por esta razén, aunque muchos murieron, se



recuperdé un mayor numero de individuos de las especies de Machaerium que de
las otras especies, para este estudio.

Por lo tanto, las diferencias que pudieran presentar las especies a nivel de
actividad cambial pueden ser encontradas en el analisis de la estructura
anatomica y del papel que juegan en el ecosistema. Machaerium cobanense y M.
floribundum son muy similares en su anatomia; sin embargo, mientras que M.
cobanense se le encuentra principalmente en los estratos inferiores del
sotobosque, M. floribundum se desarrolla mas en el dosel. Y aunque no se hizo un
analisis detallado del porcentaje de fibras y de parénquima axial en las dos
especies, fue metodoldégicamente claro que la madera (xilema) y la corteza de M.
floribundum son mas duras, lo que le permite a los tallos jovenes ser mas erectos
que los de M. cobanense. La caracteristica de tener tallos erectos implica crecer
mas directamente hacia el dosel.

Lo que debo remarcar es la presencia de un dimorfismo de vasos en estas
lianas, lo cual es coherente con las necesidades hidraulicas de los tallo delgados
ante la presencia de una estacionalidad en la precipitacién pluvial; y ain mas
notable, es el gran porcentaje de vasos angostos (80%) en el xilema de T.
octandrum, totalmente inverso a lo que se observa en las otras tres especies. Tal
vez esta abundancia de vasos angostos explique la actividad cambial constante
durante todo el afio en T. octandrum, ya que de esta manera se asegura un
suministro constante de agua durante la estacion seca.

El crecimiento radial del xilema secundario en las lianas tropicales de Los
Tuxtlas, objeto de este estudio fue de 0.79 mm/afio a 2.01 mm/afio. Estos valores
representan una tasa de crecimiento relativo del 20 al 30%, demostrando que son
menores a las reportadas para arboles, cuyas tasas de crecimiento diametral
promedio oscilan entre 0.29 y 0.83 cm/afio (en bosque
mesofilo de montafia; Williams-Linera, 1996) y. 0.01 a 1.5 cm/afio (en selva
tropical humeda; Lang y Knight, 1983). Estos datos respaldan las observaciones
acerca de lo delgado del tallo de las lianas y su lento crecimiento diametral.

La respuesta al crecimiento que manifiesta cada especie, es permitida por la

plasticidad que pueda presentar a las diferentes condiciones del ambiente que le



rodea. Por esta razén, se puede sefalar que las especies de Machaerium
presentan una mayor variabilidad con respecto a su amplia distribucion dentro de
la selva, debido a las caracteristicas anatémicas de su xilema secundario y a su
actividad cambial; mientras que G. lupuloides y T. octandrum estan mas
restringidas a las zonas bajas u hondonadas con mayor cantidad de humedad en

el suelo.

9. CONCLUSIONES GENERALES

A. Anatomia

- Machaerium cobanense y M. floribundum muestran una estructura anatomica
andémala, producto de la variante cambial denominada de cambia sucesivos,
mientras que Gouania lupuloides y Trichostigma octandrum tienen una estructura
anatomica tipica con un solo cilindro vascular continuo.

- M. cobanense, M. floribundum y G. lupuloides presentan una estructura
anatémica con la estratificacion de elementos de vaso, radios y parénquima axial y
la presencia de laticiferos en el floema secundario.

- Las 4 especies exhiben un dimorfismo de vasos, con el 60-80% de vasos anchos
y 20-40% de vasos angostos, excepto en T. octandrum, cuyos porcentajes son del
20% para los anchos y 80% para los angostos.

- En T. octandrum no se forma el cambium interfascicular y los vasos estan

agregados en cadenas radiales, como caracteristicas principales.

B. Actividad cambial

- En las cuatro especies el cambium esta activo a través de todo el afo.

- Tres de las especies, excepto T. octandrum, presentan una actividad cambial
significativamente mas alta durante el periodo lluvioso, de abril a octubre.



- La actividad del cambium se inicia a principios de abril y cesa a finales de
octubre.

- T. octandrum tiene una actividad cambial continua durante el afio.

- La actividad cambial se ve influenciada por los cambios en la precipitacion
pluvial, mas no por la T°.

- Es posible que la actividad cambial continua en T. octandrum sea un resultado
de la abundancia de vasos angostos

C. Tasa de crecimiento radial

- El método de herida cambial, usando una cuchilla, para comprender la dindmica
del crecimiento en lianas mostré ser eficiente.

- El crecimiento radial del xilema secundario en las lianas estudiadas vario de 0.79
mm/afio a 2.01 mm/afio.

- Las cuatro lianas estudiadas mostraron una tasa de crecimiento relativo
promedio entre 20 y 30% anual, mostrando valores menores a los reportados
para arboles.

- Existe cierta correlacion negativa de la tasa de crecimiento radial y relativo, con
respecto al didmetro del tallo.

- M. cobanense y M. floribundum de cambia sucesivos, son las especies con una
mayor variabilidad de la tasa de crecimiento relativo entre individuos, indicado una
mayor plasticidad que en las otras dos especies con un solo cambium,

proporcionandoles una mayor distribucion y supervivencia.
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