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RESUMEN

El presente trabajo buscd caracterizar brinzales vy latizales de especies arboreas
del dosel superior de un bosque himedo tropical del noreste de Costa Rica, que
supuestamente pertenecen a distintos gremios ecolégicos, en base a sus
patrones de asignacion de recursos, sus caracteristicas foliares y su eficiencia en
el uso de nutrientes.

Las especies consideradas en el estudio fueron Croton smithianus, Apeiba
membranacea, Rollinia microsepala, Laetia procera, Simarouba amara, Vochysia
ferruginea, Qualea paraense, Calophyllum brasiliense, Pentaclethra macroloba,
Tapirira guianensis y Virola sebifera con dos clases de tamafio de regeneracion y
dos categorias de luz .

Las caracteristicas foliares medidas fueron de tipo dinamicas (herbivoria y
produccién de hojas) y estaticas (area especifica foliar, contenido de agua
especifico foliar, contenido de nutrientes en hojas verdes y hojarasca, dureza,
taninos, fibra y lignina). También se estimd la biomasa relativa de hojas y la
eficiencia en el uso de nutrientes.

Las variables se analizaron mediante comparaciones de a pares. Para dureza se
utilizd la prueba de Tukey (entre las diferentes clases de tamafio e iluminacion) vy
la de t (comparaciones entre especies) , mientras que para las demas variables se
utilizd en todos los casos la prueba U de Mann Whitney. Se realizé ademés un
andlisis de conglomerados (método Ward) con 11 de las variables y luego un
discriminante candnico.

Las comparaciones de las diferentes clases de tamafio y de iluminacion mostrgron
que las variables area especifica foliar, el contenido de Mg y de tamngs
presentaron diferencias significativas en algunas especies para los individuos mas
pequefios y menos iluminados. En cambio el contenido de agua especifico foliar,
la dureza y el contenido de nitrogeno presentaron mayores valores para los
individuos grandes y con una iluminacién mayor.

Para las variables produccion de hojas, area especifica foliar, contenidos de P, N
y K en hojas verdes y hojarasca, eficiencia de traslocacién de N y P, dureza y



herbivoria, las comparaciones entre especies presentaron un patrén caracterizado
por colocar en {os extremos de los valores de cada variable un grupo de especies
previamente clasificadas como intolerantes (Croton, Apeiba y Rollinia) y por el otro
lado, Calophyilum, acompafiado en algunos casos por Pentaclethra, Qualea,
Vochysia y Tapirira. Para las demas variables se presentdé un comportamiento
mucho mas dificil de interpretar en forma univariada.

El analisis de conglomerados forma tres grupos. El anélisis discriminante candnico
separo las especies mas intolerantes (Croton, Apeiba y Rollinia) de las demas por
el area foliar, contenido de P y K y a la asignacién de biomasa relativa a hojas.
Posteriormente separd las especies mas tolerantes (Calophylfum y Pentaclethra)
de las especies Laetia, Tapirira, Vochysia, Virola, Qualea y Simarouba por sus
contenidos de lignina y fibra.

Se discute la agrupacion de un grupo de especies como “dependientes de claros”
o “generalistas”, la asignacion de gremios en individuos de regeneracion y en
adultos y los aportes de las clasificaciones cuantitativas al conocimiento de las
especies.
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SUMMARY

This study searched to characterize seedlings and saplings of upper canopy
arboreal species, of a tropical wet forest from the northeast of Costa Rica,
supposedly pertaining to different ecological associations, based on resource
assignment patterns, foliar characteristics and its nutrient use efficiency.

The species considered in the study were Croton smithianus, Apeiba
membranacea, Rollinia microsepala, Laetia procera, Simarouba amara, Vochysia
ferruginea, Qualea paraense, Calophyllum brasiliense, Pentaclethra macroloba,
Tapirira guianensis and Virola sebifera with two types of regeneration sizes and
two illumination categories.

The measured foliar characteristics were of dynamic (herbivore and leaf
production) and static type (specific leaf area, specific leaf water content, amount
of nutrients in green and litterfall, thoughness, tannins, fibers and lignin's).
Relative leaf biomass was also considered and the nutrient use efficiency .

The variables were analyzed by pair comparisons. In order to determine
thoughness, the Tukey test (within the different types of sizes and illuminations)
and T test (comparisons within species) were carried out; for the rest of the
variables the Whitney Mann U Test was used. In addition, a conglomerate
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analysis was carried out (Ward method) with 11 of the variables and then a
canonic discriminant.

The comparisons between the different types of sizes and illumination, showed
that the specific leaf area, the Mg content and tannins present significant
differences in some species for the smaller and less illuminated individuals. On
the other hand, specific leaf water content, thoughness and nitrogen content
present major values for the bigger and most illuminated individuals.

For leaf production, specific leaf area, P, N and K content in green leaves and
litterfall, retraslocation of N and P, thoughness and herbivore variables, the
comparison between the species showed a characterized pattern: on the
extremes of each variable a group of species previously classified as intolerant
(Croton, Apeiba and Rollinia), on the other hand, Calophyflum, accompanied in
some cases by Pentaclethra, Qualea, Vochysia and Tapirira. For the rest of the
variables a much more difficult to interpret behavior was observed on an un-

uniformed pattern.

The conglomerated analysis formed three groups. The discriminant canonic
analysis separated the most intolerant species (Croton, Apeiba and Rollinia} from
the rest, because of specific leaf area, P and K content and the relative
assignment of leaf biomass. Subsequently, it separated the most tolerant species
(Calophyllum, and Pentaclethra) from Laetia, Tapirira, Vochysia, Virola, Qualea
and Simarouba, because of fiber and lignin content.

The grouping of a “clearing dependent” or “generalist’ specie group, the
assignment of regeneration adults and individual associations, and the contribution
of qualitative classifications to specie knowledge were discussed.



viii
INDICE DE CONTENIDO

5 REVISION DE LI'I"ERATURA

3.1, Caracteristicas foliares ..
5. 1.1. Clasificacidn...
5.1.2. Caracteristicas foi:ares y gmpos eco[egmos

3.2. Clasificaciones previas en base a caracteristicas fohares .

6 METODOLOGIA .. e e s bnen
6.1. Descripcién del drea de estudio
6.2. Definicidén de la poblacién ... et s e o
6.3, Caracteristicas diNATTHCRS ... corve s iesromesroeas msines o ot ot s et vims s s

6.3.1. Herbivoria .. SN
6.3.2. Produccidén de hojas

6.4, Caracteristicas estaticas.. -
6.4.1. Area especifica fohar y contenzdo de agua especzﬂco foitar
6.4.2. Dureza...

6.4.3. Taninos, 13gnma y f'bras
6.4.4 Contenido de nuirientes de hOJarasca y hojas
645, Eficiencia .. . i~
6.4.6. Biomasa reianva de ho;as

6.5. Analisis de datos ..

7. RESULTADOS... , _
7.1.Efectode la ;Iummacmn y el tamamo sobre las caractensncas fohares,U.U...\....,.,u,“.h.,.‘.,_., wervrerevmrnnemens 311
7.2. Caracteristicas foliares en especies de diferentes historias de vida..... ...

7.2.1. Biomasa relativa de hojas.... 39
7.2.2. Produccién de Hojas .....occnnns et v s B0
7.2 3. Area Especifica Foliar y Contenzdo de Agua Especxﬁco Foi:ar et v e e es B2
724 Contenido de Nutrientes en Hojas Verdes .. et evea st vasavas a2 s i b e s
7.2.5 Contenido de Nutrientes en Hojarasea. ...,
7.2.6. Eficiencia de traslocacién de nutrientes
7.2.7. Dureza..
7.2.8. Tanmos
7.2.9, Fibras y E_agnma
7.2.10, Herbivoria .. .
7.3, Clasificacion de Espec:es en base a ias ca;actensncas foi:ares et res e eaam st enos oot s O
8 1. Efectos de la 11ummacmny de as clases de tamano b s st bt 1 e n B0
82, Las caracteristicas foliares y los gremios ecologmos




INDICE DE CUADROS

Cuadro 1: Caracteristicas defensivas de diferentes especies en un bosque tropical humedo en  Barro

Colarado, Panama. Los datos son extraidos de Coley (1983} i coniiiensn e o 12
Cuadro 2. Especies tomadas en cuenta en ¢l censo preliminar, nombres comunes, familias y gremios
ecologicos caracterizados por Diaz (1995).vverivee cvvvvsinenn. e e et ket e 18
Cuadro 3 : Categorias de luz definidas por Dawkins y Field (19?8 citados por Clark y Clark, 1992) y
modificadas por Clark y Clark (1992)... 20
Cuadro 4. Numero de individuos por especie, clases de regeneracion y categorias de iluminacion que forman
la poblacion base para el presente estudio......cue.vevvee s ioeicee et ees e v C e e 21
Cuadro 5. Categorias de dafio utilizadas en a evaltacion de RerbiVOria. ... oo vu e oeeeeeeeeeeeee e 22

Cuadro 6. Resultados de fas comparaciones independientes entre pares de especies (Prugba U de Mann
Whitney, p< 0.05}, tamaiio de la muestra, mediana y rango para la variable Biomasa Relativa de
Hojas (% peso total partes aereas) Especxes que comparten una linea no son significativamente
diferentes. . T OO RO |

Cuadro 7. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de especies (Prueba U de Mann
Whitney, p< 0.05), tamafo de la muestra, mediana y rango para la variable Produccidn de Hojas
{hojas/dia). Especies que comparten una linea no son significativamente diferentes. ..................41

Cuadro 8. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de especies (Prueba U de Mann
Whitney, p< 0.05), nimero de individucs donde se tomd la muestia, tamafio de la muestra, mediana
Y rango para Ia variable Area Espemf ica Foliar (cm */g). Espec:es que comparten una linea noe son
significativamente diferentes... .42

Cuadro 9. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de especies {Prueba U de Mann
Whitney, p< 0.05), nimero de individuos de los que se tomo la muestra, tamafio de la muestra,
mediana y rango para la variable Contenido de Agua Especifico Foliar(g/m 2 . Especies que
comparten una linea no son significativamente diferames. . oo e ciiir e e B3

Cuadro 10. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de especies (Prueba U de Mann
Whitney, p< 0.05), tamaifio de la muestra, mediana y rango para la variable Contenido de Nitrégeno
Foliar (% peso). Especies que comparten una linea no son significativamente diferentes.. ... ....45

Cuadro 11. Resuiltados de las comparaciones independientes entre pares de especies {Prueba U de Mann
Whitney, p< 0.05), tamano de la muestra, mediana y rango para la variable Contenido de Fosforo
Foliar (% peso). Especies que comparten una linea no son significativamente diferentes . ... ......47

Cuadro 12. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de especies (Prueba U de Mann
Whitney, p< 0.08), tamafio de la muestra, mediana y rango para la variable Contenido de Potasio
Foliar (% peso). Especies que comparten una Hinea no son significativamente diferentes.... ... ... 48

Cuadro 13. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de especies (Prueba U de Mann
Whitney, p< 0.05), tamafio de la muestra, mediana y rango para la variable Centenido de Calcio
Foliar (% peso). Especies que comparten una linea no son significativamente diferentes. ............ 49

Cuadro 14. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de especies (Prueba U de Mann
Whitney, p< 0.05), tamafio de la muestra, mediana y rango pars la variable Contanido de Magnesio
Foliar (% peso). Especies qgue comparten una linga no son significativamente diferentes............. A0

Cuadro 15 Resultados de las comparaciones independientes entre pares de especies {Prueba U de Mann
Whitney, p< 0.05), tamafio de la muestra, mediana y rango para la variable Contenido de Nitrogeno
en Hojarasca (% peso). Especies que comparten una linea no son significativamente diferentes. .51



Cuadro 16. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de especies (Prueba U de Mann
Whitney, p< (.05), tamafic de la muestra, mediana y rango para la variable Contenido de Fdsforo en
Hojarasca (% peso). Especies que comparten una linea no son significativamente diferentes... ...52

Cuadro 17. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de especies (Prueba U de Mann
Whitney, p< 0.05), tamario de la muestra, mediana y rango para la variable Contenido de Potasio en
Hojarasca {% peso). Especies que comparten una linea no son significativamente diferentes........53

Cuadro 18. Tamafio de la muestra, mediana y rango para la variable Contenido de Calcio en Ho;arasca {%
PESOL. . eceieeituee e ot s v s e e e et e e et oo ettt s v O

Cuadro 19. Tamafio de la muestra, mediana y rango para Ia variable Contenido de Magnesic en Holarasca
R =TT ) OO RN .54

Cuadro 20. Tamafo de la muestra, mediana y rango para ia variable Eficiencia de Traslocacidn de Nilrégeno

Cuadro 21. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de especies {Prueba U de Mann
Whitney, p< 0.05), tamafo de la muestra, mediana y rango para la variable Eficiencia de
Traslocacion de Fosforo (%), Especles que comparten una linea no son signiﬁcativamsnte
diferentes... .56

Cuadro 22, Resuitados de las ccmparacnones mdependlentes entre pares de espemes (Pruebas t p< 0 05}
numero de individuos de donde proviene [a muestra, tamafio de 1a muestra, media (z SD) para la
variable Dureza (en Newtons). Especies que comparten una linea no son significativamente
a1 =T | OO O U O ST S OO U R UPROTOPRTRETPRPORIRR. 1.

Cuadro 23 | Resultados de las comparaciones independientes entre pares de especies (Prueba U de Mann
Whitney, p< 0.05), tamafio de la muestra, mediana y rango para |a variable Contenido de Taninos (%
peso}. Especies que comparten una linea no son significativamente diferentes. . ........................60

Cuadro 24. Resultados de fas comparaciones independientes entre pares de especies (Prueba U de Mann
Whitney, p< 0.05), tamario de la muestra, mediana y rango para la variable Contenido de Lignina (%
peso). Especies que comparten una linea no son significativamente diferentes. ........ ................B1

Cuadro 25. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de especies (Prueba U de Mann
Whitney, p< 0.08), tamafio de la muestra, mediana y rango para ia variable Contenido de Fibras (%
peso). Especies que comparten una linea no son significativamente diferentes.......... .ovcenan B2

Cuadro 26. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de especies (Prueba U de Mann
Whitney, p< 0.05), tamaiio de la muesira, mediana y rango para fa variable Herbivoria. Espacies que

comparten una linea no son significativamente diferentes........oovvveeees v s venncserecrnuan oo ooonn 54
Cuadro 27. Resultados del pracedimiento jerdrquico aglomerativo por el método Ward. Especxes grupo al

gue fue asignado, frecuencia y porcentaje del total por grupo.. OOV TPRRR - | |
Cuadro 28 Correlaciones de las variabies originales con las vardables canénicas CAN1y CAN2.. ... ......67

Cuadro 28 Clasificaciones cualitativas y cuantitativas en gremios ecoldgicos............coooevivaneaninnn 74



xi

INDICE DE FIGURAS

Figura 1. Medianas de Area Especifica Foliar para 9 especies en dos categorias de luz, CI1 (luz baja, barras
llenas) y CI2 (luz alta, barras abiertas). Barras con la misma letra no son significativamente
diferentes. (Prueba no paraémetrica U de Mann Whitney, p <

Figura 2. Medianas de Area Especifica Foliar (cm 2/g) para 9 especies en dos tamarios de regeneracion, CR1
(categoria de tamafio menor, barras llenas) y CR2 {categoria de tamario mayor, barras abiertas)
Barras con iz misma letra no son significativamente diferentes. (Prueba no parametrica U de Mann
Whitney, p <
LU ) U OO VPSR SPSPU S et e 2 .32

Figura 3. Medianas de Contenido de Agua Especifico Foliar (g/m 2 ) para 9 especles en dos categorias de
[gz. CI1 {luz baia, barras llenas) y CI2 {luz alta, barras abiertas). Barras con la misma letra no son
significativamente diferentes. (Prueba no pardmetrica U de Mann Whithey, p <
0,05} e en e u et e b oot by b e e 14t ey ek N 2 d e s Heu ke L e e R e e 33

Figura 4 Medianas del Contenido de Agua Especifico Foliar (g/m ? ) para 8 especies en dos tamafios de
regeneracion, CR1 (categoria de tamafo menor, barras llenas) y CR2 (categoria de tamafio mayar,
barras abiertas). Barras con la misma letra no son significativamente diferentes. (Prueba no
parametrica U de Mann Whitney, B < 0,05). ..o iivie s ioeeee e snean o ens s eeessun o ot

Figura 5. Medianas de contenido de Magnesio (% de peso) en hojarasca para 8 especies en dos tamafios de
regenaracion, CR1 (categoria de tamafo menor, barras llenas) y CR2 (categoria de tamafio mayor,
barras abiertas). Barras con la misma letra no son significativamente diferentes. (Prueba no
pardmetrica U de Mann WhItnay, P € 0,05) . cou e ioree oot vesecori e snssv v s oo 30

Figura 6. Medianas de contenido de Magnesio (% de peso) en hojas verdes para 9 especies en dos tamafios
de regeneracién, CR1 (categoria de tamafio mener, barras llenas) y CR2 {categoria de tamanio
mayor, barras abiertas). Barras con la misma letra no son significativamente diferentes. (Prueba no
parametrica U de Mann WHItney, P € 0,05) . ciii it iiis i scnesiaen et smess i ansssanen s 0230

Figura 7. Medianas de contenido de Nitrdgeno (% de pesa) en hojas verdes para 9 especies en dos tamanios
de regeneracion, CR1 (categoria de tamafio menor, barras llenas) y CR2 (categoria de tamafio
mayor, barras abiertas). Barras con la misma letra no son significativamente diferentes. (Prueba no
parametrica U de Marin Whitney, p € 0,05)...cccciiimvmtee i icmrirs oo e ioinissssssssvnsns o s s v 30

Figura 8. Medias de Dureza (Newtons) para 8 especies en dos tamafios de regeneracién, CR1 {categoria de
tafnar'm menor, barras llenas) y CR2 (categoria de tamafio mayor, barras abiertas). Barras con la
misma letra no son significativamente diferentes. (ANOVA, Prueba de Tukey, p < 0,05).............37

Figura 9. Medias de Dureza (Newtons) para 8 especies en dos categorias de luz, CI1 (luz baja, barras lenas)
y CI2 (luz alta, barras abiertas). Bamas con la misma letra no son significativamente diferentes

(ANOVA, Prueba de TUKEY, D € 0,05 .. oooeiiiie e eee i rimee s v ottt maeant o nnia e ves s o0 S0

Figura 10. Medianas de contenido de Taninos (% peso) para 9 especies en dos tamafios de regeneracion,
CR1 (categoria de tamafo menor, barras llenas) y CR2 (categoria de tamario mayor, bamas
abiertas). Barras con la misma letra no son significativamente diferentes. {Prueba no pardmetrica U
g Mann WHENEY, P < 0,05) ... eeoee s ctsns i oee e v e et e v e s oo D9

Figura 11 Proyeccién de los grupos conformados sobre los dos primeros ejes-del andlisis discriminante
GATIOMIGO. + e veeeeereeseeneeeees e eao s e cobe e b ets s sunes ss i vt ems s reme bt o s s ranmmnen reones OB



1. INTRODUCCION

En los Ultimos afios, los esfuerzos de investigacién de los patrones de
regeneracion de las especies arboreas en bosques tropicales hiimedos se ha
concentrado en conocer la influencia de uno de los factores mas importantes - la
luz - , en la sobrevivencia, distribucion y crecimiento. Més aln, tomando en cuenia
que los arboles juegan un papel preponderante en la distribucién de otras
especies y que, hasta ahora, son los elementos econdmicos de mayor relevancia

dentro del bosque, es que la gran cantidad de literatura versa sobre estos.

Sin embargo, los componentes de la dinamica del bosque y de su distribucion no

se explican totalmente por la disponibilidad de luz.

Una de las formas de entender la abundancia y distribucién de las plantas es
estudiando sus respuestas fisiologicas al ambiente. Segun Fetcher et al. (1994)
los caminos hacia este entendimiento pasan a través del estudio de los patrones

de uso y asignacion de recursos de individuos en su ambiente.

El comportamiento de las diferentes especies a sus ambientes y las
caracteristicas inherentes a estos, sobre todo con respecto a las especies
arboreas, son insumos importantes de las actividades de manejo, especialmente
en los complejos y biodiversos bosques tropicales. Mas aun, una de las etapas

mas fragiles y de mayor importancia es la de la regeneracion.

Algunos autores mencionan la carencia que existe en el conocimiento de los
diferentes aspectos de la fisiologia y morfologia de las especies tropicales
asociadas a su reproduccion, sobrevivencia y crecimiento (Grubb 1995 ; Medina
19895 ; Gomez-Pompa y Burley 1991), como una base donde asentar las

actividades de manejo de bosques.



Por otra parte, Grubb (1995) menciona que no se conocen las bases solidas para
entender el rol de la nutricion mineral en la diversidad de los arboles de bosques

de los trépicos.

2. OBJETIVO GENERAL

Caracterizar brinzales y latizales de 11 especies arbéreas de dosel superior, que
supuestamente pertenecen a distintos gremios ecoldgicos, en base a sus
patrones de asignacion de recursos, sus caracteristicas foliares y su eficiencia en

el uso de nutrientes.

3. OBJETIVOS ESPECIFICOS

1. Determinar, para cada especie, la asignacion de recursos, en términos de
biomasa relativa de hojas , en dos diferentes etapas de desarrollo de individuos

de regeneracion.

2. Determinar las caracteristicas foliares estaticas (peso especifico y area
especifica foliares, contenido de nutrientes, compuestos secundarios, dureza,) y
dinamicas (longevidad de hojas y grado de herbivoria) de individuos de dos
tamafios de regeneracion de cada especie, bajo condiciones de iluminacion alta e

ifluminacién baja.

3. Evaluar la eficiencia en la utilizacién de nutrientes de las especies.



4. Poner a prueba clasificaciones ecoldgicas existentes de las especies de
estudio, a través de diferentes estrategias de analisis muitivariado utilizando los

parametros anteriores.

4. HIPOTESIS

Especies con diferentes caracteristicas de historia de vida difieren en sus
requerimientos por, y su asignacién a sus diferentes drganos de, los recursos;
dichas diferencias estan relacionadas a, y a la vez repercuten sobre, sus

caracteristicas foliares.

3. REVISION DE LITERATURA

5.1. Caracteristicas foliares

5.1.1. Clasificacién

Muchas son las caracteristicas foliares que se han estudiado en bosques
tropicales, buscando incorporar conocimientos scbre el comportamiento de las

especies y las relaciones entre estas caracteristicas v la fisiologia de la planta.

Entre las caracteristicas foliares podemos diferenciar entre caracteristicas
estdticas (aquellas que no estén asociadas con el paso del tiempo) y dinamicas

{las que necesariamente para su estimacion debe transcurrir un periodo).



Entre las caracteristicas mas conocidas podemos citar (Evans, 1972 ; Bazzaz y
Pickett, 1980)

» area especifica foliar (AEF; relacién entre el area foliar y su biomasa seca, cm?
g’

» peso especifico foliar (PEF, peso seco de hojas / area foliar , g.m?, en forma
practica es la inversa de la AEF)

¢ contenido especifico de agua foliar (CAEF, peso de hojas {otalmente saturadas-
peso seco de hojas / area foliar, g.m?).

» contenido de nutrientes (especialmente N, P y K)

» eficiencia en el uso de nutrientes

* contenido de compuestos secundarios (taninos)

» otros compuestos foliares (fibras y lignina)

¢ dureza

s produccion de hojas

¢ herbivoria

5.1.2. Caracteristicas foliares y grupos ecolégicos

Existe una relativamente extensa literatura sobre caracteristicas foliares de
especies tropicales. Un gran esfuerzo de investigacién se ha centrado en el
reconocimiento de rasgos asociados a ambientes de sol o de sombra, y también a
caracteristicas que puedan relacionarse a especies pioneras (intolerantes) o

aquellas tolerantes a la sombra.

Un esfuerzo interesante es el de Bongers y Popma (1988a) quienes establecen la
importancia del estudio de las diferencias de los rasgos en habitats sombreados y

expuestos para estimar [a probabilidad que el estado y la plasticidad fenotipica de



- un rasgo foliar provenga de una adaptacién a esas condiciones del ambiente.

Agregan varias posibilidades a este respecto:

1) Si en un sitio la diferencia de rasgos entre especies entre los mencionados
ambientes es significativo en un gran rango taxondmico, puede sugerirse que la
variacion en el rasgo es de convergencia evolutiva. Por lo tanto, el rasgo

puede reflejar una adaptacion al ambiente.

2) Los rasgos que muestran una gran variacion debida a diferencias del ambiente
pueden asumirse como mas criticas con respecto al funcionamiento de la hoja

en esos ambientes.

3) Si la variacion de un rasgo entre especies es menor en uno de los ambientes,
puede asumirse que ese rasgo es critico para el funcionamiento de la hoja en

ese ambiente,

4) 8i un cierto rasgo foliar (tomando solo hojas de sombra o de sol) asociado con
un rango de especies cambia de un ambiente a otro, y los rasgos asociados

también cambian, es probable que sean rasgos adaptativos.

Bongers y Popma (1988a) sintetizan en las siguientes caracteristicas las
expresiones de varios autores: para una misma especie o individuo, las hojas de
sol tienen un area superficial foliar menor, un alto peso especifico foliar, altas
concentraciones de nutrientes sobre {a base del area, y un menor grosor de la

lamina.

Los rasgos que se incrementan de hojas de sol a las de sombra son: K/peso, area
foliar, P/peso y N/peso. Entre los que decrecen estédn: peso especifico foliar,

N/area, P/area y el contenido especifico foliar de agua. Las varianzas en area



- foliar, y K/peso son mayores dentro de hojas de sombra mientras que la varianza

en PEF y N/area son mayores en hojas de sol ( Bongers y Popma 1988a)

Analizando las variaciones encontradas dentro y entre especies en diferentes
ambientes, y tomando en cuenta los argumentos mencionados, Bongers y Popma
(1988a) encontraron cuatro rasgos donde la probabilidad de la variacion
encontrada tiene una significancia adaptativa relativamente alta. Estos rasgos
son: area foliar, PEF, K/peso y N/area. Concluyen que una reduccion del area
foliar y de la relacién K/peso son probablemente adaptaciones a ambientes

soleados, y la reduccién de PEF y N/area a ambientes sombreados.

Dentro de esta linea, las especies dependientes de claros tienen un mayor PEF,
hojas mas gruesas y mayores concentraciones de N,P y K por unidad de érea
foliar que los otros grupos y son capaces de mayores tasas de fotosintesis

maxima (Popma et a/. 1988).

El estudio de Fetcher et al. (1987) apoya estas consideraciones ya que encontrd
que el peso especifico foliar de las especies tempranas de la sucesion que
crecieron en sombra fue menor que para las especies tolerantes a la sombra. Sin
embargo en insolacion total, la diferencia entre los dos grupos fue menor.
También menciona que no parece existir una asociacion entre la capacidad de

ajuste de las tasas fotosintéticas maximas y el grado de tolerancia a la sombra.

Sin embargo, en un estudio de 2 especies de arboles de dosel y 2 arbustos del
sotobosque en un bosque tropical himedo semi-perennifolio en la isla de Barro
Colorado, Panama, Rundel y Becker (1987) encontraron que los pesos
especificos foliares eran similares en todas las especies. Las hojas de las
especies de arboles que se desarrollaban en el sotobosque fueron por lo menos
dos veces mas grandes que aquellas, de las mismas especies, gue se

desarrollaban en el dosel, aunque el peso especifico de las primeras fue menor.



No encontraron tampoco diferencias significativas en el contenido de nutrientes de

las hojas del dosel y de sotobosque para todas las especies estudiadas.

Especie tolerantes presentan ademas un area foliar mayor (Oberbauer et al. 1989)
que muchas veces estan acompafiadas por ramificaciones mas grandes vy
relativamente mas diametro que las especies intolerantes. Sin embargo, Bazzaz y
Pickett (1980) comparando entre especies pioneras y las tolerantes mencicnan
que las hojas de las pioneras son grandes mientras que las de dosel son

pequefias.

Existe escasa informacion sobre caracteristicas foliares estaticas de las especies
objeto del presente estudio. Podemos mencionar el trabajo de Oberbauer vy
Donnelly (1986) quienes estimaron el AEF de 6 especies de arboles tropicales,
como parte de un estudio de crecimientos en comparaciéon con Helianthus
annuus. Pentaclethra macroloba obtuvo el menor valor (151 m?g) entre las

especies.

Bongers y Popma (1988a) encuentran que el area foliar correlaciona
positivamente con el contenido de agua especifico foliar y con las relaciones de
nitrogeno, fosforo y potasio con el peso. El peso especifico foliar (g.rm?) se
correlaciona positivamente con las relaciones entre nutrientes (N,P y K) y el area

foliar, pero no con el peso foliar.

Reich et al. (1995) estudiaron el area especifica foliar y los contenidos de
nutrientes en especies de diferentes etapas sucesionales en San Carlos de Rio
Negro, Venezuela. Encontraron que el area especifica foliar y las
concentraciones foliares de calcio y magnesio fueron mayores en las especies de
sucesién temprana y menores en especies comunes en etapas tardias de la

sucesion. A pesar que las concentraciones de fosforo y nitrégeno fueron mayores



en las especies de sucesién temprana, las diferencias con las otras especies (de

sucesion tardia) no fueron significativas.

De los resultados de varios autores Lambers y Poorter (1992) afirman que las
especies de rapido crecimiento tienen una mayor concentracién de nitrégeno total
y organico por unidad de peso seco que las especies de lento crecimiento. Esto
es debido en parte a la alta inversion en hojas y también a la gran concentracién

de nitrégeno en todas los drganos vegetativos.

Por otra parte, el fosforo inorganico especialmente, se acumula en mayor cantidad
en las especies de rapido crecimiento, aunque existen datos contradictorios. Otras
generalizaciones de los mismos autores muestran que las especies de lento
crecimiento contienen mas componentes de pared celular (como lignina vy

hemicelulosa) y contienen menores cantidades de agua en hojas, tallos y raices.

De los estudios de los nutrientes foliares, la eficiencia en la utilizacion de los
nutrientes ha llamado la atencion en el intento de clasificar las especies. Se define
a la eficiencia en la utilizacién de nutrientes (NUE) como la razdn entre la
produccion de materia organica y la cantidad de nutrientes tomados por la planta
durante un determinado periodo (Medina 1995, Chapin 1980), aunque algunos
autores consideran que puede estimarse como la razén entre la materia orgénica
acumulada y el contenido total de nutrientes (la inversa de la concentracion de
nutrientes) (Medina 1985).

También se considera como la capacidad de fijar carbén por unidad de nutriente o
por la reabsorcién de nutrientes de partes senescentes de las plantas (Vitousek
1984). Vitousek (1982, 1984) ha utilizado como un indice de la eficiencia la razén

entre la masa seca de la hojarasca sobre su contenido de nutrientes.



La eficiencia en el uso de nutrientes puede ser una adaptacion a condiciones de
stress de nutrientes como lo ha sugerido Chapin (1980} aunque afectada por
muchos procesos. En este sentido, el autor menciona que especies de
crecimiento lento de habitats infértiles responden al stress de nutrientes a través
del mantenimiento de altas concentraciones de nutrientes en tejidos, en parte por
“luxury consumption” (acumulacion de nutrientes sin ser utilizados por las plantas),
o por una reducida tasa de crecimiento y no muestran sintomas marcados de
deficiencia de macroelementos. A bajas disponibilidades , las especies de rapido

crecimiento muestran bajas concentraciones asociadas con deficiencias visuales.

Los procesos de respuesta del crecimiento a diferentes factores incluyendo la
torna de nutrientes, difieren segun la etapa de desarrollo de la planta en estudio
(Medina, 1995). La eficiencia en el uso de nutrientes en condiciones naturales,
segin Medina (1995) tiene que ser referida a caracteristicas genéticas vy
fisiolégicas que se seleccionan. Aparentemente especies que son capaces de
reducir su crecimiento bajo condiciones de stress ambiental, especialmente de
baja disponibilidad de nutrientes, tienden a tener altos NUE. Especies de réapido

crecimiento son generalmente menos eficientes en el uso de nutrientes.

Algunas consideraciones en cuanto a la eficiencia de diferentes gremios pueden
resumirse en las apreciaciones de Popma et al. (1988). Los autores sugieren que
las especies independientes de claros, maximizan la ganancia de carbon en
relacién a los costos, produciendo hojas "baratas”, con pocas inversiones en peso
y nutrientes por unidad de area. Las hojas de las especies dependientes de claros
son mas costosas, con mayores cantidades de peso seco y nutrientes. Las
especies obligadas de claros, también tienen hojas “baratas”, pero de mucho

mayor tamafio.
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Reich et al. (1995) evaluaron la retraslocacion de nutrientes como [(maxima
concentracion de nutrientes de hojas verdes - concentracion de nutrientes en
hojarasca de hojas)maxima concentracion de nutrientes de hojas verdes] x 100%,
en especies de diferentes etapas sucesionales. Sus resuitados indican que la
retraslocacion de nitrégeno fue mayor en cultivos y especies colonizadoras

tempranas que en otras especies de sucesion temprana o tardia.

Sin embargo Killingbeck (1996) cuestiona las mediciones puntuales de
traslocacién de nutrientes. Segln su experiencia, existen diferencias entre lo que
se considera resorcion potencial (maxima resorcion) y la realizada, que es la que
se puede medir en un momento determinado y que puede diferir entre diferentes
afios de medicion. Sin embargo, considera que se pueden realizar estimaciones
del grado en que la reasorcion realizada se aproxima a la potencial a traves de un
detallado analisis de los niveles a los cuales las especies reducen sus nutrientes

en las hojas senescentes.

Una de las variables dinamicas méas estudiadas en relacién a otras variables
foliares es la herbivoria. Existen muchas aproximaciones para explicar el
herbivorismo diferencial que se encuentra entre especies tolerantes e intolerantes.
Coley (1990) afirma que las menores tasas de consumo de hojas y tasas mas
uniformes de dafio de las hojas maduras de las especies persistentes pueden
reflejar las respectivas caracteristicas de crecimiento y dispersion. Las especies
persistentes estan dispersas en todo el sotobosque por lo que los herbivoros
pueden encontrarlas con facilidad. Entonces estas especies deben invertir mas en
defender eficazmente sus hojas. En cambio, las pioneras crecen rapidamente, en
claros dispersos en el bosque, e invierten mas en un crecimiento rapido que en

defensa contra herbivoros.
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- También explica las mayores tasas de dafio en hojas maduras de especies
pioneras, como un mayor consumo de herbivoros especializados, que al encontrar
una hoja, la consumen casi totalmente. En tanto, las especies persistentes por lo
general son atacados por herbivoros generalistas que se alimentan una vez y

luego abandonan la hoja.

La herbivoria en bosques tropicales ha sido estudiada con mas profundidad desde
el punto de vista del herbivoro, y en los Ultimos tiempos se ha convertido en uno
de los rasgos diferenciales entre especies con diferentes gremios ecoldgicos, o

entre diferentes ambientes dentro del bosque (claro, no claro).

Los niveles de dafio promedio en bosques tropicales de herbivoros es de un 10%
del &rea foliar. En el caso de plantulas un dafio promedio es de 9.3 % vy el ataque
se da principalmente por insectos, ya que la eliminacién completa de hojas es de
una probabilidad baja (1%) (Dirzo (1987).

La herbivoria se ha correlacionado a muchos parametros como el contenido de
nitrogeno (Kursar y Coley 1981, Coley 1987). También altos valores de dureza y
de contenido de fibra y la pobre calidad nutricional se correlacionan
negativamente con el herbivorismo (Coley 1987). Sin embargo, Cooke et al.
(1984) en su estudio de 4 especies en un bosque tropical himedos en Sarawak,
encontraron que el dafio por herbivoros estaba correlacionado con la quimica
foliar y la estructura por lo menos en hojas jévenes. Sin embargo, en la
comparacion de hojas jovenes y maduras la quimica foliar no pudo explicar el

dafio. El Unico factor que correlacioné con el dafio fue el area especifica foliar.

Muchos estudios han enfatizado la diferencia en el grado de herbivoria entre hojas
jovenes y maduras. Coley (1990) muestra que las hojas jovenes de las especies
pioneras y de las persistentes son atacadas con una frecuencia mayor que las

hojas maduras. Mientras que las hojas maduras de las especies pioneras son



consumidas de 3 a 10 veces mas rapidamente que las hojas maduras de las
especies persistentes. También las especies pioneras muestran una mayor
varianza en las tasas de dafios de una hoja a otra. Las tasas de consumo fueron
de 0,499 y 0,048 para las hojas maduras de las especies pioneras y maduras
respectivamente. En el Cuadro N° 1 se presentan los datos obtenidos por Coley
(1983), en Barro Colorado, Panama, para algunas de las especies elegidas para

el presente estudio. Se incluyen sélo los datos de hojas maduras.

Cuadro 1: Caracteristicas defensivas de diferentes especies en un bosque
tropical hitmedo en Barro Colorado, Panama. Los datos son extraidos de Coley
(1883).

Caracteristicas Apeiba Simarouba Virola
membranaceae amara sebifera
Gremio pionera
ecolbgico
Pastoreo 0.234 0.052 0.013
Fenoles 74.8 138.7 113.0
Taninos 0.3 4.4 3.8
condensados
NDF 55.0 43.1 49.8
ADF 30.1 29.1 29.4
Lignina 12.8 5.9 5.8
Celulosa 17.0 22.8 23.5
Dureza 3.06 4.99 4.51
% agua 69 66 68
N2 2.19 2.36 2.71
Area foliar 1640 6910 2800

" Pastoreo = % drea foliar comida/dia; NDF = fibra detergente neutral; ADF = fibra detergente neutra; N2 =
nitrdgeno total.

Kursar y Coley (1991) han mencionado que los herbivoros pueden seleccionar las
hojas jovenes ricas en nitrégeno de rapida expansion o por el contrario las de
lenta expansién con menores contenidos de nitrégeno. Las hojas de rapida
expansion pueden tener un escape temporal de los herbivoros y las de lenta

expansion menos palatabilidad por su bajo contenido de nitrogeno.
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Kitajima (1996) en relacién a gremios ecologicos sugiere que las especies
tolerantes a la sombra pueden tener una asignacion mayor a defensa y a reserva

que las especies intolerantes, y por lo tanto tasas de crecimiento menores.

Dirzo (1987) también aporta los resultados de un experimento de forrajeo por
insectos, que muestra que no existe diferencias significativas en el consumo de
las pioneras, nomades y tolerantes, apoyando la teoria de que las plantas
pioneras escapan al ataque de insectos por su baja probabilidad de ser

descubiertas y las tardias escapan por sus defensas.

Ahora bien, el herbivorismo diferencial se ha referido a contenido de compuestos
secundarios. Las hojas de las especies de claros son consumidas 6 veces mas
répido que las especies tolerantes, presentan concentraciones menores de
taninos, son menos fibrosas, solo tiene la mitad de los valores de dureza y
contienen significativamente mas agua y proteinas. Estas especies tienen ademas
un mayor valor nutricional para los herbivoros porque contienen mas agua y

proteina (Coley 1987).

También se han hecho consideraciones en cuanto al crecimiento diferencial de
especies y los compuestos secundarios. Las especies de lento crecimiento
acumulan mas compuestos secundarios de tipo cuantitativo que las de rapido
crecimiento. Mientras que consideran que las especies de rapido crecimiento solo

acumulan compuestos secundarios cualitativos (Kitajima 1996).

Es conocida la importancia de los compuestos secundarios en la palatabilidad de
las plantas, y en bosques tropicales han sido estudiados como uno de los factores
que influencian las diferentes tasas de herbivoria, especialmente referido a
insectos. Lambers y Poorter (1992) mencionan que las plantas tienen una

cantidad de compuestos secundarios que sirven a distintas funciones ecoldgicas,
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incluyendo alelopatia, disuasion de herbivoros, atraccidon de polinizadores y de

organismos predatores de herbivoros

En la literatura se menciona que los rasgos defensivos de las plantas pueden ser
estructurales (cuticula gruesa, altos contenidos de lignina) o quimicos (Kitajima
1996). Dentro de estos Gitimos y como extremos de un continuo se mencionan
(Marquis y Braker 1994 ; Lambers y Poorter 1992):

o defensas cuantitativas : son compuestos de sdlo carbono, hidroégeno y oxigenao,
tienen tasas de cambio muy bajas y actiian como reductores de la digestibitidad
cuando se presentan en grandes cantidades. Estan frecuentemente asociados
con especies de larga vida y gran tamafio. La cantidad de estos compuestos en
los tejidos de una planta estan relacionados con el efecto deletéreo que tienen
sobre los herbivoros.

¢ por otro lado las defensas cualitativas, asociadas con especies pequefias y de
sucesion temprana, que tienen una menor abundancia o un ciclo de vida corto.
Estos compuestos tienden a ser toxinas especificas y se encuentran en
pequefias cantidades, pueden ser rapidamente renovados y son
extremadamente toxicos para algunos especialistas. Algunas de estas toxinas

contienen nitrégeno (alcaloides) pero otros no (saponinas).

En relacion a la interaccion de la asignacion de recursos para defensa con otros
rasgos fisioldgicos de las especies Kitajima (1996) menciona que las tasas de
crecimiento estdn determinadas por la asignacién relativa en crecimiento,
mantenimiento, almacenamiento y defensa. Un incremento en asignacién para
defensas, inevitablemente disminuird la asignacion para la construccion de
organos asimiladores como hojas.

Otra caracteristica foliar que presenta diferencias entre especies de diferentes

gremios ecoldgicos es la longevidad y produccién de hojas. En un estudio sobre
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estas caracteristicas Popma y Bongers (1988) encontraron que la tasa de
produccion de hojas de todas las especies fue mayor en claros grandes vy
menores bajo dosel. Para Cecropia, una tipica especie heliéfita, la tasa de
pérdida de hojas fue mayor en todos los ambientes estudiados. Las tasas de
produccion y pérdida de hojas se incrementa cuando la disponibilidad de luz se

incrementa (grandes claros).

En otras palabras el cambio de hojas tiende a decrecer cuando se incrementa la
tolerancia a la sombra. La diferencia en la tasa de pérdida de hojas entre
ambientes mostrd que las hojas viven mas en ambientes bajo dosel y claros
pequenos que en claros grandes. El porcentaje de sobrevivencia de hojas fue
menor en grandes claros y muy alto bajo dosel, sin embargo para Cecropia el

porcentaje de sobrevivencia fue similar para todos los ambientes.

Encontraron también que especies con una alta tasa de pérdida foliar tendian a
bajos PEF y altos CAEF. Especies con un alto PEF en grandes claros tenian altas
tasas netas de ganancia foliar. Sin embargo no encontraron correlaciones entre la
tolerancia a la sombra y la tasa de produccion de hojas. Concluyen que especies
con un rgpido cambio de hojas tienen mayores ventajas que otras con cambios

mas lentos cuando estan sujetas a cambios ambientales

5.2. Clasificaciones previas en base a caracteristicas foliares

Algunos autores han utilizado las caracteristicas foliares como base para
comparar distintos bosques tropicales (Bongers y Popma 1988b) demostrando las
posibilidades que presentan estas mediciones en estudios ecoldgicos. En este
sentido las comparaciones hacen hincapié en el peso especifico, concentraciones

foliares, relaciones entre nutrientes y peso especifico, y entre nutrientes.
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Coley (1983) realizd un anélisis discriminante para 44 especies del dosel (en
Barro Colorado, Panama) para determinar si las especies pioneras y persistentes
pueden ser separadas con precision en base a sus diferencias defensivas. Segln
la autora, el andlisis basado en las caracteristicas de hojas maduras clasificd
correctamente un 96 % de las especies. Las caracteristicas que tenian una mayor
correlacion con la funcion discriminante fueron la dureza vy el contenido de agua
en hojas maduras, seguido por las medidas de fibra, nitrdgeno y finalmente los

contenidos de fenoles.

Vera (1994) realizd una clasificacién en gremios en muchas de las especies
tomadas para el presente estudio (Ver Cuadro 2} de acuerdo a las variables
cuantitativas medidas en su estudio. Ellas son: tasa fotosintética, area foliar, peso
especifico foliar y cociente diametro/altura. Las variables que dominan la
correlacion son, para la variable canodnica 1, el area foliar y la tasa fotosintética,
mientras que para la variable candnica 2 fueron el peso especifico foliar y el

cociente diametro/aliura.

6. METODOLOGIA

6.1. Descripcién del drea de estudio

Los estudios se realizaron en el noroeste de Costa Rica, distrito La Virgen, Canton
Sarapiqui, provincia de Heredia. Las coordenadas del area son 1° 25' latitud norte
y 84° 47" longitud ceste. La altitud varia entre 160 y 220 m snm (Quiros y Finegan,
1996). El sitio donde se realizo e! estudio pertenece a la Finca La Tirimbina.
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L.as precipitaciones alcanzan los 3833 mm anuales (periodo 1982-1988), con
ausencia de meses secos, aunque enero, febrero, marzo y abril sean los meses
menos lluviosos. Los registros de temperatura indican una media anual de 25,3
°C y méaximas y minimas promedio anuales de 30,3 °C y 20,2 °C respectivamente

(datos de la Estacién Bioldgica La Selva, a 7 km. del sitio de estudio, IMN 1892).

Segun la clasificacidn de Holdridge (1987) basada en zonas de vida, el sitio
pertenece a la transicién entre el bosque muy himedo premontano transicion a

basal (bmh-P) y bosque muy hiimedo tropical (bmh-T).

Se trata de un bosque primario aprovechado de aproximadamente 80 has que fue
intervenido comercialmente por lo menos en dos ocasiones. En 29,2 has de este
bosque, la Unidad de Manejo de Bosques Naturales de CATIE mantiene parcelas
permanentes de investigacion. En estas parcelas se aplicaron tratamientos
silviculturales de liberacion con refinamiento parcial, dosel protector y testigo, los
que pueden ser analizados con mas detalle en Quirds y Finegan (1994) y

Camacho y Finegan (1997).

En general el paisaje se presenta como un conjunto de lomas y colinas bajas
producto de coladas de lava, muy metereorizadas en un clima de alta temperatura
y alta precipitacion. El relieve incluye pendientes fuertes y cortas (entre 23-50%),
muy fuertes (> 60%) y cimas de lomas (entre 3 y 15% de pendiente). Los suelos
de los sitios de cima, donde se concentré este estudio, se clasifican
taxonomicamente como Andic Haplohumuits y se caracterizan por pendientes
moderadamente onduladas, muy profundes, de fertilidad baja, de toxicidad vy
salinidad leve (Mata, 1997).

El area presenta unos 450 arboles con dap > 10 cm por hectérea. La altura del
dosel es aproximadamente 30 m con emergentes de hasta 40 m. La especie

dominante es gavilan (Pentaclethra macroloba) hasta con un 16 % del fotal de los
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arboles y un 35 % del area basal total (dap>10 cm). Otras arbdreas importantes
son botarrama (Vochysia ferruginea), manga larga (Laetia procera) y manl
(Minquartia guianensis). El bosque presenta muchos individuos comerciales, un
38 % con dap>10 cm y no menos del 68 % del area basal (Quirds y Finegan,
1994},

Diaz (1995) estimé un total de 2321 individuos por hectarea en latizal bajo de las
especies incluidas en su estudio (individuos = 150 cm de altura y diametro a la
altura del pecho < 4,9 cm) y 4495 brinzales (individuos mayores a 30 c¢m pero
menores de 150 cm de altura), con una clara abundancia de Pentaclethra

macroloba.

6.2. Definicion de la poblacién

Dentro de la parcela experimental, el estudio se concentrd en areas de cimas,
para homogeneizar en lo posible, las condiciones de suelos y pendientes. Previo
al muestreo se definieron las cimas como las partes altas de las colinas con hasta
un 20 % de pendiente. Sin embargo, muchas veces en campo se cobserva una
transiciéon entre la parte alta y las partes medias de las colinas con pendientes
menores a 20 %, pero con cambios en los suelos (Mata, 1997). En estos casos se
decidié tomar 15 m hacia el valle, desde lo que subjetivamente se considero el

limite entre la parte alta y la parte media de la colina.



Cuadro 2. Especies tomadas en cuenta en el censo preliminar, nombres
comunes, familias y gremios ecoldgicos caracterizados por Diaz (1895).
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N® | Especie Nombre comun | Familia Codigo |GE#
1 Croton smithianus Crojsat * algodancitio Euphorbiaceae | CROTKI HB
2 | Cecropia insignis Liebm. guarumo rojo Cecropiaceae |CECRIN HA
3 | Cecropia obtusifolia Bertol guarumo bianco Cecropiaceae |CECROB | HA
4 | Laetia procera (Poeppig) Eichl. * | manga larga Flacourtiaceae |LAETFR HA
5 Apeiba‘ membranacea Spruce ex | peine de mico Tiliaceae APEIME IN
6 ii?li':.ia microsepala Standley anonillo Annonaceas ROLLM HA
7 | Simarouba amara Aublet* aceituno Simaroubaceae | SIMAAM IN
8 | Vochysia ferruginea Martius * botarrama Vochysiaceae |VOCHFE IN
g Qualea paraense Ducke * areno Vochysiaceae | QUALPA HB
10 f?alc)phyﬁum brasiliense Standley | cedro maria Guttiferze CALOBR HB
11 Pentac{ethra macrofoba (Willd.) | gaviian Mimosocidege |PENTMA tN
12 };":;z;a guianensis Aublet cedro manteco Anacardiaceae | TAPIGU TG
13 | Virofa sebifera Warb, fruta dorada Myristicaceae | VIROSE TO
14 | Virola kaschnyii Aublet fruta dorada Myristicaceae | VIROKO HB

# :Gremics ecoitgicos: HA: Heliofitas A; HB: Helidfitas B; IN: Intermedias; TO: Toleranies
* : Especies estudiadas per Vera (1094)

Posteriormente en esta superficie asi definida, se realizd un censo total de la
regeneracion, considerandose las 14 especies inicialmente para el estudio, las
que figuran en el Cuadro 2. Se excluyeron del censo los individuos regenerados

por rebrote.

Los individuos se registraron en dos clases de regeneracion (CR), tomando en

cuenta el tamano. Asi :

CR1: individuos mayores de 30 ¢m de aitura y menos de 1 cm de diametro a la
altura del pecho (DAP)
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CR2 : individuos entre 1 cmy 5 cm de DAP.

Asimismo, se registrd para cada individuo la categoria de iluminacién en gue se
encontraba, de acuerdo con la clasificaciéon de Dawkins y Field (1978, citados por
Clark y Clark, 1992) y modificada por Clark y Clark (1992) (Cuadro 3 ).

Cuadro 3 : Categorias de luz definidas por Dawkins y Field (1978, citados por
Clark y Clark, 1992) y modificadas por Clark y Clark {1992).

CLAS DEFINICION
E

5 Copa completamente expuesta (luz vertical y lateral dentro de un cono invertido de 90°
sobre la copa).

4 Luz vertical por arriba {= 90 % de la proyeccion vertical de la copa expuesta a luz vertical,
luz lateral bloequeada fotal o parcialmente dentro def cono invertido de 90° por sobre ia
copa,

3 Alguna luz por arriba (10-90 % de la proyeccion vertical de la copa expuesia a la luz
vertical).

2 Luz lateral (< 10 % de la proyeccién vertical de la copa expuesta a luz vertical, copa
ilurninada lateralmente)

2.5 |Luzlateral alta
2.0 | Luzlateral media
1.5 Luz lateral baja
1 Ninguna luz directa {copa no iluminada directamente ni vertical ni lateraimente}.

De acuerdo a los objetivos del estudio se establecieron dos categorias de
fluminacién, luz alta y luz baja, que, en funcidon de los resultados del censo

preliminar se determind constituir de la siguiente manera:

Luz baja (CI1) : Valores de la categoria 1
Luz alta (CI2) : Valores de las categorias 2 ; 2,5y 3.

Por este motivo los individuos en la clase de iluminacién 1,5 no se tuvieron en

cuenta para la definicion de la poblacion base.
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Cuadro 4. Numero de individuos por especie, clases de regeneracion y categorias
de iluminacién que forman la poblacion base para el presente estudio.

APEIME 9 10
CROTKI 14
CALOBR 10 18 11
LAETPR ) 6 45
PENTMA 93 83 15 31
QUALPA 17 9 7
ROLLMI 6 10
SIMAAM 33 23 6 20
TAPIGU 33 44 8 29
VIROSE 15 11 12 11
VOCHFE 35 42 6 17
TOTALES 236 224 80 205

Por combinacién de las dos categorias de regeneracién y las dos clases de
iluminacién, se formaron cuatro grupos (CR1-Cl1; CR1-ClI2; CR2-Ci1; CR2-CI2).
Los grupos que se tomaron en cuenta para las posteriores mediciones fueron
aquellos que contaran con mas de 5 individuos. Con este criterio se excluyeron
del estudio las especies Cecropia insignis, Cecropia obtusifolia y Virola koschnyi,
por carecer de individuos suficientes. En el Cuadro 4 figuran las especies,
categorias de regeneracion, clases de iluminacion y el nimero de individuos que

representan la poblacidon base de este estudio.

Se identifican entonces para las mediciones posteriores, 11 especies y 4 grupos.

Algunas especies no tienen representantes en todos los grupos.
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6.3. Caracteristicas dindamicas

Las caracteristicas dinamicas que se estudiaron fueron la herbivoria y la

produccion de hojas.

6.3.1. Herbivoria

Para los estudios de herbivoria, dentro de cada grupo se eligieron individuos al
azar y en cada uno se marcaron e identificaron hojas maduras, en lo posible poco
afectadas por herbivoria. Las estimaciones de herbivoria se realizaron por

categorias de dafio como se indica en el Cuadro 5.

Cuadro 5. Categorias de dafio utilizadas en la evaluacién de herbivoria

0% de dafio por herbivoria

0% <x £ 5% de dafio 2.5

5% <x <25 % de dafio 15.0

25 % < x <50 % de dafio 37.5

50% <x <75 % de dafic 62.5

> 75 % de dafio 87.5

La categoria 1 se tomd con un rango menor porque de esta manera es posible
apreciar y detectar los grados de herbivoria pequefios. Con este rango el punto
medio de clase es de 2.5 mientras que si el rango fuera de 0 a 25 % el punto

medio de clase fuera de 12.5, sobreestimando los valores pequefios.

En cada individuo se marcd un minimo de dos hojas y un maximo de 18, de

acuerdo a las hojas sanas y maduras que presentaba y a la accesibilidad para el
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monitoreo. Se realizé una medicion inicial y luego 5 mediciones mas con
intervalos de 28 dias aproximadamente. En el caso de Simarouba amara y
Tapirira guianensis, que presentan hojas compuestas pero de gran tamafo, se
marcaron los foliolos como base para estimar la herbivoria, En el caso de

Pentaclethra macroloba se tomd la hoja compuesta como la unidad de medicion.
La tasa de herbivoria total se calculd para cada hoja como !
TH = (HF - H)/T

donde:

TH = tasa de herbivoria

HF = herbivoria final ; punto medio de clase de la categoria observada en campo
en la ultima medicion

HI = herbivoria inicial ; punto medio de clase de la primera medicion

T =tiempo en dias transcurridos desde la primera medicion.

Luego, para cada individuo se estimd la tasa media de herbivoria como el

promedio de las tasas de herbivoria de las hojas pertenecientes a ese individuo.

6.3.2. Produccion de hojas

Se estudiaron brotes como una medida de la capacidad de produccion de hojas
de las diferentes especies. Dentro de la muestra realizada para herbivoria, se
marcaron brotes, con un minimo de 1 y un maximo de 7 brotes por individuo,
dependiendo de las caracteristicas propias de las especies y de la cantidad de

brotes que se encontraba por individuo.
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Las mediciones se realizaron conjuntamente con las de herbivoria y en cada una
de ellas se anoté la produccion de hojas nuevas. Se consideraban hojas nuevas
cuanda exhibian la forma de las hojas adultas atin cuando su tamafio no excedia
los 2 cm, tanto para hojas simples como compuestas. En cada medicién se marco

la ubicacion de la Gltima hoja considerada.

Se considerod una tasa total de produccion de hojas por individuo, estimada como :

TTH = (SHPYT

donde:
TTH = tasa total de produccién de hojas por individuo
HP = hojas producidas en cada medicién

T = tiempo transcurrido entre la primera y tltima medicion

6.4. Caracteristicas estaticas

Las caracteristicas estaticas consideradas en el presente estudio son:

- Area especifica foliar y contenido de agua especifico foliar

- Dureza

- Taninos, Lignina y Fibras

- Nutrientes en hojas verdes y en hojarasca (N, P, Ca, Mg, K)
- Eficiencia en el uso de nutrierites

- Biomasa
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6.4.1. Area especifica foliar y contenido de agua especifico foliar

Para cada especie, los estudios de las caracteristicas foliares, area especifica
foliar y contenido de agua especifico foliar, se realizaron mediante una seleccion
al azar de los individuos que conforman los grupos que forman parte de este
estudio (Cuadro 4).

De estos individuos se extrajeron hojas maduras, preferiblemente sin dafio. En
muchos casos las hojas presentaban un dafio considerable pero se las tomo en
cuenta ya que fue muy dificil encontrar hojas sanas. Estas hojas se transportaron
en camara fria hasta los laboratorios. Todas estas mediciones se realizaron sin
peciolo en el caso de las hojas simples y sin el raquis en las hojas compuestas.
Como primera medida se tomo el peso himedo (PH) de las hojas en gramos, con
una aproximacion de 0,001 gramo. Posteriormente se estimd el area foliar (AF)
con un medidor de area foliar LI-COR 3100, con mediciones en cm? y con una
aproximacion de 0,01 cm?® El area foliar se estimé como el promedio de tres
mediciones. Para tomar el peso seco (PS), las hojas se llevaron a estufa a 70°C

hasta peso constante.

Estas mediciones se utilizaron para la estimacién del area especifica foliar (AEF)

y contenido de agua especifico foliar (CAEF) mediante las siguientes férmulas :

AEF (cfg") = érea foliar (cm?) / peso seco foliar (g)

CAEF {g m®) = (peso de hojas saturadas {g) - peso seco foliar (g)) / area foliar (m?
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6.4.2. Dureza

La dureza de las hojas se midid con un penetrometro el cual se construyo
siguiendo el modelo de Feeny (1970). Se tomaron muestras de hojas en
individuos elegidos al azar para todas las especies de los grupos especificados en
el Cuadro 4.

Dadas las caracteristicas de Pentaclethra macroloba no fue posible medir la
dureza, pues no fue posible retener con seguridad los foliolos dentro del

penetrometro,

6.4.3. Taninos, lignina vy fibras

Para los analisis de taninos, ligninas y fibras se tomaron cinco muestras por cada
grupo especificado (Cuadro 4). Solo de algunas clases el numero de muestras es

menor, debido a la escasez de material vegetal.

En los casos donde los individuos presentaban suficiente material, la muestra se
obtuvo de un solo individuo. Cuando no se presentaba suficiente cantidad de
hojas, las muestras se tomaron de varios individuos pertenecientes al mismo

grupo. Las muestras se transportaron en hielo hasta los laboratorios.

Los analisis se hicieron en e! laboratorio de Nutricion Animal de CATIE. Para
taninos la metodologia seguida fue la de Reed (1986), mientras que para lignina y

fibra se siguié la metodologia de Van Soest (1963).
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6.4.4. Contenido de nutrientes de hojarasca y hojas

Para el andlisis de nutrientes en hojas verdes, se tomaron c¢inco muestras por
grupo especificado. Como en el caso de andlisis de ligninas, fibras y taninos,
algunas muestras pertenecen a varios individuos (no mas de 3), especialmente en

la CR1, por la escasez de material foliar.

En el caso de la hojarasca, para asegurar que el material provenia de los grupos
que se estaban evaluando, se ataron las hojas mas viejas en varios individuos por
grupo. La recoleccién del material que quedaba suspendido se realizd cada 15

dias aproximadamente, se seco a esiufa y se guardd en camara seca.

Las muestras de hojarasca puede provenir de un solo individuo (la mayoria de las
muestras de CR2) o de varios individuos (maximo 5 en la CR1 ), de acuerdo a las

cantidades recolectadas en el periodo de estudio.

Se realizaron analisis de nitrogeno total (N), fosforo ( P), potasio (K), caicio (Ca) y
magnesio (Mg), tanto para hojas verdes como para hojarasca, en el laboratorio
para Analisis de Fertilidad de Suelos, Tejido Vegetal y Aguas de CATIE.

Para el caso de nitrégeno, los analisis se realizaron por el método de Kjeldahl.
Para los restantes, se realizd una digestion del material vegetal con mezcla nitrico
perclérica v se determiné por absorcion atomica (K, Ca y Mg) mientras gue para

fosforo la determinacién se realizd por el método colorimétrico.
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6.4.5. Eficiencia

La eficiencia se evalué como translocacion de elementos (Reich et al., 1995) :
TN = (% HV max- % NH/ % HV max)x 100

donde :

TN = translocacion de nutrientes

% HV max = porcentaje maximo de nutrientes en hojas verdes
% N H = porcentaje de nutrientes en hojarasca de hojas

Para realizar el analisis de eficiencia con la férmula mencionada, si la hojarasca
provenia de un solo individuo, la muestra para los andlisis de hojas verdes, se
obtuvo de ese mismo individuo. En el caso de mezclas para la obtencion de la
muestra de hojarasca, la muestra de hojas verdes se obtuvo de aquel individuo

que aportaba la mayor cantidad de materia seca a la muestra de hojarasca.

6.4.6. Biomasa relativa de hojas

Para la estimacion de la asignacion de recursos en biomasa de hojas, se cortaron
cinco individuos elegidos al azar por especie, de acuerdo a los grupos

previamente separados (Cuadro 4).

Se separd la biomasa correspondiente a tallos y a hojas y se secd a estufa a 70°C
hasta peso constante. Las mediciones se realizaron con aproximacion de un

decimal.
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La asignacion de recursos en hojas se evalud como:

BRH= (BH/BTT) *100

donde:

BRH = biomasa relativa de hojas

BH = Biomasa de hojas

BTT = Biomasa total (suma de la biomasa de hojas y tallos)

6.5. Analisis de datos

Se analizaron las variables con estadistica descriptiva y se probaron los

supuestos de normalidad y de homogeneidad de varianzas.

Solo en el caso de la variable dureza se encontro homogeneidad de varianzas con
los datos transformados (log (dureza +1)). También se encontrd normalidad de los
datos por o que se utilizd la media y desviacion standard para caracterizar esta
variable. Las demas variables no presentaron homogeneidad de varianzas ni

normalidad por lo que se opté por trabajar con medianas y rangos.

Para la variable dureza, las comparaciones entre los tamafios de regeneracion y
categorias de luz se realizaron a través de un analisis de varianza (ANOVA,
Prueba de Tukey, p < 0,05).

Para las demas variables en las comparaciones entre tamafios de regeneracion y
categorias de luz se usé la prueba no paramétrica U de Mann Whitney (p < 0,03)

para los valores sin transformar.
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Las comparaciones interespecificas de las variables se hicieron con pruebas
individuales, entre pares de especies, para tratar de minimizar el error tipo 1 de las
pruebas de comparacion multiple (Glass y Stanley, 1988 ; Norman y Streiner,
1996).

En el caso de dureza, se realizaron pruebas t por pares de especies (p < 0,05),
mientras que para las demas especies se utilizaron pruebas U de Mann Whitney

{p < 0,05), también por pares de especies.

La clasificacion de especies en base a sus caracteristicas foliares se realizd
mediante un andlisis de conglomerados y posteriormente se utilizé un
discriminante candnico para conocer cual o cuales variables aportaban mas a la

clasificacion encontrada.

Se excluyeron del andlisis aquellas variables que no presentaban datos para las
11 especies del estudio. Las variables que no se tomaron en cuenta, en base a
este requisito fueron: dureza, contenido de nutrientes en hojarasca, eficiencia de
traslocacion para nitrogeno y fésforo. También se eliminé el contenido de agua

especifico foliar.

En todos los casos se utilizo la mediana de la variable. Se utilizd el método Ward
como método jerarquico aglomerativo {(Andelberg, 1973 ; Kaufman y Rousseeuw,
1990). El andlisis de las variables més significativas que contribuyeron a la

formacion de los grupos se estudio con un andlisis discriminante canénico.
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7. RESULTADOS

7.1. Efecto de la iluminacién y el tamario sobre las caracteristicas foliares

Las diferentes comparaciones realizadas para las especies entre categorias de
fluminacién y clases de regeneracidn mostraron una gran variabilidad de
resultados. El resumen de las especies que presentan diferencias significativas
por efecto de la iluminacion y del tamafio de regeneracién se presenta en el

Anexo 1.

Los resultados para area especifica foliar (AEF) y para el contenido de agua
especifico foliar (CAEF) fueron coincidentes con los encontrados en la literatura
(Bongers y Popma 1988a, Lambers y Poorter 1992). El AEF fue en general mayor
para hojas desarrolladas en la sombra, seis de las 9 especies consideradas
presentaron diferencias significativas, con los mayores valores en la clase de

iluminacién mas baja (Figura 1).

Caracteristicamente, en los individuos de menor tamafio se presentd una situacion
similar que con luz baja. El AEF fue significativamente mayor para 4 especies en
la categoria de tamafio mas pequeria (Figura 2), mientras que las demas especies
mostraron la misma tendencia, sin que las diferencias fueran significativas. Esta
similaridad de comportamiento entre fuz y tamafio de regeneracion es coherente
por la menor disponibilidad de luz en las categorias mas pequefias de

regeneracion.
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Figura 1. Medianas de Area Especifica Foliar para 9 especies en dos categorias
de luz, Cl1 (luz baja, barras llenas) y Cl2 (luz alta, barras abiertas). Barras con la
misma letra no son significativamente diferentes. (Prueba no parametrica U de
Mann Whitney, p < 0,05).
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Figura 2. Medianas de Area Especifica Foliar (cm 2/g) para 9 especies en dos
tamafios de regeneracion, CR1 (categoria de tamafio menor, barras llenas) y CR2
(categoria de tamafio mayor, barras abiertas). Barras con la misma letra no son
significativamente diferentes. (Prueba no parametrica U de Mann Whitney, p <

0,05).
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De igual manera que para el AEF, para el contenido de agua especifico foliar
existid un comportamiento similar entre la categoria de luz alta y los individuos de
mayor tamafio. Tres especies mostraron diferencias significativas, con valores
mayores en la categoria de luz mas alta, aunque las otras especies presentaron

tendencias diferentes (Figura 3).

Figura 3. Medianas de Contenido de Agua Especifico Foliar (g/m ? ) para 9
especies en dos categorias de luz, Cl1 (luz baja, barras llenas) y Ci2 (luz alta,
barras abiertas). Barras con la misma letra no son significativamente diferentes.
(Prueba no parametrica U de Mann Whitney, p < 0,05).
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Figura 4. Medianas del Contenido de Agua Especifico Foliar (g/m ?) para 9
especies en dos tamafios de regeneracion, CR1 (categoria de tamafio menor,
barras llenas) y CR2 (categoria de tamafioc mayor, barras abiertas). Barras con la
misma letra no son significativamente diferentes. (Prueba no parametrica U de
Mann Whitney, p < 0,05).
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El comportamiento del contenido de nutrientes tanto en hojarasca como en hojas
verdes fue muy variable dentro de las diferentes especies. Los individuos
pequefios de Simarouba sobresalieron por presentar mayores contenidos de
fosforo (Anexo 1) y magnesio (Figura 6) en hojas verdes que los grandes, y
también mayores contenidos de magnesio y nitrégeno en hojarasca (Anexo 1). El
contenido de Mg en hojas verdes mostré una tendencia a mayores valores en
individuos pequefios (Figura 8) . También los individuos menos iluminados de
Simarouba presentaron los mayores valores de fosforo y nitrégeno en hojas

verdes (Anexo1).



35

Figura 5. Medianas de contenido de Magnesio (% de peso) en hojarasca para 8
especies en dos tamafios de regeneracién, CR1 (categoria de tamafio menor,
barras llenas) y CR2 (categoria de tamafio mayor, barras abiertas). Barras con la
misma letra no son significativamente diferentes. (Prueba no parédmetrica U de
Mann Whitney, p < 0,05).
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El contenido de nitrégeno en hojas verdes fue superior en individuos de mayor
tamafio, para 3 de las 9 especies consideradas, Tapirira, Vochysia y Virofa,
aunque el comportamiento que se observo de las especies en la Figura 7 es
dispar. Aunque se podria considerar que los individuos de mayor tamafo
presentan una mayor disponibilidad de luz, este resultado en nitrébgeno en hojas
verdes, es contrario a lo encontrado por Bongers y Popma (1988a) que hallaron

mayores contenidos de este macronutriente en hojas sombreadas.
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Figura 6. Medianas de contenido de Magnesio (% de peso) en hojas verdes para
9 especies en dos tamarfios de regeneracion, CR1 (categoria de tamafio menor,
barras llenas) y CR2 (categoria de tamario mayor, barras abiertas). Barras con la
misma letra no son significativamente diferentes. (Prueba no parametrica U de
Mann Whitney, p < 0,05).
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Figura 7. Medianas de contenido de Nitrégeno (% de peso) en hojas verdes para
9 especies en dos tamarfios de regeneracién, CR1 (categoria de tamafio menor,
barras llenas) y CR2 (categoria de tamafio mayor, barras abiertas). Barras con la
misma letra no son significativamente diferentes. (Prueba no pardmetrica U de
Mann Whitney, p < 0,05).
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Caracteristicamente Qualea y Simarouba presentaron valores mayores de dureza
en individuos mas grandes y también con una mejor iluminacion. Esto es
coincidente con la literatura (Dudt y Shure 1994), que en general, muestra esa

tendencia en la iluminacion con la variable dureza.

Figura 8. Medias de Dureza (Newtons) para 8 especies en dos tamafios de
regeneracion, CR1 (categoria de tamafio menor, barras llenas) y CR2 (categoria
de tamafio mayor, barras abiertas). Barras con la misma letra no son
significativamente diferentes. (ANOVA, Prueba de Tukey, p < 0,05).
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Figura 9. Medias de Dureza (Newtons) para 8 especies en dos categorias de luz,
CH (luz baja, barras llenas) y Cl2 (luz alta, barras abiertas). Barras con la misma
letra no son significativamente diferentes. (ANOVA, Prueba de Tukey, p < 0,05).
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Los individuos pequefios de Tapirira, Pentaclethra y Qualea presentaron
diferencias significativas en el tamafio mayor de regeneracion por sus contenidos
de taninos (Figura 10). Esta situacion fue estudiada por Coley (1887). En este
trabajo la autora menciona que en experimentos de forrajeo, los herbivoros
prefirieron las hojas de los individuos mas grandes y que los contenidos de

taninos en Cecropia disminuyeron con la edad de los individuos.



39

Figura 10. Medianas de contenido de Taninos (% peso) para 9 especies en dos
tamafios de regeneracién, CR1 (categoria de tamafio menor, barras llenas) y CR2
(categoria de tamafio mayor, barras abiertas). Barras con la misma letra no son
significativamente diferentes. (Prueba no parametrica U de Mann Whitney, p <
0,05).
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7.2. Caracteristicas foliares en especies de diferentes historias de vida

7.2.1. Biomasa relativa de hojas

lL.os menores valores de biomasa relativa los presentaron 4 especies que se
consideran intolerantes, Croton, Rollinia, Apeiba y Laetia. Estas especies
asignaron mayores recursos a biomasa de tallos. Tipicamente, estas especies

también presentaron los mayores valores de AEF (Acapite 7.2.3).

Pentaclethra y Calophyllum les siguieron con valores intermedios, mientras que
Virola, Vochysia, Tapirira, Qualea y Simarouba presentaron las mayores

asignaciones relativas a hojas.



40

Cuadro 6. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de
especies (Prueba U de Mann Whitney, p< 0.05), tamafio de la muestra, mediana y
rango para la variable Biomasa Relativa de Hojas (% peso total partes aéreas).
Especies que comparten una linea no son significativamente diferentes.

ESPECIE N MEDIANA RANGO
TAPIGU 18 0.246 0.528
QUALPA 14 0.263 0.361
VIROSE 21 0.175 0.381
VOCHFE 20 0.170 0.292
SIMAAM 15 0.141 0.477
PENTMA 20 0.145 0.220

CALOBR 13 0.130 0.202
ROLLMI 7 0.087 0.197
LAETPR 12 0.088 0.191
APEIME 10 0.037 0.108
CROTKI 6 0.042 0.038

7.2.2. Produccién de Hojas

Las tasas de produccion de hojas fueron mayores en especies supuestamente
mas intolerantes como Laetia, Rollinia y Croton (Cuadro 7). Las mas tolerantes
como Pentaclethra, Calophylium, Tapirira y Virola se comportaron como un grupo
con los menores valores. Apeiba, si bien se encuentra dentro de este Gitimo
grupo, presenta un recambio estacional total de hojas muy marcado y una débil
produccion foliar a partir de los brotes (observaciones personales). A comienzos

del estudio, sélo un individuo de los marcados, produjo un cambio total de hojas.
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Cuadro 7. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de
especies (Prueba U de Mann Whitney, p< 0.05), tamafio de la muestra, mediana y
rango para la variable Produccion de Hojas (hojas/dia). Especies que comparten
una linea no son significativamente diferentes.

ESPECIE N MEDIANA RANGO
LAETPR 8 0.069 0.180
ROLLMI 8 0.052 0.072
CROTKI 3 0.047 0.053
VOCHFE? 22 0.041 0.085
QUALPA 16 0.033 0.058
SIMAAM* 22 0.025 0.095
APEIME 9 0.019 0.052
VIROSE 20 0.012 0.047
TAPIGU 21 0.010 0.048
CALOBR 14 0.005 0.043
PENTMA 21 0 0.048

* Vochysia no es similar a Simarouba a un nivel de probabilidad de 5%. Ver Matriz de prebabilidades para
Produccion de Hojas en el Anexo 2, Cuadro 3.

Qualea y Vochysia, dos especies de mayor tolerancia a la sombra, presentan
tasas de produccién de hojas 9 veces mayor que su similar Calophylium y

parecidas a las intolerantes Rollinia y Croton.

La tasa de produccion de hojas en los estudios de Bongers y Popma (1988c¢) fue
mayor en grandes claros que bajo dosel. Las especies mas intolerantes en el
estudio de ellos presentaron tasas similares a las encontradas para Laetia y
Rollinia. En el mencionado estudio Cecropia presento bajos valores de produccion
neta de hojas, explicado por los autores por la tendencia a una muerte lenta de los
individuos. Una situacion similar se presentd en el presente trabajo en la tasa de

produccién bruta para Croton con valores relativamente bajos.
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Las tasas encontradas son relativas al tiempo de medicion pues la produccidn de
hojas en especies tropicales presentan ciclos estacionales (Leigh y Windsor,

1990) que no se han podido abarcar en el presente estudio.

7.2.3. Area Especifica Foliar y Contenido de Agua Especifico Foliar

Las especies se comportaron de una manera similar a la esperada para la variable
Area Especifica Foliar. Una de las especies mas intolerantes, Apeiba, presentd la
mayor area especifica, seguida por otras especies de similares caracteristicas,
Croton, Rollinia, Simarouba y Laetia (Cuadro 8). Estas se separaron de un grupo
conformado por Virola, Vochysia y Pentaclethra. Calophyflum y Qualea,

conforman el otro extremo, de un rango que solo varia en 2.2 veces.

Cuadro 8. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de
especies (Prueba U de Mann Whitney, p< 0.05), ndmero de individuos donde se
tomo la muestra, tamafio de la muestra, mediana y rango para la variable Area
Especifica Foliar {cm 2/g). Especies que comparten una linea no son
significativamente diferentes.

ESPECIE ARBOL N MEDIANA RANGO

| APEIME 15 32 355.9 378.1
CROTKI 5 17 281.2 251.6
ROLLMI 13 33 261.8 188.5
SIMAAM 47 65 254.8 3723.1
LAETPR 23 36 246.6 157.2
VIROSE 32 52 221.8 155.7
VOCHFE 45 60 218.4 201.7
PENTMA 32 43 201.8 210.6

g TAPIGU 32 43 184.9 108.3
l CALOBR 22 31 163.2 73.5
QUALPA 24 51 161.5 131.1
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Popma y Bongers (1988b) trabajando con brinzales, encontraron que especies
creciendo en el sotobosque y en pequefios claros presentaban un peso especifico
foliar menor (una variable que se comporta de forma inversa a AEF) que aquellos
de claros grandes. Coincidentemente con lo encontrado en el presente estudio,
especies consideradas tolerantes obtuvieron los mayores valores de PEF (por
ende, los menores de AEF) adn en grandes claros, mientras que la intolerante
Cecropia, obtuvo los menores valores (también en grandes claros). Los valores,
obtenidos por ellos son similares a los encontrados para las especies en el

presente estudio.

Kapelle y Leal (1996) encontraron para hojas de especies de arboles secundarios
y primarios en distintas etapas sucesionales de robledales en Costa Rica, que las
especies primarias presentan un peso especifico foliar mayor (AEF menor) que las

especies secundarias.

Cuadro 9. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de
especies (Prueba U de Mann Whitney, p< 0.05), nimero de individuos de los que
se tomo la muestra, tamafio de la muestra, mediana y rango para la variable
Contenido de Agua Especifico Foliar(g/m ?) . Especies que comparten una linea
no son significativamente diferentes.

ESPECIE  ARBOL N MEDIANA RANGO
QUALPA 24 51 139.16 86.31
VOCHFE 45 60 134.45 95.08
CROTKI 5 17 123.34 90.19
VIROSE 32 52 117.16 101.24
CALOBR 22 31 106.98 4772
SIMAAM 47 65 105.80 12526
TAPIGU 32 43 93.20 55.02
LAETPR 23 36 92.06 94.13
ROLILMI 13 33 91.17 42.24

I APEIME 15 32 77.17 41.39

| PENTMA 12 43 65.74 68.33
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El Contenido de Agua Especifico Foliar observd un comportamiento menos claro.
Dos especies consideradas de mayor tolerancia, Qualea y Vochysia, se
encuentran en el extremo de mayores contenidos, mientras que otra especie de

similar tendencia se presenta con los menores valores (Cuadro 8).

Segln Popma y Bongers (1988) la tolerancia a la sombra se correlaciond
negativamente al contenido de agua especifico foliar y esta relacion se mantiene
para hojas de sombra (Bongers y Popma, 1988a). En nuestro caso, solo
Pentaclethra presentd esta correlacion negativa, mientras que en las otras
especies el comportamiento es dispar, asocidndose especies tolerantes con
intolerantes (Simarouba-Calophylfum, Croton-Virola). Los valores encontrados son

inferiores a los mencionados por los autores (Bongers y Poprna, 1988a).

7.2.4. Contenido de Nutrientes en Hojas Verdes

Croton se presentd como una de las especies de mayores contenidos foliares de
N, Py K (Cuadros 10, 11 y 12), pero los contenidos de Mg y Ca son intermedios
(Cuadros 13 y 14). Otra de las especies mas intolerantes, Apeiba, siempre figurd
entre los primeros lugares para todos los macronutrientes medidos. L.a tolerante
Pentaclethra macroloba presentd contenidos foliares intermedios (P y K) a bajos
(Ca y Mg), excepto para N (en segundo lugar siguiendo a Croton), situacion que
puede deberse a su condicion de fijadora, pues pertenece a la familia Fabaceae
(Fetcher et al, 1994 : Gutschick, 1981). Especies como Calophyllum, Qualea,
Vochysia y Tapirira se presentaron como de muy bajos contenidos en N, Py K,
aunque en los resultados de Ca y Mg las Vochysidceas presentaron un

comportamiento variado entre si.
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Cuadro 10. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de
especies (Prueba U de Mann Whitney, p< 0.05), tamafio de la muestra, mediana y
rango para la variable Contenido de Nitrogeno Foliar (% peso). Especies que
comparten una linea no son significativamente diferentes.

ESPECIE N MEDIANA RANGO

|  CcrOTKI 5 4.27 0.43

| PENTMA 20 2.84 0.40
APEIME 10 2.67 0.84
SIMAAM 18 2.62 1.01
LAETPR 10 2.52 0.89
ROLLMI 7 2.34 0.62
VIROSE 20 2.34 1.28
TAPIGU 19 1.88 0.84
VOCHFE 20 1.86 0.76

| QUALPA 15 1.63 0.99
| caLoer 15 1.45 0.34

Laetia, Simarouba y Virola presentaron un comportamiento muy variado en todos
los nutrientes, mientras que Rollinia se presentd como una de las de mayores

contenidos, excepto para N.

Las diferencias entre Croton y Calophyllum (la especie de menores contenidos
foliares) equivalen a 2.9 veces para N, 4.4 para P y 5.5 para K (Cuadros 10, 11y
12)

Los valores encontrados son superiores a los hallados por Grubb et al. (1994),
para un bosque primario de Dipterocarpaceas en Singapur. En este estudio la
especie demandante de luz Macaranga triloba (Euphorbiaceae) presenté un

contenido 1.5 menor que el contenido de Croton en el presente estudio.

En el trabajo de Coley (1983), las especies consideradas pioneras, no alcanzaron
los valores de N obtenidos para Croton en el presente estudio. También en el

estudio de Reich et al. (1995) sdlo las especies cultivadas y las colonizadoras
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(Cecropia ficifolia y Solanum straminifolia) tuvieron contenidos de N y P similares

(3.98 y 0.25 respectivamente para Manihot esculenta).

Los valores encontrados para Croton pueden considerarse altos para N e
intermedios para P siguiendo la recopilacion realizada por Drechsel y Zech (1891)
en arboles tropicales. Segin los datos presentados por los mismos autores las
demas especies se encuentran en niveles intermedios para N, pero en P algunas
especies pueden considerarse en niveles deficientes (Calophyllum, Qualea y
Vochysia), aunque no se han observado sintomas de deficiencia (observaciones
personales). Herrera y Finegan (1997) han estudiado el contenido de nutrientes
foliares en Vochysia en un bosque secundario en Costa Rica. Segun los autores,
los menores contenidos de nutrientes foliares encontrados en esta especie,
contrastante con los altos contenidos foliares de elementos toxicos (Al y Mn),
fueron indicios que la especie presenta una regeneracion exitosa y un mayor

crecimiento en suelos acidos infértiles.

Los valores para Qualea y Calophyflum, en el extremo de menores contenidos
tanto de N como de P, fueron similares para las especies denominadas de
“sucesion tardia” en el estudio de Reich ef al. (1995), y a las especies tolerantes
a la sombra en el de Grubb ef al. (1994).
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Cuadro 11. Resuiltados de las comparaciones independientes entre pares de
especies (Prueba U de Mann Whitney, p< 0.05), tamafio de la muestra, mediana y
rango para la variable Contenido de Fasforo Foliar (% peso). Especies que
comparten una linea no son significativamente diferentes.

ESPECIE N MEDIANA RANGO
|  CROTKI 5 0.22 0.14
ROLLM 7 0.12 0.01
I APEIME 10 0.11 0.12
LAETPR 10 0.10 0.05
o PENTMA 20 0.09 0.05
- SIMAAM 18 0.09 0.05
i TAPIGU 19 0.08 0.03
VIROSE 20 0.08 0.03
VOCHFE 20 0.06 0.03
QUALPA 15 0.06 0.02
| cALOBR 15 0.05 0.02

Los valores citado por Coley (1983) para N para las especies Virola, Simarouba y
Apeiba (2.36, 2.19 y 2.71 % respectivamente) fueron similares aunque ordenados

de manera inversa a los resultados aqui obtenidos (Cuadros 10 y 1).

En su estudio en distintas etapas sucesionzles de robledales en Costa Rica,

Kappelle vy Leal (1996) encontraron que durante la recuperacion del bosque los
niveles foliares de N, P y K bajan significativamente. Si asociamos etapas
sucesionales tempranas con especies pioneras y, por el contrario, etapas tardias
o bosque primario con las especies mas tolerantes a la sombra, los resultados de

estos autores son coincidentes con los obtenidos en el presente trabajo.

Los contenidos de N y P presentaron una correlacion positiva y significativa, con

un valor de coeficiente de correlacion de 0.88 (Pearson, p< 0.0001)
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Cuadro 12. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de
especies (Prueba U de Mann Whitney, p< 0.05), tamafio de la muestra, mediana y
rango para la variable Contenido de Potasio Foliar (% peso). Especies que
cemparten una linea no son significativamente diferentes.

ESPECIE N MEDIANA RANGO
APEIME 10 1.61 1.99
CROTKI 5 1.45 0.65
SIMAAM 18 0.83 0.78
ROLLMI 7 0.82 0.57
VIROSE 20 0.48 0.30
LAETPR 10 0.47 0.50
PENTMA 20 0.42 0.42
QUALPA 15 0.37 0.56
TAPIGU 19 0.36 0.38
VOCHFE 20 0.34 0.61
CALOBR 15 0.29 0.34

En el estudio de Grubb et al. (1994) los valores reportados fueron similares para
las especies demandantes de luz con los mayores contenidos de K obtenidos en
el presente trabajo para Apeiba y Croton (Cuadro 12). Sin embargo, en el
presente estudio se presentd un grupo importante de 7 especies con valores muy
inferiores al valor menor, reportado para una de las especies “tolerantes a la

sombra” por los mencionados autores (0.61 en Cyathocalyx ridleyi).

Con referencia al estudio de Reich et al. (1995), las especies denominadas “de
sucesion tardia” (Licania, Ocotea y Protium) presentaron contenidos de K
similares a los encontrados en el presente trabajo para Qualea, Tapirira Vochysia
y Calophyllum. Croton y Apeiba, mostraron valores intermedios para el rango

observado en estos autores para especies cultivadas y colonizadoras (0.66-2.52).

De acuerdo a los datos reportados por Dreshsel y Zech (1991), los valores de K
pueden considerarse de intermedios (Apeiba y Croton) hasta bajos (Calophyllum).
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Los contenidos foliares de Ca y Mg han sido reportados por Reich et al. {1995)
mas bajos para especies tardias de la sucesién que para especies tempranas.
Los resultados para Ca encontrados para sus especies de sucesion tardia son
mucho mas bajos que los encontrados para Calophyllum o Pentaclethra en este
estudio (los de menores contenidos) (Cuadro 13). Esto puede deberse a que los

suelos en el estudio de ellos (oxisoles) son de muy bajos contenidos de Ca.

Cuadro 13. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de
especies {(Prueba U de Mann Whitney, p< 0.05), tamafio de la muestra, mediana y
rango para la variable Contenido de Calcio Foliar (% peso). Especies que
comparten una linea no son significativamente diferentes.

ESPECIE N MEDIANA RANGO

ROLLMI 7 1.10 0.45

TAPIGU 19 0.92 0.83

APEIME 10 0.90 0.44
QUALPA 15 0.78 0.43

! VIROSE 20 0.74 0.52
VOCHFE 20 0.63 0.53
SIMAAM 18 0.58 0.33

CROTKI 5 0.45 0.34
LAETPR 10 0.45 0.35

| CALOBR 15 0.36 0.26
| PENTMA 20 0.22 0.34

Comparados con el estudio de Grubb et al. (1994) los valores encontrados de
calcio para las especies Calophyllum y Pentaclethra fueron mucho menores, que
para sus especies tolerantes, mientras que los valores del grupo de 4 especies de
mayor contenido en este estudio son similares que para sus especies

demandantes de luz. Todos los valores encontrados se encuentran en una
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situacion intermedia con respecto a las especies estudiadas por Drechsel y Zech
(1991).

Los estudios de Grubb ef al. (1994) y Reich et al. (1995) reportaron valores
similares para magnesio en relacién a especies de similares requerimientos de
luz, excepto para Apeiba que en el presente trabajo presento los mayores valores
encontrados. Sin embargo, los Gitimos autores presentan valores mucho menores

para especies de sucesion tardia.

Cuadro 14, Resultados de las comparaciones independientes entre pares de
especies (Prueba U de Mann Whitney, p< 0.05), tamafio de la muestra, mediana y
rango para la variable Contenido de Magnesio Foliar (% peso). Especies que
comparten una linea no son significativamente diferentes.

ESPECIE N MEDIANA RANGO
| APEIME 10 0.79 0.39
ROLLM| 7 0.54 0.40
VIROSE 20 0.40 0.38
TAPIGU 19 0.40 0.32
QUALPA 15 0.32 0.34
CROTKI 5 0.29 0.21
SIMAAM 18 0.31 0.36
LAETPR 10 0.30 0.28
VOCHFE 20 0.17 0.24
PENTMA 20 0.17 0.18
CALOBR 15 0.12 0.18

Drechsel y Zech (1991) consideran como valores altos entre un rango de 0.62 y
1.66, por lo que los contenidos de Mg en Apeiba pueden considerarse dentro de
esta categoria. lLas ofras concentraciones pueden considerarse intermedias
aunque el valor para Calophyllum fue bajo, en relacién a las especies

mencionadas en ese estudio.
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7.2.5. Contenido de Nutrientes en Hojarasca

En lineas generales, las concentraciones de los macronutrientes en hojarasca
siguieron un patrén similar al contenido en hojas verdes. Los coeficientes de
correlacion obtenidos entre los nutrientes en hojas verdes y hojarasca fueron altos
y significativos (N: 0.77; K: 0.82; Ca: 0.87; Mg: 0.90. Pearson, p< 0.0001) y

medianos para P que presenté un coeficiente de 0.60 (Pearson, p< 0.001).

Como en el caso del contenido de nutrientes en hojas verdes, Apeiba se presento
entre las especies de mayores contenidos de nutrientes en hojarasca mientras
que Croton la acompaio en N, P y K (Cuadros 15,16 y 17), presentando un
comportamiento intermedio para Ca y Mg (Cuadros 18y 19).

Vochysia, Qualea y Calophyilurn fueron las especies de menores contenidos de
nutrientes aunque el comportamiento de Qualea no fue tan claro para calcio
(Cuadro 18).

Cuadro 15. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de
especies (Prueba U de Mann Whitney, p< 0.05), tamafio de la muestra, mediana y
rango para la variable Contenido de Nitrogeno en Hojarasca (% peso). Especies
que comparten una linea no son significativamente diferentes.

ESPECIE N MEDIANA RANGO

CROTKI 4 2.66 0.52
SIMAAM 12 2.34 1.22
APEIME 5 2.25 0.97
VIROSE 11 219 1.32
LAETPR 7 2.08 0.83
ROLLMI 5 1.64 0.54
TAPIGU 11 1.63 0.73
VOCHFE 10 1.57 0.44
QUALPA 8 1.50 0.44
CALOBR 12 1.43 0.58
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Los valores encontrados por Grubb et al. (1994) en hojarasca para bosques
primarios fueron similares que para la especie mas tolerante del presente estudio
(Calophyllum). Las concentraciones de N en especies intolerantes del bosque La
Tirimbina (Croton, Simarouba y Apeiba) fueron mayores a las reporiadas por esos
autores.

Para los contenidos de P y N en hojarasca se encontro una alta correlacion (0.87;
Pearson, p< 0.0001) como asi también para los contenidos de P y N en hojas
verdes (0.88 ; Pearson, p< 0.0001).

Los valores de las especies se encuentran entre el rango establecido por
Vitousek y Sanford (1986) para bosques sobre oxisoles y ultisoles y son

superiores a los mencionados por Grubb et al. (1994).

Cuadro 16. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de
especies (Prueba U de Mann Whitney, p< 0.05), tamafio de la muestra, mediana y
rango para la variable Contenido de Fésforo en Hojarasca (% peso). Especies
que comparten una linea no son significativamente diferentes.

ESPECIE N MEDIANA RANGO

APEIME 5 0.070 0.03
CROTKI 4 0.065 0.02
VIROSE 11 0.060 0.09
SIMAAM 12 0.060 0.03
ROLLMI 5 0.050 0.02
LAETPR 7 0.050 0.03
TAPIGU 11 0.040 0.02
QUALPA 8 0.040 0.04
VOCHFE 10 0.040 0.02
CALOBR 12 0.035 0.02
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Cuadro 17. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de
especies (Prueba U de Mann Whitney, p< 0.05), tamafio de la muestra, mediana y
rango para la variable Contenido de Potasio en Hojarasca (% peso). Especies que
comparten una linea no son significativamente diferentes.

ESPECIE N MEDIANA RANGO
| APEIME 5 0.53 0.35
SIMAAM 12 0.27 0.33
CROTKI 4 0.21 0.26
VIROSE 11 0.17 0.48
TAPIGU 11 0.14 0.21
LAETPR 7 0.14 0.10
ROLLMI 5 0.13 0.17
CALOBR 12 0.14 0.12
QUALPA 8 0.08 0.17
VOCHFE 10 0.07 0.06

Las concentraciones para K en hojarasca se encuentran dentro del rango (1-10
mg g”) reportado por Proctor (1984, citado por Grubb et al (1994)), aunque

Qualea y Vochysia se encuentran por debajo de estos valores.

Los valores de Ca y Mg en hojarasca estan dentro de los rangos citados para
concentraciones de estos nutrientes en hojarasca por Proctor (1984, citado por
Grubb et al. (1994)) en bosques tropicales lluviosos de tierras bajas. Para Ca, los
valores se podrian considerar medianos a bajos (rango de 1.5 - 31 mg g},
mientras que para Mg, las concentraciones en Rollinia y Calophyflum son los
extremos del rango (1.1 - 5.4 mg g"). Apeiba supera el valor maximo en casi 2

puntos, en forma similar que en la concentracién en hojas verdes.

Los resultados de las comparaciones entre pares de especies para las variables
contenido de Ca y Mg en hojarasca (Prueba U de Mann Whitney, p< 0.05) se

presentan en el Anexo 2, Cuadros 14 y 15.



Cuadro 18. Tamario de la muestra, mediana y rango para la variable Contenido
de Calcio en Hojarasca (% peso).

ESPECIE N MEDIANA RANGO
ROLLMI 5 1.15 0.92
TAPIGU 11 1.13 0.92
APEIME 5 1.08 0.51
VIROSE i1 0.97 1.26
g QUALPA 8 0.93 0.41
CROTKI 4 0.91 0.40
f SIMAAM 12 0.80 0.33
VOCHFE 10 0.66 0.40
E LAETPR 7 0.56 0.79
CALOBR 12 0.51 0.27

Cuadro 19. Tamafio de la muestra, mediana y rango para la variable Contenido
de Magnesio en Hojarasca (% peso).

ESPECIE N MEDIANA RANGO
APEIME 5 0.79 0.36
VIROSE 11 0.40 0.71
ROLLMI 5 0.38 0.11
f TAPIGU 11 0.26 0.20
| CROTKI 4 0.26 0.36
" LAETPR 7 0.22 0.24
SIMAAM 12 0.21 0.22
CALOBR 12 0.14 0.06
QUALPA 8 0.13 0.10

VOCHFE 10 0.11 0.06
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7.2.8. Eficiencia de traslocacion de nutrientes

La eficiencia de traslocacion (o también denominada retraslocacion de nutrientes
(Reich et al. 1995) o eficiencia de resorcién (Killingbeck, 1996)) de Nitrogeno tuvo
un comportamiento muy particular para la especie Calophyllum, mostrando

valores negativos, por lo que fueron excluidos del andlisis.

Apeiba, considerada intolerante tuvo los menores valores de eficiencia de
traslocacion de nitrdgeno, mientras que para fésforo estuvo entre las 4 especies
de menores eficiencias. Por otro lado, Croton se ubicd en el otro extremo con las

eficiencias mayores.

De la distribucion de medianas, podemos observar que especies mas intolerantes
como Croton y Rollinia, presentan los mayores valores de fraslocacion de
nitrogeno, mientras que la tolerante Calophyllum presente el menor valor. Sin
embargo, en ese continuun de valores, especies mas tolerantes como Tapirira y
Vochysia, se encuentran con valores mayores que los esperados, mientras que la
ya mencionada Apeiba, trasloca menos nitrégeno que sus similares en tolerancia

(Rollinia y Laetia).

Los resultados de las comparaciones entre pares de especies para la variable
Eficiencia en la traslocacion de N (Prueba U de Mann Whitney, p< 0.05) se

presentan en el Anexo 2, Cuadro 16.
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Cuadro 20. Tamarfio de la muestra, mediana y rango para la variable Eficiencia
de Traslocacién de Nitrogeno (%).

ESPECIE N MEDIANA RANGO
CROTKI 4 35.85 15.58
ROLLMI 4 35.36 37.07
VOCHFE 9 24.59 25.04
TAPIGU 10 17.41 37.67
QUALPA 7 17.20 38.76
VIROSE 10 15.05 39.78
SIMAAM 10 14.78 29.12
LAETPR 5 12.02 27.73
APEIME 5 . 6.72 33.61
CALOBR 12 -1.63 48.71

En general, las especies traslocan una mayor cantidad de fosforo que de
nitrégeno. Los valores obtenidos para fésforo son, en general, menores que los
encontrados por Reich ef al (1995) para especies de distintas etapas de la
sucesion.

Cuadro 21. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de
especies (Prueba U de Mann Whitney, p< 0.05), tamafio de la muestra, mediana y
rango para la variable Eficiencia de Traslocacion de Fosforo (%). Especies que
comparten una linea no son significativamente diferentes.

ESPECIE N MEDIANA RANGO
|  CROTKI 4 73.88 7.82
LAETPR 5 50.00 35.90
TAPIGU 10 42.86 38.10
ROLLMI 4 47.73 18.18
VOCHFE 9 40.00 42.50
QUALPA 7 40.00 50.00
APEIME 5 41.67 35.45
SIMAAM 10 30.93 50.00
VIROSE 10 19.64 100.00
CALOBR 12 22,50 40.00
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Por el otro extremo, Virola y Calophyllum presentan los menores valores. Otras
especies como Qualea, Vochysia y Tapirira, (consideradas por Diaz (1995) como
Helidfita B, Intermedia y Tolerante respectivamente) presentan valores

intermedios, teniendo Tapirira una de las mayores eficiencias.

Sin embargo, el trabajo de Kilingbeck (1996) introduce el concepto de
‘reabsorcion eficiente” (definido como el contenido terminal de nutrientes en hojas
senescentes) como un forma valida para medir la traslocacion de nutrientes, que
ademas es (til en la evaluacion de los procesos evolutivos y los mecanismos de

seleccion que actlian en esta variable.

Si tomamos en cuenta esta nueva Optica, Calophyllum presenta los menores
contenidos de nutrientes (tanto de nitrogeno como de fésforo) en hojas
senescentes, como un rasgo evolutivo para conservar la mayor cantidad de
nutrientes. Por el contrario, presenta los menores valores de eficiencia en la

traslocacion de nutrientes.

Lo contrario ocurre con Crofon, pues presenta las mayores concentracion en

hojarasca, sin embargo, tiene los mayores valores de eficiencia.

Killingbeck (1996) propone valores para una reabsorcion completa e incompleta.
Todas las especies estudiadas presentan una reabsorcion incompleta para
nitrdgeno, mientras que para fosforo Calophyllum se puede considerar de
reabsorcion completa. Roffinia, Laetia, Tapirira, Qualea y Vochysia, tiene una
reabsorcidn intermedia, mientras que Apeiba, Croton, Virola y Simarouba

presentan una reabsorcion incompleta.
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7.2.7. Dureza

Croton y Apeiba no difieren entre si y presentan los menores valores de dureza
(Cuadro 22). Un grupo relativamente grande formado por Rolfinia, Tapirira,
Qualea, Virola y Vochysia presentan valores intermedios de la variable. Por ofro
lado, Calophyllum presenta una dureza superior a la de las otras especies, no

presentando semejanzas con ninguna especie.

Los valores encontrados de dureza fueron similares a los hallados en la isla de
Barro Colorado por Coley (1983), en hojas maduras de individuos entre 1y 2 m de
altura, para las especies Virola sebifera, Simarouba amara y Apeiba
membranacea (4,51, 4.99 y 3.06 N respectivamente). Los valores de la variable en
el trabajo de Coley siguieron un ordenamiento de medias similar al encontrado

para las medianas en el presente trabajo.

Cuadro 22. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de
especies (Pruebas t, p< 0.05), nimero de individuos de donde proviene la
muestra, tamafio de la muestra, media (z SD) para la variable Dureza (en
Newtons). Especies que comparten una linea no son significativamente diferentes.

ESPECIE N°® ARBOLES N DUREZA
CALOBR 24 41 6.06 £1.35
VOCHFE 28 46 4.23 £0.88
VIROSE 33 71 417 £0.85
QUALPA 18 39 416 +0.85
TAPIGU 36 54 412 +0.92
ROLLMI g 16 3.91 £0.71
i LAETPR 11 19 3.56 £0.69
SIMAAM 42 58 3.40 £0.87

I APEIME 14 36 2.99 +0.76
CROTKI 5 17 2.54 +0.78
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El ordenamiento y las diferencias y similitudes entre especies para la variable
dureza se asocian a la teoria existente, respaldadas por estudios en los tropicos
(Coley 1983, Marquis y Braker 1994, Reich et al. 1995) y en zonas templadas
(Dudt y Shure 1994, Feeny 1970). Apeiba y Croton, que presentaron los valores
menores de dureza, fueron consideradas especies intolerantes a la sombra
(clasificadas por Diaz (1995) como Intermedias y Helidfitas B respectivamente,
mientras que Vera (1994) las considerd Helidfita Durable y Helidfita efimera).
Coley (1983) considerd a Apeiba como pionera. En el otro extremo, con valores
muy superiores al resto, Calophyllum se presento aislado de las demas especies,
aunqgue ha sido clasificado en los estudios mencionados como helidfita B e

Intermedia (Diaz 1995 y Vera 1994, respectivamente).

7.2.8. Taninos

El comportamiento del contenido de taninos totales fue muy variable y se
encontraron especies intolerantes como Croton con altos contenidos, al igual que

Tapirira y Pentaclethra, que son consideradas mas tolerantes.

Las concentraciones de Tapirira son 8 veces mayores que los menores valores,
encontrados en Apeiba. Un caso particular encontrado, es el de Croton que difiere

solamente de Apeiba aunque tienen similares requerimientos de luz.

Los valores de fenoles totales de Coley (1983), si bien no pueden ser comparados
pues se diferencia la metodologia empleada, mostraron contenidos superiores
para Apeiba en relacion a Simarouba. La diferencia para Coley fue de 1.8 veces,

mientras que en este trabajo la diferencia fue de 7 veces. Sin embargo, el
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ordenamiento de medias para las especies fue similar que en las medianas del

presente trabajo.

Cuadro 23 . Resultados de las comparaciones independientes entre pares de

especies (Prueba U de Mann Whitney, p< 0.05), tamafio de la muestra, mediana y

rango para la variable Contenido de Taninos (% pesc). Especies que comparten

una linea no son significativamente diferentes.

ESPECIE N MEDIANA RANGO
TAPIGU 19 26.30 9.70
CROTKI # 5 24.10 21.30
SIMAAM 16 22.85 18.20
PENTMA 20 22.10 15.10
LAETPR 10 16.90 17.20
VIROSE* 20 15.65 15.00
ROLLMI 7 9.80 11.90
QUALPA* 15 13.20 15.20
CALOBR 15 10.50 11.10
| VOCHFE 20 8.30 11.30
|  APEIME 10 3.20 7.30

* Virofa no es similar a Qualea a un nivel de probabilidad de 5%. Ver Matriz de probabilidades para Taninos

en el Anexo 2, Cuadro 19.

# Croton solo difiere de Apeiba. a un nivel de probabilidad de 5 %.

Calophylium, Qualea y Vochysia se ubicaron entre las especies de menores

contenidos aunque son especies mas tolerantes a la sombra y segin Kitajima

(1996), esta caracteristica de tolerancia tiende a presentar mayores recursos
asignados a defensa. Sin embargo, estas especies presentaron los mayores
valores de dureza, por lo que la estrategia de defensa parece estar relacionada
mas a esta variable que a taninos. Esto es coherente con lo planteado por Coley
(1983) que afirma que uno de las defensas mas importantes es la dureza de las

hojas.
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7.2.9. Fibras y Lignina

Los contenidos de fibras y lignina mostraron un comportamiento similar,
corroborados por la alta correlacion que presentan estas variables (r = 0.97, p <
0.0001, Pearson). Calophyllum y Pentachethra presentan los mayores valores,

aunque se diferencian significativamente.

Secuencialmente, tres de las especies intolerantes (Croton, Apeiba y Rollinia) no
presentaron diferencias para ninguna de las variables, ubicandose en valores
intermedios. Qualea, Tapirira, Vochysia y Virola, consideradas mas tolerantes,
presentaron valores de medios a bajos, mientras que Simarouba se diferencio del

resto por presentar contenidos bajo de lignina, pero medios de fibra.

Cuadro 24. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de
especies (Prueba U de Mann Whitney, p< 0.05), tamafio de la muestra, mediana y
rango para la variable Contenido de Lignina (% peso). Especies que comparten
una linea no son significativamente diferentes.

ESPECIE N MEDIANA RANGO

| caLoBr 15 24.10 15.20
l PENTMA 20 20.80 11.10
APEIME 10 16.90 21.10
ROLLMI 7 15.10 11.90
CROTKI 5 11.80 3.30
VIROSE 20 11.05 4.60
VOCHFE 20 10.00 8.90
TAPIGU 19 9.50 18.00
LAETPR 10 9.35 4.40
QUALPA 15 8.40 3.60
SIMAAM 16 8.05 8.00
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Los valores extremos presentaron una diferencia de 2.9 para lignina y de 2.5 para
fibras. Comparados con los valores obtenidos por Coley (1983), se encontraron
grandes similitudes para los valores de fibra para las tres especies en comuin para
los dos estudios (Simarouba, Virola y Apeiba), mientras que los valores de lignina
son ligeramente superiores. En ambos casos, Apeiba fue la especie que presento

los mayores valores.

Es importante recalcar que especies con diferentes historias de vida difirieron en
sus mecanismos de defensa, aungue no se evidencié un reemplazo de uno por
otros. Por ejemplo, Pentaclethra presentd valores altos tanto para fibra-lignina
como para taninos, mientras que Vochysia presentd valores bajos para todas
estas variables.

Cuadro 25. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de
especies (Prueba U de Mann Whitney, p< 0.05), tamafio de la muestra, mediana y
rango para la variable Contenido de Fibras (% peso). Especies que comparten
una linea no son significativamente diferentes.

ESPECIE N MEDIANA RANGO

| cALOBR 15 53.20 14.30

| PENTMA 20 44.05 16.70
ROLLM| 7 34.60 8.60

APEIME 10 33.95 19.60

| CROTKI 5 31.90 9.10
VIROSE 20 29.15 6.20
SIMAAM 16 29.10 9.20
VOCHFE 20 24 .85 4.60

I TAPIGU 19 24.60 30.10
LAETPR 10 22.80 24.50
QUALPA 15 21.40 3.90
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7.2.10. Herbivoria

La herbivoria fue mayor en especies de hojas blandas, de mayores contenidos de
nutrientes (N, P y K) v mayores areas especifica foliar como Crofon y Apeiba,
mientras que especies como Qualea y Calophyllum presentaron los menores
valores. Qualea y Calophyllum presentaron las hojas mas duras, una
caracteristica que ha sido mencionada como una de las defensas mas
importantes en plantas por Coley (1983), ademas de menores contenidos de
nutrientes, en especial N, P y K. En algunos estudios de especies templadas
(Dudt y Shure, 1994) se asociaron positivamente los grados de herbivoria a los
contenidos totales de fenoles, pero en nuestro caso, Qualea y Calophyllum se

presentaron entre las especies de menores contenidos de taninos.

Simarouba se comportd como una especie tolerante con bajos valores de la
variable. S6lo el contenido de taninos encontrados en esta especie puede explicar
este comportamiento, pues otros rasgos asociados a defensas contra herbivoria

no destacan en esta especie.

Los relativamente altos valores de herbivoria asociados a Vochysia, pueden ser
explicados también por el comportamiento encontrado en las variables dureza,

fibra-lignina y taninos.

Pentaclethra por el contrario, presentd altos valores en lignina, fibras y taninos,
pero sus valores de herbivoria pueden relacionarse a la alta concentracion de
nitrégeno en sus hojas verdes, otro rasgo que se relaciona a esta variable. En
relacién a ello, la herbivoria presentd una alta correlaciéon con los contenidos de
nitrégeno vy fésforo en hojas verdes (0.83 y 0.91 respectivamente, Pearson, p<

0.001) coherente con los resultados de Coley (1983).



64

Cuadro 26. Resultados de las comparaciones independientes entre pares de
especies (Prueba U de Mann Whitney, p< 0.05), tamafio de la muestra, mediana y
rango para la variable Herbivoria. Especies que comparten una linea no son
significativamente diferentes.

ESPECIE N MEDIANA RANGO

CROTKI 2 0.359 0.192
APEIME 9 0.122 0.247
VOCHFE 24 0.083 0.464
ROLLMI 9 0.079 0.184
PENTMA 22 0.070 0.237
LAETPR 10 0.056 0.193
TAPIGU * 23 0.073 0.162
VIROSE 23 0.048 0.142
CALOBR* 18 0.037 0.130
QUALPA 17 0.021 0.185
SIMAAM 22 0.017 0.067

* Tapirira no es similar a Calophylium a un nivel de probabilidad de 5%. Ver Matriz de probabilidades para
Herbivoria en el Anexo 2, Cuadro 22,

Coley (1983) encuentra también valores altos para Apeiba y relativamente
menores para Simarouba, aunque en los dos casos los porcentajes de area
consumida son superiores. Para Virola, en cambio, los valores de herbivoria son

mucho menores.

Las tasas de herbivoria en hojas maduras encontradas por Coley (1990) para
Simarouba y Virola, con dos mediciones en la época lluviosa y aproximadamente
seis en la seca, fueron mucho menores que para su trabajo anterior (Coley, 1983)
y que los encontrados en el presente, aunque algunas especies citadas como
persistentes presentaron valores mayores a los aqui presentados, especialmente
en la época lluviosa. Las especies mencionadas como pioneras obtuvieron valores
similares y en algunos casos muy superiores a Croton (también durante la época

luviosa).
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Los resultados de Coley (1990) indican que las hojas maduras de las especies
pioneras son consumidas de 3 a 10 veces mas rapidamente que las hojas
maduras de las especies persistentes, mientras que en el presente trabajo las

hojas de Crofon fueron consumidas 21 veces mas rapidamente que Simarouba.

7.3. Clasificacién de Especies en base a las caracteristicas foliares

Como primera medida se consideraron los estadisticos pseudo F y pseudo t**2
para una aproximacion del numero de conglomerados adecuados. El primero
indicé a través de picos o maximos relativos, un nimero de 4, mientras que
pseudo t**2 (por caidas o descensos) marcd 3 conglomerados. Finalmente se

decidio utilizar la orientacion dada por este ultimo estadistico.

El dendrograma realizado a través de un procedimiento jerarquico aglomerativo
que utilizé el método Ward, también distinguié de una forma clara tres
agrupamientos. De acuerdo a esto se formaron 3 grupos que se muestran en el
Cuadro 27 .

El anélisis discriminante candnico busca confirmar la clasificacion realizada por
medio del analisis de conglomerados y por otro lado, dar informacién sobre las

variables que influyen en la separacion de los grupos.
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Cuadro 27. Resultados del procedimiento jerarquico agiomerativo' por el método
Ward. Especies, grupo al que fue asignado, frecuencia y porcentaje del total por
grupo.

 ESPECIES  GRUPO FRECUENCIA
Croton smithianus

Apeiba membranacea
Rollinia microsepala
Simarouba amara
Virola sebifera
Qualea paraense
Vochysia ferruginea
Tapirira guianensis

L aetia procera

Pentaclethra
macroloba
Calophylfum
brasiliense

6 54.5

W WRKRMNONMNMNRN - WA

2 18.2

El andlisis univariado realizado por este procedimiento (ANOVA, prueba F) mostrd
como altamente significativas (p < 0.01) a las variables : contenido de K en hojas
verdes, contenido de lignina y contenido de fibras. Por otro lado, fueron
significativas (p < 0.08) el area especifica foliar, los contenidos de Mg y P en

verde y la asignacion relativa de biomasa a hojas.

En el Cuadro 28 se muestran las correlaciones que se presentan enfre las

variables originales y las canonicas 1y 2.

La variable CAN1 mostré un contraste de tres de las variables originales, area
especifica foliar, contenido de K y P en hojas verdes, con la biomasa relativa de
hojas. Esto implicaria que una mayor asignacion de recursos en biomasa de hojas
estaria correlacionada a menores valores de area especifica foliar y menores

contenidos de Ky P.
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Cuadro 28 . Correlaciones de las variables originales con las variables candnicas
CAN1y CAN2.

VARIABLES CANI1 CAN2
Herbivoria 0.67 0.00
Produccidn de Hojas 0.31 0.52
Area Especifica Foliar 0.76 0.24
Contenido de Ca Foliar 0.39 0.58
Contenido de Mg Foliar 0.65 0.37
Contenido de K Foliar 0.86 0.12
Contenidc de P Foliar 0.74 0.09
Contenido de N Foliar 0.58 0.01
Riomasa Relativa de Hojas -0.73 0.21
Lignina 0.16 -0.95
Fibra 0.15 -0.94
Taninos ~0.29 G.04

Por otro lado, la variable canénica CAN2 presentd a los contenidos de lignina y
fibras como las que producen la separacién de los grupos. Estas dos variables

presentaron una alta correlacion (r=0.97, Pearson p< 0.0001).

De acuerdo a lo mostrado por las variables candnicas (CAN1 y CAN2) se

separaron los grupos de la manera mostrada en la Figura 11.

Las caracteristicas de las variables CAN1 y CAN2 nos permite describir los grupos

de la siguiente manera :

Grupo 1: este grupo estd formado por especies que presentan una baja
asignacion de recursos a hojas, y por ende una relativamente alta a tallos.
También invierten en hojas de area especifica alta, o sea de gran superficie
fotosintética pero con estructuras “baratas” y con altos contenidos de P y K. En
cambio, como en el grupo 2, no se asignan demasiados recursos a ligninas y
fibras, que son estructuras costosas y de largo plazo. Atendiendo a las especies

que lo constituyen, este grupo se denominara como intolerante.
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Figura 11 . Proyeccion de los grupos conformados sobre los dos primeros ejes
del andlisis discriminante candnico.

CAN2

04 i

-2 3

CAN1

Los Grupos 2 y 3 se diferencian del Grupo 1 por una mayor asignacion en
biomasa relativa de hojas, areas especificas mayores y menores contenidos de P
y K. Estos dos grupos parecen no asignar sus recursos prioritariamente a la

produccién de hojas o a la manutencién de hojas grandes.

La diferenciacién entre los grupos 2 y 3 estéd dada por los contenidos de lignina y
fibra. El Grupo 2 presenta esencialmente contenidos relativamente bajos. En este
grupo se incluyen especies con tolerancias diferentes a la luz. Esto supondria un
conjunto de especies con una gran plasticidad, que no invierten sus recursos en
defensas de tipo cuantitativo como la lignina y fa fibra y que presentan contenidos
medios de nutrentes, especialmente K y P. Estas especies se denominaran

intemedias.
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Grupo 3: las especies de este grupo presentan altos contenidos de lignina y fibra.

Son basicamente escidfitas, por lo que la costosa inversion en ligninas y taninos

es adecuada para poder sobrevivir mas tiempo en condiciones de sombra.
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8. DISCUSION

8.1. Efectos de la iluminacion y de las clases de tamafio

Los resultados de la influencia de la luz y los tamafios de regeneracion en las
caracteristicas foliares fueron muy variables. Algunas caracteristicas se asociaron
bien a los estudios precedentes (AEF, CAEF, Dureza, contenido de ligninas y

taninos).

Es notable como la variable AEF tuvo una respuesta acorde a lo pronosticado
para 6 de 9 especies en estudio (Bongers y Popma, 1988a). Esto podria indicar
que esta variable es de convergencia evolutiva (Bongers y Popma, 1988a). Si
ponemos atencion en las especies que presentaron diferencias, pertenecen a un
amplio rango de supuestas tolerancias a la luz, pero con un comportamiento
similar en cuanto a su respuesta a incrementos de lluminacién. Mas bien el AEF,
como rasgo, podria asociarse a una respuesta a sucesos similares. O sea, que las
especies que presentaron esta respuesta en condiciones de diferente iluminacion
(Apeime, Qualea, Simarouba, Tapirira Virola y Vochysia), presentan esta
respuesta de un incremento de superficie fotosintetizadora, ante una mejor

condicién de iluminacion, que le permite responder con mas eficiencia al cambio.

Es interesante notar que existieron pocas diferencias en las variables cuando se
tomd en cuenta el tamafio de la regeneracion, y las que se observaron se pueden
asociar a una mayor o menor disponibilidad de luz. Dentro de este contexto, Clark
y Clark (1992) encontraron diferencias significativas en la mortalidad de individuos
de regeneracion, entre las mismas clases de tamafio analizadas en el presente

estudio. Esta mortalidad diferencial, sin embargo no se reflejo en las
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caracteristicas foliares ni en la asignacion de biomasa del presente estudio Esto
implicaria que estudios de caracteristicas foliares pueden realizarse tanto en
individuos pequefios como grandes, siendo las condiciones de luz las que reflejan
los cambios mas importantes. A pesar del subjetivismo en la medicion de las
categorias de luz (Clark y Clark, 1992), esta tiene una mejor respuesta que los

tamafios de regeneracion.

8.2. Las caracteristicas foliares y los gremios ecolégicos

Muchas de las caracteristicas foliares evaluadas en funcion de la pertenencia
posible de las especies a distintos gremios ecologicos se han comportado de
acuerdo a los estudios existentes. Las especies presentaron un patrdn
caracterizado por colocar en los extremos de los valores de cada variabie un
grupo de especies previamente clasificadas como intolerantes (Croton, Apeiba y
Rollinia} y por el otro lado, Calophyllum, acompafiado en algunos casos por
Pentaclethra, Qualea, Vochysia y Tapirira, especies por lo general clasificadas
como tolerantes, al menos a nivel de su regeneracion.. Este es el caso de las
variables produccion de hojas, area especifica foliar, contenidos de P, Ny K en
hojas verdes y hojarasca, eficiencia de traslocacion de Ny P, dureza y herbivoria.
L.as demas variables (CAEF, asignacion relativa de biomasa a hojas, contenido de
Ca y Mg en hojas verdes y hojarasca, lignina, fibra y taninos) presentaron un

comportamiento mucho mas dificil de interpretar en forma univariada.

Un conjunto de especies (Simarouba, Laetia, Rollinia, Virola, Vochysia y Tapirira)
de distintos grados de tolerancia a la sombra, presenté un comportamiento muy
dispar, siendo en algunas variables equiparables a especies escidfitas y en otros,
con rasgos tipicamente intolerantes. Este comportamiento puede deberse a que

las caracteristicas foliares tomadas no caracterizaron bien el comportamiento de
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estas especies o bien que las variables en mencion no tuvieron relacion a las
diferencias planteadas de tolerancia/intolerancia. También ese comportamiento
podria ser debido a que estas especies poseen una plasticidad amplia en sus
requerimientos y respuestas. Si tomaramos esta Ultima interpretacion estas
especies podrian asociarse a las que han sido denominadas por algunos autores
como “dependientes de claros” (aquellas que presentan una gran respuesta a la
luz) (Popma ef al., 1988) y por otros como generalistas (Welden et al., 1991).

El analisis discriminante canonico realizado, mas bien apoya esta Gltima opcion. El
area foliar, junto al contenido de P y Ky a la asignacién de biomasa relativa a
hojas fue capaz de separar las especies mas intolerantes de las demas en su
primer proceso aglomerativo (Croton, Apeiba y Rollinia) . Posteriormente separa
las especies mas tolerantes (Calophyllum y Pentaclethra), diferenciandolas del
resto por sus contenidos de fignina y fibra. Las restantes (Laetia, Tapirira,
Vochysia, Virola, Qualea y Simarouba) comparten caracteristicas foliares, pero

ninguna con la significancia como para poder subdividir este grupo.

Las caracteristicas principales del grupo de especies en este estudio (Laetia,
Tapirira, Vochysia, Virola, Qualea y Simarouba) que pueden definirse como
“dependientes de claros” o “generalistas”, son su plasticidad en las distintas
caracteristicas foliares, que son la respuesta a diferentes condiciones ambientales
asociadas a respuestas posiblemente mas rapidas a cambios en la disponibilidad
de luz (Popma et al., 1988) Asociado a esto, estas especies deberian presentar
altas respuestas fotosintéticas a la luz, una gran variedad de estrategias de
escape a herbivoros y contenidos de nutrientes relativamente altos capaces de

responder ante un crecimiento inesperado.

En su trabajo sobre crecimientos de diferentes especies en el bosque de La
Tirimbina a partir de diametros de 10 cm, Camacho y Finegan (1997) realizaron

una clasificacion de las especies en base a la velocidad de crecimiento. Si
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consideramos que los mayores crecimientos se asocian a las especies mas
intolerantes a la luz (Bazzaz, 1891), Vochysia, Simarouba y Croton se presentan
como las especies mas intolerantes y de mayores crecimientos (en el denominado
testigo), mientras que Apeiba y Virola estan entre las de menores crecimientos
(Camacho y Finegan, 1997). Este comportamiento no se condice con lo
encontrado en el presente estudio para las especies mencionadas, lo que lleva a
concluir que para una misma especie, los individuos de regeneracion presentan
diferentes estrategias que aquellas de individuos maduros. Estas observaciones
también han sido mencionadas por Clark y Clark (1992) aunque para otras

variables en estudio,

Uno de los objetivos del presente trabajo fue poner a prueba clasificaciones
ecologicas preexistentes, en base a las caracteristicas foliares estudiadas Es
importante hacer notar que los aportes que los diferentes estudios realizan en
base a estudios cuantitativos de diferentes variables, colaboran en la
interpretacion del comportamiento de las especies, como la base para el manejo y
su conservacion. Si bien los resultados de este estudio, difieren de las
clasificaciones en estudios preexistentes (Diaz, 1995), nos acerca al conocimiento
de las especies en estudio y coloca sobre bases mas sdélidas las clasificaciones

subjetivas.

En el Cuadro 29, se aprecian dos clasificaciones en base a estudios de variables
cuantitativas, las de Diaz (1995) que toma en cuenta variables como abundancia,
iluminacion de copas, proporcion en fase de bosque, coeficiente de elongacion,
diametros maximos y presencia en el banco de semillas ; las del presente trabajo
y la clasificacion cualitativa realizada por Finegan (citada por Diaz, 1995), todas

basadas en las observaciones realizadas en el bosque de La Tirimbina.



Cuadro 29. Clasificaciones cualitativas y cuantitativas en gremios ecolégicos
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ESPECIES CUALITATIVA CUANTITATIVA CUANTITATIVA
Finegan (en Diaz, 1995) | Diaz (1995) Ortin {(1997)
Crofon helidfita efimera heliéfita B intolerante
Apeiba helidfita durable intermedia intolerante
Rollinia heli¢fita durable heliofita A intolerante
Laetia helidfita durable helidfita A intermedia
Simarouba helidfita durable intermedia intermedia
Tapirira tolerante tolerante intermedia
Virola tolerante tolerante intermedia
Vochysia heliofita durable intermedia intermedia
Pentaclethra tolerante intermedia tolerante
Qualea intermedia helidfita B intermedia
Calophyilum intermedia neliofita B tolerante

Las clasificaciones evidencian diferencias en la asignacion de las especies en
diferentes gremios. Sin embargo, esto podria reafirmar lo ya mencionado, de las
diferencias entre individuos de regeneracion e individuos adultos, ya que la

clasificacion de Diaz (1995) toma tanto clases pequefias de tamafio como latizales

y fustales.
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9. CONCLUSIONES

1. Las caracteristicas foliares en alta y baja iluminacion siguieron patrones ya
establecidos para las variables en estudio. El &rea especifica foliar fue mayor para
individuos desarrollados en la sombra y por ser una de las variables de mayor
respuesta entre las especies estudiadas puede considerarse de convergencia
evolutiva. El contenido especifico de agua foliar, la dureza y el contenido de
nitrégeno en hojas verdes fueron mayores para individuos de mas tamafo y mejor
ituminados. Por otro lado, el contenido de magnesio en hojas verdes y hojarasca

fue mayor para Simarouba en individuos pequefios y menos iluminados.

2. No presentaron diferencias importantes entre las categorias de tamafio, por lo
que se considera que no son determinantes en el comportamiento de las variables

estudiadas.

3. Las caracteristicas foliares dinamicas, el area especifica foliar y las variables
relacionadas al contenido de N, P y K son las que, en forma univariada, explicaron
en mayor medida diferencias entre las especies coherentes con su asignacion, a

priori, en grupos ecoldgicos.

4. Grupos de variables son los que mejor clasifican las especies dentro de
diferentes  grupos ecolégicos (utilizando  metodologias — multivariadas),
manifestandose una gran relacion a las clasificaciones ecoldgicas existentes. Un
nimero importante de especies pueden clasificarse, con base en las variables
medidas en el presente estudio, como “generalistas”, “"dependientes de claros” ©

intermedias.
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5. Existen evidencias marcadas que indican que las especies difieren en sus
requerimientos y comportamientos entre la etapa de regeneracion y la etapa
madura. Esto implicaria asignaciones a diferentes gremios ecolégicos segin la

etapa de desarrollo del individuo.

6. Las clasificaciones cuantitativas aportan al conocimiento de las especies y
colaboran en la asignacion en gremios ecolégicos. Sin embargo, se hace
necesaria la identificacién de variables o grupos de variables con mayor poder
discriminante en relacién a gremios ecologicos y su comprobacion con un gran

nimero de especies.
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Anexo 1

Cuadro 1. Especies que presentaron diferencias significativas entre categorias de
iluminacion y clases de regeneracion, para las distintas variables del presente
estudio. Para dureza la prueba utilizada fue ANOVA, test de Tukey,; para las
restantes se utilizd la prueba de rangos de Wilcoxon. P< 0.05. Entre paréntesis

figura la categoria que presenta el mayor valor de la variable

VARIABLES ENTRE CLASE DE ENTRE CLASE DE
REGENERACION ' ILUMINACION ?
BIOMASA RELATIVA DE | CALOBR (1) LAETPR (2)
HOJAS VIROSE (1)
BROTES CALOBR (1)
DUREZA QUALPA (2) QUALPA (2)
SIMAAM (2) SIMAAM (2)
HERBIVORIA SIMAAM (2) QUALPA (1)
VOCHFE (1)
CA EN HOJARASCA SIMAAM (2)
CA EN HOJAS VERDES TAPIGU (2)
VIROSE (2)
MG EN HOJARASCA SIMAAM (1)
MG EN HOJAS VERDES | SIMAAM (1)
K EN HOJARASCA VOCHFE(1)
K EN HOJA VERDE QUALPA(Y) CALOBR (1)
VIROSE (1)
P EN HOJA VERDE SIMAAM (1) SIMAAM (1)
VOCHFE (2)
N EN HOJARASCA, SIMAAM (1)
N EN HOJAS VERDES TAPIGU (2) SIMAAM (1)
VIROSE (2) TAPIGU (2)
VOCHFE (2) VOCHFE (2)
AEF PENTMA (1) APEIME (1)
QUALPA (1) QUALPA (1)
SIMAAM (1) SIMAAM (1)
TAPIGU (1) TAPIGU (1)
VIROSE (1)
VOCHFE (1)
CAEE LAETPR (2) APEIME (2)
QUALPA (2) SIMAAM (2)
SIMAAM (2) TAPIGU (2)
TAPIGU (2)
LIGNINA VOCHFE (2)
FIBRA TAPIGU (2)
TANINOS PENTMA (1)
QUALPA (1)
TAPIGU (1)

- (1) = CR1 : individuos mayores de 30 om de altura y menos de 1 cm de didmetro a la altura del

pecho (DAP)

(2} = CR2 : individuos entre 1 cm y 5 cm de DAP.

2 : (1) = Luz baja (CI1)
(2} = Luz alta (C12)
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