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RESUMEN

Se estudid E. uxpanapensis D. Lorence, “madrofo” (Rubiaceae) en un radio de 1
km en la Reserva Biologica Alberto Manuel Brenes, Costa Rica, arbol emergente
que alcanza hasta 45 m de altura y diametro a la altura de pecho (DAP) de hasta
1.40 m. La densidad total media (en dos parcelas de una ha cada una) de todas
las clases diametrales fue de 1.03/100 m°. Sus ejes menores a 1.5 m representan
el 60.3% de la poblacion estudiada (parcela 1, n: 94; parcela 2, n:85) Su
frecuencia fue de 49% y su cobertura promedio de 6.5%. EIl madrofio puede
crecer en pendientes de hasta 52% y reproducirse vegetativamente a partir de
ejes caidos o ramas desprendidas que abren claros en el bosque vy
posteriormente forman ramets (p1, 0.8 y p2, 0.3 ramets/100 m°). Las plantulas
presentaron danos por herbivoria, presencia de hongos, “danos mecanicos” y
yemas danadas, segun su altura. No se encontrdé una correlacidon significativa
entre el numero de ramets en cada rama, con la biomasa disponible en Ias
mismas (r:-0.0006, n:18, ns). La distribucién de los adultos de esta especie es
aleatoria (Distancia promedio al vecino mas cercano en p1 de 14.26m, 1.07, n:15.
en p2 de 15.33m, 1.34, n:18) y agrupada en plantulas y juveniles. La caida de
follaje y brotes foliares mostrd ser continua, y la floracion y fructificacion fue
supranual y prolongada. Fn general el comportamiento fenolégico parecio no
estar asociado con los factores climaticos analizados. Su flor es monoica con
estigma bifido, papilas multicelulares, numerosos rudimentos seminales. aunque
cada fruto dehiscente capsular solo produce dos semillas. Sus frutos colectados
a una altura promedio de 27 m tenian una longitud de 0.8 hasta 4 mm de largo, de
ancho de 1 a 3.9 mm y de peso fresco de 0.0002 a 0.0215 g y mas del 95%
tenian perforaciones, probablemente debidas a un gorgojo (Eulechriof sp. nueva
especie) al ovopositar. Se estimd que un 98% de las semillas fueron danadas o

destruidas y la presencia de epifruto. en la ultima fructificacion observada.



LISTA DE CUADROS

Cuadro 1. Escala con su porcentaje respectivo para las etapas
fenologicas: caida de follaje (CF), brotes foliares (Br),
floracion (Fl) y Fructificacion (Fr) (Fournier, 1974).
Ademas esta escala empleada en herbivoria (HB),
hongos (H), epifilia (EP), mecanicos (DM), en
plantulas. Marzo 1998, REBAMB

Cuadro 2. Analisis de suelo de las parcelas 1 y 2 en la
REBAMB. 1998

Cuadro 3. Retencion de humedad en las parcelas 1 y 2.
REBAMB, 1998

Cuadro 4. Analisis de textura, en las parcela 1 y 2 de la
REBAMB. 1998

Cuadro 5. Porcentaje de plantulas de E. uxpanapensis con
danos (herbivoria, hongos, epifilia y dafos
mecanicos y epifilia, en la parcela 1 (P1, n:70) y
parcela 2 (P2, n:38). REBAMB, Costa Rica, 1998

Cuadro 6. Correlacion entre dafios (herbivoria, hongos, pifilia,
afios mecanicos y numero de yemas danadas) y
epifilia con la altura de plantulas de E. uxpanapensis
(Parcela 1, n: 70; parcela 2, n: 38, 1%) REBAMB,
Costa Rica, 1998

Cuadro 7. Numero de ejes, numero de ejes con ramets, total
de ramets y gran total de ejes y ramets de E.
uxpanapensis, en las dos parcelas. REBAMB, 1997-
1998

Cuadro 8 Numero de ramets por ejes caidos o ramas
desprendidas con dos o mas ramets de E

uxpanapensis en las dos parcelas. REBAMB, 1997-
1998

40

41

41

42

47

48

56

. 56



Cuadro 9. Media y Desviacion estandar (DE) del largo, ancho
y peso fresco De os frutos de E. uxpanapensis
durante las cinco colectas, durante la tercer
fructificacion observada de agosto a diciembre 1997.
REBAMB, Costa RiCa ...,

Cuadro 10. Numero de total de frutos observados con epifruto
(n: 1000) de E. uxpanapensis, julio a diciembre
1997. REBAMB, Costa Rica.



Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

LISTA DE FIGURAS

1. Ubicacion del area de estudio, Reserva Biologica Alberto
Manuel Brenes, San Ramon, Alajuela, CostaRica, 1998 .. ...
2. Temperatura (C), humedad relativa (%) y precipitacion
(mm) promedio de 10 afios de la Estacion Meteorolégica
Bella Vista, La Balsa, San Ramén, Costa Rica. Total en
preciphacibn3TOBMIM.. .. o o e s
3. Temperatura (C), precipitacion (mm) y luz (mol m? d"
promedio de la REBAMB. Total en precipitacion 5320

4. Numero acumulativo de ejes de E. uxpanapensis, cada
100 mz, de todas las clases diametrales, en las dos
parcelas 1y 2 de una ha. REBAMB, 1997-1998 . . ... ... ...

5. Porcentaje de plantas de E. uxpanapensis en cada
categoria de altura-diametro, en las dos parcelas.

REBAMB, 1997-1998 . i e

6. Porcentaje de plantulas de E. uxpanapensis , segun su
altura, menores a 1.5 m de altura, en cada categoria
diamétrica, en las dos parcelas. REBAMB, Costa Rica.

7ay b. Ramas de E. uxpanapensis con brotes foliares,

seis semanas después de caer al suelo de la

REBAMB, CostaRica. 1998 ... i msimmivsis i st
8. Rama desprendida de E. uxpanapensis con raices.

REBAMB,-Costa Rita, 1998 ,.....coovans sawaisim s s sy
9a y b. Eje vivo de E. uxpanapensis con abundantes

brotes aéreos en su propio fuste y b. uno de esos

brotes es ya un ramet, que anclé en un arbol de otra

especie, pero con raices que anclaran en el suelo.

REBANIE, COSIR BIBA. 3808 ..ol v auummsn: commmapsye sestgna
10. Dos ramets pequefos de E. uxpanapensis creciendo

sobre un tocén caido de la misma especie. REBAMB

Costa Rica 1998

32

33

33

45

45

46

50

51

53

54



Fig

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

11. Ramet de E. uxpanapensis de 3 m de altura creciendo
sobre el mismo tocén de la Fig. 9. REBAMB, Costa
Rica, 1998

12. Distribucién de E. uxpanapensis en la parcela 1,
REBAMB

13. Distribucion de E. uxpanapensis en la parcela 1,
REBAMB

14. Dendrofenograma de E. uxpanapensis (n: 13) de
marzo 1994 a marzo 1998. REBAMB, Costa Rica

15. Caida de follaje de los ejes 1, 2, 3, 4, 7, 12 y 15
promedio total de la poblacién observada (n: 13) de E.
uxpanapensis, marzo 1994 a marzo 1998. REBAMB,
Costa Rica

16. Correlaciones lineales entre 1. caida de follaje, 2:
brotes, 3: floracién y 4: fructificacion (n: 13)y humedad
relativa, precipitaciéon y temperatura, en E.
uxpanapensis REBAMB, Costa Rica, 1998

17. Brotes de los ejes 1, 2, 3, 4, 7, 12 y 15 y promedio
total de la poblacion observada (n: 13) de E.
uxpanapensis, marzo 1994 a marzo 1998. REBAMB,
Costa Rica

18. Floraciénde los ejes 1, 2, 3, 4, 7y 12 y promedio total
de la poblacién observada (n: 13) de E. uxpanapensis,
arbol 15 no floreci6. Marzo 1994 a marzo 1998.
REBAMB

19. Racimos de flores subopuestos en la influorescencia
de E uxpanapensis, REBAMB, Costa Rica, 1998

20. Flor de E. uxpanapensis , estigma bifido. Tomada con
microscopio electronico (ME)de barrido. 1998

21. Corte transversal de ovario con numerosos rudimentos
seminales, de E. uxpanapensis, Costa Rica, 1998

22. Estambres de E. uxpanapensis, foto tomada en ME de
barrido. Costa Rica, 1998 |

55

58

59

60

61

60

62

64

66

67

. .68

69



Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

23. Granos de polen germinando de E. uxpanapensis
encontrados en el estigma de la flor. ME. Costa Rica

24. Fructificacion de los ejes 1, 2, 3,4, 7y 12 y promedio
total de la poblacion observada (n: 13) de E.
uxpanapensis, arbol 15 no florecio. Marzo 1994 a

marzo 1998. REBAMB Costa Rica 1998 .....cooviiiiiiiiiiiiiiiiis co i,

25. Fruto de E. uxpanapensis , aproximadamente 2 mm de
largo. Foto tomada al microscopio de luz(ML). Costa

RICA, 1998, . i e

26. Minimos y maximos del largo del fruto (mm) de E.
uxpanapensis , durante las cinco colectas(n: 1000). 21

de agosto al 25 de noviembre, 1997, REBAMB...............ooooiiii, 73

27. Minimos y maximos del ancho del fruto (mm) de E.
uxpanapensis, durante las cinco colectas(n: 1000). 21
de agosto al 25 de noviembre, 1997, REBAMB, Costa

BRIBE snummmcmmymmsimir Ty Mot s s s e ey i o e i R S T SR A e RSk

28. Minimos y maximos de peso (g) fresco de frutos (n:
1000) de E. uxpanapensis, durante las colectas. 21 de
agosto al 25 de noviembre, 1997, REBAMB, Costa Rica

29 a. y b. Fruto de E. uxpanapensis con perforaciones de
entrada de gorgojo. b. acercamiento de una perforacion

de entrada (ME). REBAMB, Costa Rica, 1898 ...........ccooooiiiviiiiiiiiicninnn

30. Porcentaje de frecuencia de dafios, segun categoria,
de los frutos de E. uxpanapensis, durante los cinco
muestreos. Del 21 de agosto al 25 de noviembre,

1997 REBANMB. COSa BIBE e iirmnes i st s s s i iy sy s

31a. y b. Gorgojo Eulechriof sp., depredador de semillas
de E. uxpanapensis (ME), b. mitad de fruto y el gorgojo

(ML). REBAMB, Costa Rica, 1998. ........... . ... coiiii e e o, ;

. 32a. y 32b. perforacion de salida del gorgojo, en el fruto de

E. uxpanapensis. REBAMB, Costa Rica, 1998.. ...

33. Semilla de E wuxpanapensis, ya danada.
REBAMB, Costa Rica, 1998. ... S e

. 34. Hepatica foliosa Lepidoleujenea y cianoficea

creciendo como epifruto, en E uxpanapensis
(ME), diciembre, 1998. REBAMB, Costa Rica.

NN

7

78

81

.81



Fig. 34. Hepatica foliosa Lepidoleujenea y cianoficea creciendo
como epifruto, en E. uxpanapensis (ME), diciembre,
1898, REBAME. OB BUCH: <. cvsmnvsssmmsis v mm s s sty st s 81
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INTRODUCCION

En Costa Rica las politicas de reforestacion en el pasado se orientaron solo
hacia la siembra de especies exoéticas, tanto en plantaciones comerciales como en
la restauracion de bosques (Fournier y Herrera de Fournier 1977). De preferencia

se plantaron teca, pino, melina, ciprés y eucalipto.

Uno de los factores que se senalan para seguir esas politicas de
reforestacion, es la supuesta mayor cantidad de conocimientos silviculturales y
autoecolégicos que se tienen acerca de estas especies, en comparacion con las
nativas. Sin embargo, sélo entre el 54% y 70% de los proyectos de reforestacion
son exitosos (Fundacion Neotropica 1988; 1991), lo que demuestra que para la
mayoria de las especies utilizadas todavia existe una inadecuada seleccion del
sitio, persisten malos manejos en el vivero, hay una baja calidad de la semilla o
aparecen plagas no contempladas inicialmente. entre otros. Asi como descuido

en el mantenimiento de las piantaciones en los primeros anos.

En la actualidad, como alternativa se esta impulsando el uso de especies
nativas maderables para reforestacion (CATIE 1989, MIRENEM 1989), por lo que
se estimula las investigaciones tanto autoecologicas como silviculturales basicas.
Esto se ha impulsado con el fin de subsanar el conocimiento casi nulo que se
tiene de estas (Nichols y Gonzalez 1991: Asociacion Costarricense para el Estudio

de Especies Forestales Nativas 1992



Sin embargo, debido a la pérdida de habitat por deforestacion y sobre-
explotacion de los bosques de Costa Rica (casi siempre, los arboles maderables
se explotan sin tomar en cuenta ningun criterio ecolégico), las poblaciones de
muchas especies maderables se reducen drasticamente al punto de encontrarse

en la categoria de amenazadas o en peligro de extincion (Jiménez 1993)

Por lo tanto, es urgente realizar el maximo esfuerzo para estudiar los
diferentes aspectos de Ia vegetacion y las especies forestales de los remanentes
de bosques naturales que quedan en el pais. La deforestacion en Costa Rica ha
alcanzado niveles tales que alrededor del 70% del territorio se encuentra
desprovisto de bosques primarios, 1os que en su mayoria se localizan en las areas
protegidas (CONIF 1993). Mas del 90% de los productos forestales se extraen en

Costa Rica del bosque natural (Fournier 1985).

E. uxpanapensis D. Lorence (Rubiaceae) o “madrono’ (otros miembros de
la familia Rubiacaea, también se conocen como madrofios) es extraida para ser
usada como madera de cuadro, postes y otros (Mora 1995)* y se ha encontrado
en el sur de Mexico y en Costa Rica (Burger y Taylor 1993; Instituto Nacional de
Biodiversidad Missouri Botanical Garden 1995). Esta es una especie con potencial

maderable. cuenta con fustes rectos de grandes dimensiones y ramificacion alta

« Mora. V. Reserva Biologica Alberto Manuel Brenes. San Ramén Costa Rica.

Enero 1995 Comunicacion personal



Por ser E. uxpanapensis emergente del dosel en el bosque pluvial
premontano de la Reserva Biologica Alberto Manuel Brenes (REBAMB), ha sido
tan poco estudiada, que ni siquiera existia una descripcion de sus frutos (Burger y

Taylor 1993) y por lo tanto de sus semilias.

La REBAMB es parte de la vertiente Atlantica de la Cordillera de Tilaran,
Costa Rica, geologicamente pertenece al grupo Aguacate, se caracteriza por ser
una zona montafiosa, de pendientes abruptas donde los rios (como san Lorenzo y
sus afluentes: San Lorencito, Palmital y Jamaical) han formado profundos
canones (Vargas 1991). La zona central presenta una topografia de lomas

aisladas entre cadenas de montarias.

El bosque denso de la REBAMB intercepta las corrientes de vientos
humedos que llegan de barlovento y provocan una intensa precipitacion pluvial.
Ademas el aire ascendente lleva un rozamiento superficial sobre la vegetacion y
origina la formacion de estratos y estratocimulos los que producen lluvias débiles,
lloviznas y nieblas (Vargas 1991). Estas condiciones y otras como la temperatura,
humedad relativa, suelos de origen volcanico provocan que la REBAMB sea una
zona de alta biodiversidad. Ortiz (1991) sefiala que se han registrado 559
especies de flora, 233 de avifauna, 57 de mastofauna, 25 de herpetofauna, 274 de
mariposas. Ademas se han clasificado especies de flora nuevas como Passiflora
tica. Coccoloba liportizii Ocotea morae, Ticodendrom icognitum, el género

Povedadaphne (Burger 1991) y la familia Ticondendraceae.



~z=mas los bosques de la REBAMB poseen una mezcla interesante de especies

- .= pertenecen a las zonas bajas y altas de Costa Rica (Burger 1991).

Esta investigacion pretende aportar aspectos de la autoecolgia de E
wxpanapensis en un bosque pluvial premontano de la Reserva Biologica Alberto
Manuel Brenes, con el fin de contar con bases para que se pueda iniciar ensayos
con esta. como una alternativa mas silvicultural para el pais. Los objetivos de esta

~vestigacion fueron:

Determinar la estructura de poblacion de E. uxpanapensis en dos hectareas de
bosque pluvial premontano.
~ Zstudiar los danos (herbivoria, presencia de hongos, dafos mecanicos vy

~umero de yemas dafiadas) y epifilia en plantulas de acuerdo a su altura.

s

~estigar la distribucion espacial de plantulas y juveniles en relacion con los
arbolies padres.

- ~.estigar el comportamiento fenolégico de |la especie en cuanto a caida de
‘2 aje. brotes foliares, floracién y fructificacion

= CZontribuir en la descripcion de sus frutos y semillas.



REVISION DE LITERATURA

A. Importancia de los estudios autoecolégicos de especies forestales

nativas.

Costa Rica tiene una buena reputacion internacional de pais interesado en
conservacion, sin embargo, tiene la tasa mas alta de deforestacion en América
Central (Leonard 1987). La Direccion General Forestal declaré que Costa Rica
tiene solo un 29% en cubierta boscosa (Comision Nacional de Investigacion y

Desarrollo Forestal 1993: Butterfield 1994).

Mas recientemente el Centro de Estudios para el Desarrollo Sostenible
CIEDES), mediante tecnologia satelital, metodologias de levantamiento. control
ce calidad reproducibles y comprobacion de campo estimé que Costa Rica posee
Jna cobertura total forestal de 40% del territorio. aunque un 8.7% del territorio no
cudo ser interpretado por cobertura de nubes (CCT-CIEDES-CI/FONAFIFO 1998).
=stos analisis Iincluyeron cobertura de bosques primarios, secundarios vy
olantaciones forestales y se reconocié que el estudio tenia deficiencias ya que
zxistieron errores de clasificacion principalmente con los sistemas agroforestales
ce café (CCT-CIEDES-CI/FONAFIFO 1998) y probablemente silvopastoriles como

|aul y pastos.



Una limitacion del uso de especies nativas en reforestacion es que su
informacion, se limita a aspectos botanicos y dendrolégicos (Allen 1956;
Pennington y Sarukhan 1968; Holdridge y Poveda 1975; Zamora 1989). no asi al
conocimiento autoecolégico. En la mayoria de especies tropicales existe
desconocimiento de patrones de distribucion y comportamiento de poblaciones en
el bosque. asi como de la biologia de la reproduccion, comportamiento sucesional

y estructura vertical (Vilchez 1993).

B. Descripcion de E. uxpanapensis.

La familia Rubiaceae esta constituida por arboles, arbustos, lianas lefiosas
e hierbas, y esta representada por 450 a 500 géneros y cerca de 6000 a 6500
especies ampliamente distribuidas en regiones subtropicales y tropicales: algunas

existen en regiones templadas (Niembro Rocas 19892).

El género Elaeagia esta distribuido en México, América Central. América
del Sur tropical y Cuba (Woodson y Schery 1980; Burger y Taylor 1993).
Especies de este genero son: E. alterniramosa. E. arborea. E. asperula, E
auriculata. E barbata. E brasiliensis. E cuatrecasasi. E cubensis. E
ecuadorensis. E. glomiflora, E. grandis. E. pastoensis. E. karsteni. E. laxiflora. E
magniflora. E. maguirei. E mariae. E. microcarpa. E. mollis. E multinervia.
E.myriantha. E nitidifolia. E obovata. E ruiz-teranii E subspicata. E utilis

tAndersson 1992) y E. uxpanapensis



E. uxpanapensis se ha encontrado en Costa Rica, en la Cordillera de
Tilaran, en el valle del rio Pefias Blancas, en la Reserva Forestal de San Ramoén
(Goémez Laurito 12065 CR) (Burger y Taylor 1993), en la provincia de Alajuela, en
la Cordillera de Talamanca (Chacén A. 252), Parque Nacional Braulio Carrillo
(Boyle B. 1315) y en la Cordillera de Guanacaste (Penneys D. 570) (Instituto
Nacional de Biodiversidgd y Missouri Botanical Garden 1995). Mas
recientemente, el madrofio se observé en el bosque nuboso de la cuenca superior
del rio Cataratas y en la Reserva Los Alpes localizada a 2 km. del cacerio de
Bureal de Piedades Sur de San Ramoén. Esta especie también se localizo al sur de

México (Burger y Taylor 1993).

Burger y Taylor (1993) senalan que E. uxpanapensis tiene racimos de
flores opuestos subsesiles a lo largo de las ramas de inflorescencias, las flores
muy pequenas y los rudimentos seminales biloculares con placentas nacidas en el
septo. El gran tamafio de los arboles, las ramitas jovenes aplanadas y el domacio
ocasional a lo largo de la vena media son caracteristicas adicionales. Cuando fue
descubierto en Costa Rica se creia que los especimenes estaban relacionados
con Harszewicsia schwackei Schum, de Sur América. Burger y Taylor (1993)
describen a esta especie asi:

Peciolos de 3 a 9 cm de grosor, aplanados en estado temprano, glabros y

cilindricos al principio.
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C. Fenologia
La fenologia sirve para identificar patrones en las plantas que puedan
~epresentar sindromes adaptativos, y brindan una unidad de analisis como
contexto para la organizacion de la informacion (Newstrom, Frankie y Baker
1994). Las tres formas principales de clasificacion para describir los patrones
‘enologicos tropicales son:
1 La que se basa en fecha o estacion y fue importada de la fenologia de zona
templada (Croat 1975).
2 La clasificacion de fenologia de floracion especificamente para el tropico es la
propuesta por Gentry (1974).
3 La clasificacion basada en duracion, que se utiliza en discusiones del

comportamiento del forrajeo de polinizadores y la biologia reproductiva

(Newstrom, Frankie y Baker 1994).

Los periodos fenolégicos, en los tropicos humedos son largos y
frecuentemente no son anuales (Newstrom, Frankie y Baker 1994). Estos autores
proponen una clasificacion basica de patrones de floracion: continuo (floraciéon
con periodo cortos esporadicos durante el ano), subanual (floracidon con mas de
un ciclo por ano). anual (solamente un ciclo mayor por afo) y supra-anual (un ciclo
por mas de un afo). Por existir periodos fenologicos supranuales es que
Newstrom. Frankie y Baker (1994) proponen hacer estudios de la fenologia

tropical. de por lo menos cinco afos de duracion.



En cuanto a la floracion Newstrom Frankie y Baker (1994) apuntan tres
zspectos diferentes caracterizan los patrones de floracion en los tropicos
=.medos:

Los episodios de floracion ocurren en cualquier momento del afo.

Z Tanto los patrones de floracion como los intervalos de no floracion varian

Wi

-andemente en duracion y

Z Enla especies tropicales varian en el numero de ciclos por ano.

Ortiz y Fournier (1983) anaden que la formacion de flores no parece ser
s"ectada en forma significativa por la precipitacion, en las especies del estrato
superior del bosque de Cataratitas. Otros autores sefialan que mas bien existe
-na tendencia, en la mayoria de las especies tropicales a alcanzar la mayor
oroduccion de floracion en la epoca seca y en el veranillo, periodos en que los
cias son mas largos y menos nubosos (Frankie et al. 1974; Fournier 1976;
Fournier y Herrera de Fournier 1986: Ortiz y Fournier 1983; Cespedes 1991). La
floracion, generalmente coincide con la mayor caida del follaje, el menor
crecimiento vegetativo, y la epoca de mayor estrés hidrico (Frankie et al. 1974

Fournier y Herrera de Fournier 1986:; Céspedes 1991).

Ortiz y Fournier (1983) encontraron que la temperatura y la precipitacion no

influyen significativamente en el proceso de fructificacion.



S - =mbargo, se observd una estrategia entre la péerdida de hojas y la fructificacion
.= puede ser una respuesta a la competencia por los agentes de dispersiéon
~owe y Smallwood 1982; Ortiz y Fournier 1983; Kinnaird 1992) o por la
«znapllidad de las semillas. En los bosques tropicales la mayoria de las especies
2 soersadas por viento, tienen frutos que se abren y liberan semillas, cuando la
—zyoria de los arboles estan desprovistos de hojas (Janzen 1967, Croat 1969,

smythe 1970; Foster 1982; Howe y Smallwood 1982; Lieberman 1982 y Putz

e
o

)

Foster y Brokaw (1982) en Barro Colorado, Panama, encontraron un patron
zzneral de fructificacion del bosque. con dos periodos durante los cuales la
z:iseminacion maxima de semillas fue mucho mayor que en el resto del ano, como
:2 describe a continuacion:

Un pico amplio de fructificacion desde marzo hasta junio, seguido de una leve
depresion en julio y agosto.
Un pico estrecho en setiembre y octubre, seguido de un bajo prolongado

desde noviembre hasta febrero.

En la fenologia vegetativa tropical se observé que la produccion de hojas
nuevas de varias especies del sotobosque o dosel. ocurre durante los primeros
meses de la época humeda (Fournier 1976; Fournier y Herrera de Fournier 1986:

Rundel y Becker 1987: Bullock y Solis Magallanes 1990; Céspedes 1991)



-70s autores encontraron una correlacion estrecha entre la brotadura y la
c-ecipitacion (Foster 1982; Hitry 1980), y la temperatura en los tres estratos del
zzsque de Cataratitas, San Ramon, Costa Rica (Ortiz y Fournier 1983). Ademas,
_rtiz y Fournier (1983) encontraron que la precipitacion y temperatura tenian
zz-relacion significativa con caida de follaje de especies arboreas de tres estratos

2= posque (Ortiz y Fournier 1983).

Se sabe que las caracteristicas fenoldgicas de los bosques tropicales
-~.medos es de gran importancia para comprender los recursos de ofras
coblaciones o comunidades y para el aprovechamiento racional de las
ccmunidades forestales, tan diversas en estructura, composicion floristica y
comportamiento fenoldgico (Ortiz y Fournier 1983; Bullock y Solis Magallanes
1990; Newstrom, Frankie y Baker 1994). Sin embargo, los estudios de la
‘znologia tropical tienden a ser imprecisos porque se retrasaron debido a la
carencia de términos y métodos estandarizados (Newstrom, Frankie y Baker

“S04).

Los estudios fenoldgicos permiten comprender mejor las respuestas de las
comunidades forestales a su ambiente fisico (Rathcke y Lacey 1985 y Bullock y
Solis Magallanes 1990) y bidtico asi como a su misma dinamica (Ortiz y Fournier

1983).



2s bosques tropicales secos, donde el clima muestra una estacionalidad
:-zada. los bosques presentan periodicidad en sus caracteristicas fenologicas,

z.al se refleja en sus fisonomias (Foster 1982; Ortiz y Fournier 1983; Terborgh

2: Levey 1985).

En cambio en los bosques tropicales humedos, donde las variaciones en
‘actores climaticos son menos drasticos y existe poca fluctuacion del
cceriodo, éste parece tener importancia en el comportamiento fenoldgico de las

zecies (Njoku 1963; Frankie et al. 1974; Bullock y Solis Magallanes 1990).

Estructura de poblacién

La estructura de poblacion es la representacion proporcional de las
=-entes etapas del desarrollo de una especie dentro de ella, en un momento
terminado (Finegan 1993). En bosques tropicales, por lo general, es imposible
tablecer la edad de los arboles (Borman y Berlin 1981), por eso la estructura de
blacion se determina clasificando los arboles por su tamafo, normalmente se
iza el diamerto a la altura de pecho (Finegan 1983). En este sentido, se puede
‘acterizar una poblacién vegetal en términos de la distribucion del numero de

widuos por clase (Hurtado 1996).
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En las estructuras de poblaciones es frecuente encontrar que la proporciéon
e plantulas y arboles juveniles con respecto a los adultos es muy elevada, en
2stos casos se describe como una curva en forma de “J” invertida. En estos
casos se considera que la poblacion respectiva se estd rejuveneciendo con

suficientes plantulas para mantenerse (Schroers y Breckle 1997).

Entre los factores que definen las diferentes estructuras de poblaciones de
clantas se pueden mencionar “la teoria del escape”, propuesta por Janzen (1970)
. Connel (1971), la cual expone que ocurre una alta mortalidad de plantulas que
=stén cerca del arbol padre, por depredadores de semillas, herbivoros o

zatégenos.

Otro factor que podria determinar las estructuras de poblaciones de plantas
seria lo concluido por Clark y Clark (1984) en un estudio realizado en La Selva,
~osta Rica, con el arbol Dipteryx panamensis, en el que mencionan que la
~ortalidad de semillas y plantulas puede provocarse por la carencia de luz en
cantidad y calidad y por formacion impredecible de claros, los cuales pueden tener
-n mayor efecto en la distribucion espacial de reclutamientos eventuales en una
zoblacion. También se debe considerar la sensibilidad de los diferentes grupos de

:amanos a los otros factores del medio.






Green et al. (1997) consideran que algunos factores bioticos, como la
depredacion de semillas y plantulas, constituyen el factor que mayormente
determina el reclutamiento de plantulas, y por lo tanto tiene gran efecto en la

estructura de las poblaciones de plantas.

Mientras tanto, Copeland y Moiseff (1997) estudiaron Vouacapoua
americana (Caesalpinaceae), arbol maderable de Guyana Francesa y concluyeron
aue el éxito de regeneracion de plantulas varia de acuerdo a las producciones de
frutos masivas que ocurren periodicamente. Estos autores sefalan que V.
zmericana, tiene como requisitos para alcanzar un reclutamiento efectivo la
noracion del arbol, buena sincronizacion entre el patron de lluvia de semillas,

zctividad de roedores y humedad del suelo.

Otro aspecto que podria afectar la estructura de poblacion es la seleccion
»= habitat, que depende del dispersor, tal como lo sefiala Pulliam (1996). Este
=utor intenta relacionar la seleccion de habitat con la denso-dependencia. De esta
—znera la densidad de poblacion aumenta, mientras que la capacidad de

=:aptacion disminuye igualmente en los habitats ocupados y entre ellos.

Por ofra parte, la capacidad de algunas especies de propagarse

=1=tativamente puede también afectar las estructuras de poblaciones.



Begon y Mortimer (1992) senalan que las especies modulares (especies con
crecimiento indeterminado, segun Begon Harper y Townsend 1990) que tienen la
capacidad de reproducirse clonalmente, llegan a tener una colonia de plantas
fisiologicamente independientes del mismo genotipo, que son potencialmente

competidoras.

Condiciones que intervienen en el reclutamiento de plantulas a partir

de semillas.

El reclutamiento de semillas a plantulas afectan de manera directa la
sstructura de poblacion, ya que define los procesos de semilla a plantula, de
clantula a juvenil y de juvenil a adulto. Antes del reclutamiento de semillas ha
ocurrido la reproduccion sexual que tiene como una de sus ventajas promover la
variabilidad genética. Hamrick y Nasson (1996) citan que los genes pueden
dispersarse durante dos estados del ciclo de las plantas que son: la distribucion

de polen antes de la fertilizacion y la dispersion de frutos o semillas.

La dispersion de frutos o semillas puede ocurrir por animales o por viento,
:2l como lo observaron Foster y Brokaw (1982), en un estudio realizado en Barro
_olorado, Panama. La dispersion por viento es maxima en el periodo de
‘“ansicion de la estacion seca a la lluviosa. Las semillas dispersadas por animales

—aen entre setiembre y octubre, y tienden a germinar de mayo a junio.
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Una de las condiciones que intervienen en el reclutamiento de plantulas es
como lo indica Howe (1990) el comportamiento de esos agentes dispersores de
semillas que determinan los patrones de disfribucién de semillas y definen las
condiciones bajo las cuales las plantulas viven o mueren. Janzen (1970) citado
por Howe (1990) propuso que los frugivoros tropicales ayudan a las semillas o
plantulas a escapar de la destruccion que ambos sufren bajo el arbol padre.
Recientemente los ecdlogos reconocen que el escape de semillas y plantulas, de
depredadores o patdgenos, debajo del arbol padre, es una de varias posibles

ventajas de la dispersion de semillas (Howe y Smallwood 1982).

Otra condicion importante para el reclutamieno de plantulas es la apertura
de claros en el bosque. Muchos, si no la mayoria de los arboles que llegan a
alcanzar el dosel en bosques tropicales humedos y muy humedos, requieren de la
existencia de una apertura en el dosel para que se puedan regenerar (Denslow
1980; Clark y Clark 1987; Vazquez Yanes y Orozco Segovia 1987). Algunos
autores agregan que las especies en regeneracion se distinguen por el tamafio del
claro y el micrositio dentro del claro donde pueden regenerarse (Hartshorn 1978;

~Vhitmore 1974; Denslow 1980; Foster y Brokaw 1982).

Hubbel y Foster (1987) sugieren que las especies intolerantes a la sombra
:enen distribuciones "seniles" (especies con relativa poca regeneracién o pocos

zpoles jovenes por adulto).
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Estas especies deben presentar poca regeneracion durante mucho tiempo,
porque los claros grandes aparecen con mucho menos frecuencia que los claros
pequenos. En cambio, las especies tolerantes a la sombra pueden tener
distribuciones "jovenes", en forma exponencial. Estas ultimas, pueden regenerar
en claros pequenos y sobrevivir por mucho tiempo como jovenes suprimidos en el
sotobosque, consecuentemente deben mostrar una regeneracion continua

(Hubbel 1987).

Ademas, Hubbel y Foster (1987) proponen cuatro patrones de regeneracion
natural:  sol, sol parcial, indiferente y sombra. Aunque existen especies
especialistas de habitat, también hay muchas especies que son generalistas,

como la mayoria en la Isla Barro Colorado en Panama (Hubbel y Foster 1990).

Cuando se estudia la regeneracion natural en los claros es util identificar
os factores ambientales especificos que la afectan. Por ejemplo, los factores que
nfluyen en regeneracion en claros son: intensidad y calidad de luz, competencia
2e raices, pulsos de nutrimentos, textura del suelo y evasion de depredadores o
oatogenos (Fetcher et al. 1987). Al respecto Harper (1982) senala que a pesar de
3 gran cantidad de semillas presentes en el suelo, unicamente unas pocas
zerminan para dar origen a una plantula, y el numero de éstas depende de la
antidad de sitios seguros que ofrezca el ambiente, y que a su vez estimule que la

:=milla germine.



Entre las exigencias de luz para que las semillas germinen estan en un
sxtremo los arboles pioneros, que dependen de las condiciones de alta luz en
sitios talados o en claros naturales muy grandes. Estos comparten un sindrome
Je caracteristicas, como la produccién de numerosas semillas pequefas,
crecimiento muy rapido, y una longevidad relativamente corta (Fetcher et al.
*887). En el otro extremo estan diferentes categorias de arboles no pioneros del
cosque maduro, que dependen de los requerimientos de luz y de la apertura de

2s claros.

En el trépico los claros ademas pueden formarse a partir de incendios
‘orestales naturales, huracanes, deslizamientos, avalanchas, tormentas eléctricas,
caidas de ramas del dosel y caida de arboles, entre otros. Vazquez Yanes y
Orozco Segovia (1987) indican que los claros pequefios y medianos favorecen el
desarrollo de los componentes del tapete de plantulas ya establecidas o de los
arboles pequefos, mientras que los claros grandes son favorables a aquellas
olantas pioneras cuyo desarrollo se inicia a partir de las semillas presentes en el

suelo.

Los procesos denso-dependientes tambien son importantes en el
reclutamiento de las plantulas. Hubbel (1987) indica que en estos procesos puede
Jarse la depredacion por insectos o patogenos en semillas y plantulas, la
competencia entre hijos alrededor de la madre, competencia por luz con las lianas

los hemi-epifitos. competencia por la falta de polinizadores o agentes de
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“spersion de semillas, o reproduccion retrasada o episodica.  También
2 stribuciones de edad/tamafio que no sean estables (p.e., condiciones de
desequilibrio durante la historia reciente de colonizacion de un area especifica

Jentro del bosque (Hubbel 1987).

Propagacion vegetativa

Ademas de la reproduccion sexual, muchas plantas tienen la habilidad de
oropagarse asexualmente por crecimiento clonal (Harper 1982) y de esta manera
:ambién, la estructura de poblacién puede verse afectada. Las plantas que se
~eproducen vegetativamente o clonalmente lo pueden hacer por tallos rastreros,
zstolones, rizomas, raices (Harada, Kawano e Iwasa 1997), arboles caidos o

-amas desprendidas.

Las plantas clonales permanecen unidas a la planta madre y, cuando ya
nan desarrollado raices y se separan, conforman unidades potencialmente
ndependientes a las que Alpert (1996) denomina ramets. Asi el ramet es la
unidad de crecimiento clonal, o médulo que puede seguir frecuentemente una
existencia independiente de la planta madre y ademas es una unidad efectiva que
puede ser facilmente contadas en el campo (Harper 1977). Los ramets se pueden
distinguir por variaciones en morfologia y otras caracteristicas fenotipicas o por

examen directo entre sus conexiones (Falinska 1995).
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Muchas plantas clonales también pueden reproducirse sexualmente, por
produccidn de semillas (Cook 1983), y cuando ésto ocurre sus plantulas tendran
los genotipos de sus padres debido a la recombinacion genética. En contraste,
los ramets tienen el mismo genotipo de su “padre” (Harada et al. 1997). Sin
embargo, los clones pueden ser distinguidos con mayor efectividad si se usan

marcadores como aloenzimas y ADN mitocondrial (Harada et al. 1997).

La plasticidad como caracteristica en el crecimiento de plantas clonales,
también llamada plasticidad morfologica, es considerada importante para Ia

eficiencia de obtencion de recursos (Streitwolf-Engel et al. 1997).

En la zona templada de América se encuentran los arboles conocidos como
alamos o Populus tremuloides y P. grandidentata, que se reproducen
vegetativamente al formar grandes clones. Estos clones son iniciados por el
establecimiento de una plantula (un genete), que desarrolla su sistema radicular.
Después de dos afnos, unas estructuras o “chupones” (ramets potenciales)
emergen del sistema radicular, y reciben carbohidratos y hormonas del clon vy,
pueden llegar a ser mas de 100 (Barnes 1969). Cuando algunos de estos
chupones logran establecerse, las raices que los comunican con el clon se
pudren y se produce un ramet o arbol (Barnes, 1969). Este sistema de
reproduccion vegetativa de los Populus ha sido extensamente estudiado (Barnes

1966, Barnes 1969. Churchill 1964 et al.. Mitton v Grant 1980 Sakai v Sharik



1988). Este sistema de raices y ramets de estas especies son oportunisticas, y

crecen en claros hechos por el ser humano o la naturaleza (Mitton y Grant 1980).

Otros géneros que producen ramets son Ophioglossum, Pteridium,
Equisetum, Carex, Rhus, Cornus y Prunus, a partir de brotes de partes

subterraneas (Barnes 1966). Es también frecuente en especies del género Citrus.

En zonas tropicales también se han observado la propagacion vegetativa
en algunas de las especies, por medio de la caida de arboles y ramas
desprendidas que después producen ramets. La caida de ramas y arboles
desprendidas son procesos mas bien frecuentes y forman parte de la dinamica de
los bosques tropicales lluviosos. Van der Meer y Bongers (1996) han estudiado
los patrones de caida de arboles ( diametro superior a 10 cm, en una parcela de
12 ha) y de ramas en un bosque lluvioso de Guyana Francesa y determinaron que
de los 6314 arboles en pie, el 1.5% habian caido y un 1.3% habian perdido al

menos una rama, en un ano.

Varios investigadores han comunicado la regeneracion natural que ocurre
en E. pastoensis, en Colombia, a partir de tocones, troncos caidos producto de la
‘ala o volcamiento, y de ramas caidas por quiebra o corte (Martinez et al. 1990

citado por Botina 1993).



Por su parte, Schoers et al. (1996) observaron esta propagacion en E. auriculata 'y
por ultimo, Brenes y Di Stéfano (1996-1997) informaron lo mismo en E.

uxpanapensis, ambas en la Reserva Biologica Alberto Manuel Brenes, Costa Rica.

Gartner (1989), observo en tierras bajas y lluviosas, en La Selva, Costa
Rica, que mas del 40% de la muestra estudiada de especies de Piper se habian

propagado vegetativamente por ramas quebradas y clavadas al suelo.

Botina (1990) observé otra forma de propagacion vegetativa que ocurre
cuando las ramas inferiores de E. pastoensis tienden a formar raices caulinares,
que al entrar en contacto con el suelo, permiten a esas ramificaciones continuar
su desarrollo independiente de la planta madre. Mejia (1981) detectd este tipo de
propagacion en E. pastoensis. Asi se produce una efectiva y rapida propagacion
en el medio natural que asegura la supervivencia de las poblaciones naturales

(Zanoni 1975; Wong y Jones 1986).

En el Alto Montclar Colombia, y en la Sede de Occidente, Universidad de
Costa Rica se simuld artificialmente reproduccion asexual por estacas con éxito
an E. pastoensis y E. uxpanapensis, respectivamente (Botina 1993; Brenes y Di

Stefano 1996-1997)
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La propagacion vegetativa también puede ocurrir a partir de partir de
fragmentos de cotiledones como lo comunicaron para la Isla Barro Colorado,
Harms et al. (1997) en Gustavia superba (Lecythidaceae) arbol de 10-20 m, y
Dalling (datos sin publicar, citado por Harms et al. 1997) Tontelea richardii

(Hippocrateaceae) liana en Barro Colorado.

Factores que intervienen en la germinacion de las semillas

Las semillas de algunos arboles tropicales pioneros requieren para
germinar condiciones de alta luz, o una alta razon rojo/infrarojo, o temperatura
elevada (Vazquez-Yanes y Orozco Segovia 1985; Fetcher ef al 1987). No
obstante, Clark y Clark (1987) mencionan que muchas especies germinan en
condiciones de sotobosque, aunque posteriormente sufran una alta mortalidad.
Otro factor que puede inducir la germinacion es el fotocontrol mediado por el
fitocromo, y la fotoreversibilidad del pigmento entre la forma activa e inactiva.
Algunos estudios muestran que se requieren irradiaciones de luz directa de varias
horas durante mas de un dia, para desencadenar la reaccion de la germinaciéon

(Vazquez Yanes y Orozco Segovia 1987).

Foster (1982) sefala como otra condicion para la germinacion, el
establecimiento temprano de las semillas en los claros, durante la estacién

Juviosa.



En Barro Colorado, aunque se encontraron dos temporadas de caidas de frutos,
se observo solo un pico de germinacion de semillas, a principios de la estacién
lluviosa. Las semillas que caen desde setiembre hasta febrero, permanecen en

latencia (Garwood 1989).

Otro factor que interviene en la germinacién es la distribucién espacial de la
lluvia de semillas, que no es al azar, sino que responde mas bien a la actividad de
forrajeo y preferencia de habitat de dispersores en La Selva, Costa Rica. Esto a
su vez tiene implicaciones para la evolucion de aquellos caracteres que en frutos y
semillas promueven la supervivencia y establecimiento de semillas bajo ciertas

condiciones ambientales (Loiselle et al. 1996).

Por su parte, Vazquez Yanes y Orozco Segovia (1987) agregan que la falta
de una estacién con deficiencia hidrica en sitios lluviosos tropicales, determina las
propiedades fisiolégicas y estructurales de las semillas de las especies que

forman la selva.

Las semillas son estructuras ricas en reservas y constituyen recursos
alimenticios de primera calidad para los herbivoros. Por esto antes de ser
diseminadas, las semillas estan sometidas a una intensa presion de depredacion

que imposibilitan su germinacion, ya que reducen drasticamente su numero.






Se encontré que la media de germinacion en especies tropicales es de 10.7
meses y en especies de bosques templados de 88.8 meses, aunque la variacion
entre especies es enorme. Ademas, hay grandes variaciones en la velocidad y

tiempo de germinacion a nivel intra-interespecifico.

La germinacion de las semillas puede estar dada por su orientaciéon en el
suelo (Vazquez Yanes y Orozco Segovia 1987), la cantidad de capa organica vy
de plantulas, efectos a largo plazo de luz y temperatura del suelo, iones y

compuestos organicos y efectos de microorganismo, artrépodos y raices.

En ensayos realizados de propagacion de E. pastoensis (barniz) en
Colombia, se colocaron semillas a germinar sobre el piso del habitat de la especie
y en papel toalla humedo a condiciones de Palmira-Valle. No obstante, los
intentos de propagacion sexual del barniz fracasaron por razones no establecidas

(Botina 1990).



MATERIALES Y METODOS

1. DESCRIPCION DEL SITIO

El trabajo se llevd a cabo de marzo de 1994 a marzo de 1998, en la Reserva
Biologica Alberto Manuel Brenes (REBAMB) (conocida antes como Reserva Forestal
de San Ramén), San Ramoén, Alajuela, Costa Rica, con una extension de 7800 ha y

ubicada en las coordenadas 84°40' N a 84° 35'; 10° 15' S a 10° 10' (Fig. 1).

Datos de la estacion meteorolégica mas cercana a la REBAMB, Buena Vista,
altitud de 900 msnm, a 13 km del area de estudio, revela datos de 10 afios de
precipitacion promedio anual de 3500 mm, humedad relativa de 90% y temperatura
promedio anual de 21 C (Fig. 2) (Instituto Meteorolégico Nacional 1993). La
REBAMB comprende las zonas de vida: bosque pluvial montano bajo y bosque
pluvial premontano y, las transiciones bosque muy humedo tropical transicion a
premontano y el bosque muy humedo premontano transicion a pluvial, de acuerdo al
Mapa Ecologico de Costa Rica, segun el sistema de clasificacién de zonas de vida de
Holdridge 1978 (Bolafios y Watson 1993). La REBAMB tiene altitudes que oscilan

entre los 850y 1500 m.s.n.m.
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Las dos parcelas de 1 ha (en las que se realizo el muestreo para el analisis de
suelo, el estudio de estructura de poblacion, dafos de plantulas, distribucion de
plantulas y juveniles en relacion con arboles padres) y los 15 arboles observados en
fenologia estaban ubicados a una distancia no mayor a 1 km de la Estacién

Bioldgica, de la REBAMB (Fig.1).

La parcela 1 se encuentra hacia el suroeste y la parcela 2 al noroeste de Ila
Estacion Bioldgica en la cuenca del Rio San Lorencito (Fig. 1). Ambas parcelas

fueron seleccionadas debido a la presencia de |la especie en estudio.

El area de estudio se clasifica dentro del bosque pluvial premontano (Bolafios
y Watson 1993). Las temperaturas maximas y minimas absolutas oscilan entre 35 C

y 14 C (Rémich et al. 1996). Esta area se ubica de 850 a 900 m.s.n.m.

La Fig. 3, muestra los datos de precipitacion, luz y temperatura, que fueron
tomados en los alrededores de la Estacion Biologica de la REBAMB, que es un sitio
despejado de copas de arboles, durante 1996 (Tinn y Stegemman, comunicacion
personal). En la Fig. 3 se puede observar que los meses mas secos son febrero,

marzo y abril y los meses mas lluviosos son de julio a noviembre.

Tinn, H. y Stegemman, ! Unversidad de Bielfield, Alemania. 1997. Comunicacion
personal.
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Fig. 2. Temperatura (C), humedad relativa (%) y precipitacion (mm) promedio
de 10 afios de la Estacion Meteoroldgica Bella Vista, La Balsa, San
Ramon, Costa Rica. Total en precipitacion 3500 mm.
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Fig. 3. Temperatura (C), precipitacion (mm)y luz (mol m? d") promedio de la
REBAMB. Total en precipitacion 5320 mm. 1996.
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2. METODOLOGIA

A. Suelos

Se realizé una caracterizacidon general de los suelos mediante muestreo
compuesto, en las dos parcelas de 1 ha cada una, divididas en subparcelas de 10 X
10 m. Para el muestreo compuesto se eligieron 10 subparcelas al azar, de cada
parcela. En cada subparcela se ubico el centro, del cual se midid una distancia de
dos metros en direccion a los cuatro puntos cardinales, de donde se extrajo suelo con
un barreno de 5 cm de diametro, y a una profundidad de 15 cm. Luego las muestras
de suelos se homogeneizaron y por cuarteo se disminuyeron hasta 0.5 kg (Bertsch,
1995) y fueron enviadas al Centro de Investigaciones Agronémicas, de la Universidad

de Costa Rica, para el analisis quimico, retencion de humedad y analisis de textura.

También se anotaron las pendientes correspondientes en cada una de las

subparcelas y las quebradas intermitentes.

B. Estructura de poblacion de E. uxpanapensis

Para el estudio de la estructura de poblacion se seleccionaron dos areas de
bosque donde existen individuos de E. uxpanapensis (Reg. No.58474 USJ) De estas
areas se demarcaron las dos parcelas, donde se registraron todos los ejes, desde
plantulas hasta arboles adultos. En este estudio se denominaron ejes a los individuos

0 a los ramets, debido a que no fue posible distinguir entre ellos.



Se utilizaron las siguientes categorias diamétricas y alturas de plantas: mayor
de 10 cm de DAP, de 5 - 9,9 cm de DAP, menor de 5 cm de DAP y mayor de 1,5 m
altura y por ultimo igual o menor de 1,5 m altura. Se consideraron como plantulas
aquelios ejes menores de 1.5 m de altura, juveniles los que median mas de 1.5 m de
altura con diametros hasta 9.99 cm de DAP y adultos los mayores o iguales de 10 cm

de DAP.

De cada arbol adulto y juvenil se anoté el nimero de individuo, nimero de
parcela, altura, DAP, altura de gambas, largo y ancho de copa y se ubico en el mapa,
el cual se referencié con coordenadas Lambert. Esta ubicacion se realizo gracias al
apoyo de la Escuela de Geografia, Universidad de Costa Rica. A los ejes menores de
1.50 m de altura, se les registré nimero de individuo, niumero de parcela, altura (a
veces correspondié mas bien a la longitud) y diametro de la base (DAB). También se

ubicaron los troncos caidos y ramas desprendidas de la especie en estudio.

C. Danos y epifilia

Los dafos se observaron en ejes menores a 1.5 m de altura herbivoria (HB)
(hojas comidas por insectos), presencia de hongos (H)(manchas), dafos mecanicos
(DM)(quebraduras, hojas enrolladas por la accion de insectos o0 arafas) en las
laminas foliares y epifilia (EP), con la escala que aparece en el Cuadro 1, asi como

numero de yemas danadas en el eje (YD).



Ll
(811

D. Ramets

Para efectos de este estudio, se considerd “ramets potenciales” a ejes caidos
(que eran desde ramas desprendidas hasta troncos caidos) que tuvieran brotes
aéreos y que le correspondiera un anclaje (o raiz que penetraba en el suelo). Si el
eje caido solo tenia brotes aéreos, pero no tenian anclajes, no se registraron como
ramets potenciales. A estos ramets potenciales se les enumeraron, por ejemplo, 1a,
1b... hasta la letra necesaria y fueron contabilizados como un solo eje, cuando
todavia estaban unidos a la rama o arbol caido. Pero cada letra de cada eje 1a, 1b

fue registrado como ramets potenciales.

A los ramets también se les midié |a altura, DAP o DAB, segun correspondiera,
HB, H, EP, DM, YD, numero de anclajes (NA), longitud de la rama, tres diametros de
la rama: principio, medio y final (D1, D2, D3) y numero de brotes de raices. Las
medidas de los tres diametros de las ramas desprendidas y de su longitud luego
fueron utilizados para calcular volumenes de conos truncados y para correlacionarlos
linealmente con el numero de ramets, asi como con el numero de anclajes, presentes

en cada rama.

A las ramas desprendidas sin ramets, se le registré el nimero de brotes de

raices y numero de brotes aéreos.



E. Distribucion espacial de ejes de E. uxpanapensis.

Con el fin de investigar la distribuciéon de plantulas y juveniles en relacién con
arboles padres se ubicaron todos los ejes de E. uxpanapensis encontrados en las dos
parcelas de 1 ha anteriormente mencionadas, en un mapa a escala, en cada una de
las subparcelas de 10 X 10 m. Posteriormente, se ubicaron con coordenadas

Lambert en la hoja topografica San Lorenzo y el programa SURFER.

Se estimé el patron de distribucion de todos los ejes encontrados > 5 cm de
DAP, en las dos parcelas (parcela 1, n: 15 y parcela 2, n: 18), comparando con la
distancia al eje mas cercano en ese amplio ambito diametral, de acuerdo a la formula

de Clark y Evans (Krebs 1989).

F. Fenologia

Se estudio una muestra de 15 arboles de E. uxpanapensis, fuera de las
parcelas antes mencionadas, elegidos por orden de aparicion. Se enumerd cada
individuo, con placas de aluminio. A cada arbol se le evaluo las etapas fenologicas
de: caida de follaje, aparicion de brotes foliares, floracidn, y fructificacion, con el uso
de binoculares, y desde los mejores angulos posibles. La copa de cada arbol para el
estudio fenolégico fue dividida imaginariamente en cuatro secciones para estimar el

porcentaje de cada etapa fenoldgica.
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Estas observaciones fenologicas se realizaron una vez por mes y de acuerdo a la

metodologia propuesta por Fournier (1974), como se resume en Cuadro 1.

Se calcularon correlaciones lineales con datos climatolégicos promedio de 10
anos de Bella Vista de precipitacion, humedad relativa y temperatura con caida de

follaje, aparicion de brotes foliares, floracion y fructificacion.

G. Frutos

Los frutos de E. uxpanapensis crecen generalmente de la parte media a la
superior de la copa, por lo que fue necesario utilizar equipo para escalar arboles
marcas PETZL (Modelo BO7R, francés) y REI (estadounidense) y donado por IDEA

WILD FUND.

Los frutos se recolectaron de tres arboles con DAP superior a 30 cm, a una
altura promedio de 27 m, durante el dltimo periodo de fructificacion observado en este
estudio, con intervalos promedio a 20 dias, del 21 de agosto al 11 de diciembre,
cuando se detectaron los frutos con las primeras dehiscencias. Los frutos se
muestrearon donde el escalador pudo alcanzarlos. En uno de estos arboles se
construyd una plataforma a 25 m de altura, que permiti®6 una observacion mas

cuidadosa de la transicion de floracion a fructificacion, asi como la colecta de frutos.

En cada una de las cinco colectas de frutos, se seleccionaron aleatoriamente
200 para medir su longitud y ancho con Vernier y obtener su peso fresco en balanza

analitica.



Otros 200 frutos de cada recolecta, se observaron al estereoscopio, para
determinar el porcentaje de dano, para lo que se establecio una escala determinada
por la presencia, a lo que se denominé “"agujeros de entrada" (agujeros hechos por
gorgojos probablemente para ovopositar, Janson 1988)*. La escala fue: 1 a

4(agujeros de entrada): 1-25%; 5 a 8: 26-50%; 9 a 12: 51-75%; > 12: 75- 100%.



Cuadro 1
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Escala con su porcentaje respectivo para las etapas fenologicas: caida de
Follaje (CF), brotes foliares (Br), floracién (Fl) y Fructificacion (Fr)
(Fournier 1974). Ademas esta escala fue empleada en herbivoria (HB),
hongos (H), epifilia (EP), danos mecanicos (DM), en plantulas (menores
1.5 m de altura) en frutos de E. uxpanapensis. Marzo 1994- marzo 1998,
REBAMB.

~ Escala Porcentaje de Presencia del Fenémeno |
E_ Sk e N e e Y
; 26-50 |

— 3 , _ 51—75 |

76-100
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RESULTADOS

A. Analisis de Suelos

En general los suelos de las parcelas 1y 2 se encuentran entre los 850 y

875 msnm, con micropendientes entre 1 a 44 grados.

Como se observa en el Cuadro 2 el K y la acidez tienen un valor en la
parcela 1, que casi duplica el valor en la parcela 2, mientars que el Zn, es casi

cuatro veces mayor. En cuanto a las caracteristicas fisicas y quimicas (Cuadros

2, 3 y 4) tienen valores parecidos.

Cuadro 2. Analisis de suelo a 15 cm de profundidad de las parcelas 1y 2 en la
REBAMB. 1998.

pH cmol(+)L ma/L
dentificacion de la Muestral H20 Ca Mg K Acidez CICE| P Cu__Fe Mn_ Zn |N(%)
Parcela 1 50B |2Z4B[(0 7B 0.14B | 1.4M [4 B4B]|2 18| 17.0M [264A] 22 SM |4 EM|0.73
Parcela 2 528 |23B[0.78|024M| 0.8M |4.04B|2 78] 13.M |165A| 22 8M[0.68[0.78
B: bajo
M: medio
A: alto

De acuerdo a caracteristicas agronomicas del Centro de Investigaciones Agrondmicas, Universidad
de Costa Rica.

Cuadro 3. Retencion de humedad de suelos a 15 cm de profundidad en las
parcelas 1y 2. REBAMB, 1998.

~ Identificacion Capacidadde |  Marchitez Retencion de
Campo |  Permanente . Humedad
Parcela 1 41.25 _ 26 55 14.70

Parcela2 | 4535 i 27.30 [ 18.05
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Cuadro 4. Analisis de textura, en las parcela 1y 2 de la REBAMB. 1998.

Arcilla (%) | Nombre
| — S | S —le————— e T = Ll __-l-e_Xtural_
. Parcela1 71.00 I 19.00 10.00 ' Franco
— | Arenoso

Parcela 2 o0 | —1o00 = |+ - 5.00 ™ Franco |
! | Arenoso

| Identificacion | Arena (%) | Limo (%)

B. Estructura de la Poblacién

Se encontré6 una densidad total media de 1.15 y 092 ejes de E.
uxpanapensis, por cada 100 m? en las parcelas 1y 2 respectivamente, para todas
las clases diametrales. La Fig. 4 contiene las densidades de las dos parcelas, las
cuales son muy parecidas y aumentan casi linealmente, al aumentar el area de

muestreo.

Las plantulas(< a 1.5 m de altura) tenian una densidad de 0.69, los
juveniles(> 1.5 m de altura y hasta 9.99 cm de DAP) de 0.34 y los adultos(>= a 10
cm de DAP) de 0.12, en la parcela 1. En la parcela 2, la densidad de los ejes
juveniles fue de 0.38, los medios de 0.70 y de los adultos de 0.13. La densidad
de arboles muertos (sélo se encontré troncos caidos) fue de 0.11/ 100 m? en la

parcela 1y de 0.05 en la parcela 2.

Por otra parte, la poblaciéon de E. uxpanapensis tenia una frecuencia total
de plantas de 45% y 39%, en las parcelas 1y 2, respectivamente. La frecuencia

de arboles adultos fue de 7% en la parcela 1 y de 11% en la parcela 2.



Se encontraron ejes desde 1 mm de diametro hasta 1.40 m. La suma del
area basal de los 7 arboles con DAP superior a 10 cm, encontrados en la parcela

1, fue de 3.05 m% ha , y en la parcela 2 con 11 arboles fue de 5.38 m*/ ha.

Como se muestra en la Fig. 5 la mayor cantidad de plantas de E.
uxpanapensis esta comprendida en la clase de altura y diametral menor o igual 1.5
m de altura en las dos parcelas(60.3% y 41.7%), menor cantidad de individuos en
las dos clases diametrales subsiguientes y un incremento en la ultima clase, que

corresponde a los arboles adultos.

En la Fig. 6 se observa que un porcentaje muy alto (parcela 1° 75.1% ,
parcela 2: 85%) de plantulas corresponde a la categoria diamétrica basal de 1 a
10 mm. En la segunda categoria de altura y clase diametral, de 11 a 20 mm los
porcentajes son de 18 y 7.5%, y en la tercera es apenas de 2.8 y 2.5%. En la
categoria de 31 a 40 mm no se encontré ninguna planta. Sin embargo, en la
Gltima categoria, diametros mayores a 41 mm, se observo un porcentaje de 4.2y 5
%. La categoria diamétrica basal de 41 mm tan solo representd un 5.74%, del

total en esa categoria, en las dos poblaciones estudiadas.

En cuanto a la altura de los ejes inferiores a 1.5 m de altura, el 50% miden
entre 0.11 y 0.61 m, 28.4 % entre 062 y 1.03 my 222% entre 1.04 y 1.5. En
general, los ejes observados de E. uxpanapensis median desde 11 cm hasta

alrededor de 45 m de altura.
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E. uxpanapensis presenta gambas de 0.3 m de altura, en ejes de ocho
metros de altura y gambas hasta de cuatro metros, en ejes de unos 45 m. Estos
dos parametros se correlacionaron y resulté r: 0.94, n: 20, p: 0.001**(altamente
significativo). Su fuste es angular, en una seccion transversal no es regular. Tiene
corteza de color pardo-rojiza, desprendible en escamas, sin patron de distribucién
definido. El sistema radicular de un eje de unos 35 m de altura era superficial,

apenas tenia unas tres raices gruesas y el resto eran abundantes y finas.

La estimacion de la cobertura de E. uxpanapensis en arboles juveniles y
adultos fue de 5.40 % en la parcela 1 y de 8.52 % en la dos, en ejes superiores a
10 cm de DAP. La longitud de las copas de los arboles oscilaron entre 2.5 m a 30

(DE: 15.81)y los anchos de 2.6 ma 30 m (DE: 11.10).

En las dos hectareas analizadas, E. uxpanapensis se ubicd tanto en
pendientes suaves como abruptas (1 a 52 grados). La correlacién con categorias
diamétricas y de altura con respecto a la pendiente fue en parcela 1, r 0.18, n:

115, no significativo (ns); parcela 2 r: 0.14, n: 92, ns.

C. Danos y epifilia

En el Cuadro 5 se resumen los dafnos estudiados en las plantulas de E.
uxpanapensis, tanto en severidad, como en los diferentes tipos: herbivoria

hongos y danos mecanicos, asi como la epifilia.
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Se aprecian valores parecidos en ambas parcelas, en ausencia del dafio (0%),
pero en resto de las observaciones realizadas se encontraron diferencias que
oscilaron en décimas hasta valores que casi se duplicaron los dafos, de una

parcela a otra.

Cuadro 5. Porcentaje de plantulas (< 1.5 m de altura) de E. uxpanapensis con
dafos (herbivoria, hongos, dafios mecanicos, y epifilia en las parcela
1(P1,n:70) y parcela 2 (P2, n:38), de febrero 1997 a febrero 1998.
REBAMB, Costa Rica.

SEVERIDAD DEL DANO

0% 1-25% 2660% | 51-75% | 76-100% |

" Parcelas | P1 P2 | P1 P2 |[P1 P2 [Pt P2 |P1T P2 1

‘Herbivoria | 0 0 |408 417 | 428 450 112  83[51 = 42

Hongos | 61 41 [704 500 |143 201 | 11 42[0 125
Dafos 32 77 |612 154 | 162 500|102 154 | 4.1 115
Mecanicos | S e p
Epiflia 347 375 | 489 208 138 126 | 31 2010 0

En general, la mayoria de las plantulas se encontraban danadas. La epifilia
fue menos evidente que los dafos, ya que el 34.7 y 37.5% en las parcelas 1y 2,

de las plantulas observadas, no se encontro epifilia (Cuadro 5).

No se encontro asociacion de la herbivoria con la altura de las plantulas,
tanto en la parcela 1 como en la 2, como se evidencia en el Cuadro 6. Los hongos
si se asociaron significativamente con la altura de las plantulas en la parcela 2,

pero no en la parcela 1.
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Cuadro 6. Correlacion entre danos (herbivoria, hongos, danos mecanicos y
numero de yemas danadas) y epifilia con la altura de plantulas de E.
uxpanapensis (Parcela 1, n: 70; parcela 2, n: 38, 1%) REBAMB, Costa

Rica, 1998.
Danos Herbivoria Hongos # yemas Dafios Epifilia
dafadas Mecanicos
Parcela 1 0.13 ns 0.086 ns 0.643* -0.008 ns 0.39*
Parcela 2 0.27 ns 047~ 0.03 ns 0.18 ns 0.19ns

ns: no significativo
* :significativo 1%

En el Cuadro 6, se puede apreciar que no se encontré asociacion entre
danos mecanicos y la altura de las plantulas. El numero de yemas danadas se
asocio linealmente de manera significativa con la altura de las plantulas, en la
parcela 1, pero no en la dos. La epifilia si se asocié con la altura de las plantulas
en la parcela 1, pero ademas existié una tendencia en la parcela 2. Se observo

herbivoria en las hojas de arboles grandes.

D. Ramets

Durante este estudio se observo el desprendimiento de varias ramas que
cayeron de diferentes arboles de E. uxpanapensis, de los cuales algunos estaban
en la muestra de fenologia, otros dentro de las parcela 1 y 2 y otros que se
observaron en los recorridos por los senderos de la REBAMB. Estas ramas
posteriormente produjeron brotes aéreos y posteriormente brotes radiculares, que

produjeron los ramets.
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Al inicio del estudio se pudo observar que varias semanas después del
desprendimiento de una rama, nacian brotes aéreos (Fig. 7a. y b.) y después de
nueve meses ya habian brotes radicales (rama caida en abril de 1994, tenia
raices en febrero de 1995). En la Fig. 8 se puede observar una rama desprendida
ya con raices e incluso anclajes. En la parcela dos, se desprendieron tres ramas,
provenientes de los ejes 47(35 brotes aéreos), 60 (70 brotes )y 83 (200 brotes) y
que adan no tenian brotes radiculares. Con la caida de las ramas se provocé la

apertura de claros en el bosque de hasta unos 20 m de radio.

También se pudo observar que varios arboles de hasta 37 m de longitud
produjeron ramets, ya que al caer sus fustes produjeron retofios aéreos y meses
después, radiculares. Ademas se observo que de los 15 arboles del estudio
fenologico, dos cayeron. El primero (arbol #10, con 25 m de altura) fue en julio de
1996, durante el huracan César y el segundo (arbol # 6, 37 m de altura) en

diciembre de ese mismo afo. El arbol 10 retofd en su fuste en marzo de 1997.

Se encontré que muy cerca de los 11 tocones caidos en la parcela 1 y de
los cinco en la parcela 2, existian otros ejes muy cercanos a estos troncos caidos.
Por ejemplo, en la parcela 1, los ejes 50, 51, 52, 53, 54, 55, 56 y 57 estaban muy
cercanos a un tronco caido. En la parcela dos, los ejes numero 68, 69, 70, 71, 72,
73, 74, 75, 76, 77, 79, 80 y 81 también estaban proximos a los restos de dos

arboles muertos (Fig. 12y Fig.13 ).






Fig. 8. Rama desprendida de E. uxpanapensis con raices. REBAMB,
Costa Rica, 1998.
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Ademas, se observo que ejes vivos y en pie muestran gran disposicion a
producir tanto brotes radicularres como aéreos en sus tallos o ramas (Fig. 9a. y b).
En ejes adultos fue posible encontrar brotes aéreos o radiculares en sus ramas o
incluso en el tallo. Muchos de los arboles registrados de las parcelas 1 y 2,

crecian sobre troncos de arboles muertos de E. uxpanapensis (Fig. 10 y Fig. 11).

Los tallos de esta especie cuando estan bajo competencia por luz, tiene la
facilidad de torcerse y tomar muchas formas caprichosas(fototropismo positivo).
Se aprecido que varios de esos ejes al inclinarse forman raices, aun estando
separados varios metros del suelo. Se pudo observar tres tallos juntos que
nacian de un mismo punto. Al parecer cuando el tallo o la rama se inclina, estimula

la produccién de raices caulinarias.

En la parcela 1 se encontro un total de 94 ejes, de los cuales 13 tenian un
total de 34 ramets potenciales (Cuadro 7). En la parcela 2 se observaron 85 ejes,
de estos 5 presentaban un total de 12 ramets potenciales. En la parcela 1. el
numero de ejes, podrian eventualmente aumentar a 115, si todos los ramets
lograran sobrevivir e independizarse completamente. En la parcela 2, el ntmero
de ejes que es de 85, podria incrementarse a 92. Se encontrd un promedio de 0.8

y 0.31 ramets por cuadricula en las que habian plantas de E. uxpanapensis.



Fig. 9a. y b. Eje vivo de E. uxpanapensis con abundantes brotes aéreos en
su propio fuste y b. uno de esos brotes es ya un ramet, que
anclé en un arbol de ofra especie, pero con raices que
anclaran en el suelo. REBAMB, Costa Rica, 1998.



Fig. 10. Dos ramets pequefios de E. uxpanapensis creciendo sobre un tocon
caido de la misma especie. REBAMB, Costa Rica, 1998.

h
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Fig. 11. Ramet de E. uxpanapensis de 3 m de altura creciendo sobre el mismo
tocon de la Fig. 9. REBAMB, Costa Rica, 1998.
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Cuadro 7. Numero total de ejes, nimero de ejes con ramets potenciales, total de
ramets potenciales y gran total de ejes y ramets potenciales de E.
uxpanapensis, en las dos parcelas. REBAMB, 1997-1998.

Parcela 1 Parcela 2
Numero de ejes total 94 85
Namero de ejes con dos o 1S )
mas ramets potenciales
Ntumero de ramets potenc. 34 12
Ejes + ramets potenciales 115 92

El numero de ramets por eje caido o rama desprendida, varié de dos hasta
cinco, como se observa en el Cuadro 8. En las dos parcelas se encontrd un

porcentaje de ejes con ramets potenciales del 14%.

Cuadro 8. Numero de ramets por ejes caidos o ramas desprendidas con o dos o
mas ramets de E. uxpanapensis en las dos parcelas. REBAMB, 1997-

1998.
# de ramets / eje caido o Parcela 1 Parcela 2
rama desprendida
2 9 3
3 1 2
4 2 0
5 1 0

La correlacion entre el volumen de un cono truncado de ramas
desprendidas, y el numero de ramets hallados fue de r: -0.006 (n= 18, 5%, ns) y

de volumen de ramas desprendidas y numero de anclajes fue de —0.045 (ns).
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E. Distribucion espacial de ejes de E. uxpanapensis

La distribucion de todos los ejes de E. uxpanapensis de la parcela 1 se
puede apreciar en la Fig. 12, donde se registran ademas de los ejes vivos, los
tocones muertos y su cercania a algunos de los ejes en pie, en los diferentes
grados de pendientes de la parcela 1. Lo mismo puede observarse para la parcela

2 (Fig. 13).

En la parcela 1 se estimé una distribucion aleatoria de 1.07, con ligera
tendencia hacia la uniformidad(1%, p=0.027, n= 15), con base en los individuos
mayores a 5 cm de DAP. En la parcela 2, también se calculd una distribucién
aleatoria de 1.34, con tendencia a la distribucion uniforme (1%, p=0.0025, n= 18).
La distancia promedio al vecino mas cercano en la parcela 1 fue de 14.26 m
(desviacion estandar [DE]: 8.94) y en la parcela 2 fue de 15.33 m (DE: 5.14).
Tanto en la Fig. 12 como en la 13, sobresalen plantulas agrupadas cercanas a

ejes adultos.

F. Fenologia
Los 15 ejes observados en el estudio fenologico estaban de los 825 hasta

los 975 m.s.n.m. De esos 15 arboles se eliminaron dos, que cayeron.
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Caida de Follaje

En las Fig. 14 y 15 se observa que existio caida de follaje practicamente
durante todo el estudio, con valores fenoldgicos que oscilaron entre 0.5 hasta 3.
Si se observa la Fig. 14 queda claro que los picos mas altos ocurren en caida de
follaje ocurren al final y principios del afio y se traslapan, al menos parcialmente,
con el final de cada periodo de fructificacion. Ademas existen picos de brotes
foliares que lo anteceden en dos meses y luego se traslapan con las temporadas

de floracion.

Por otra parte, en la Fig. 15 se observan diferencias individuales, en el que
sobresale el eje 15, que se mantuvo relativamente constante, si se compara con
los restantes ejes (1, 2, 3,4, 7, 12 y 15). Enla Fig. 16 se puede notar que la caida
de follaje se asoci6 significativamente con la temperatura (n: 13, r: 0.44, p: 0.05),

no asi con la humedad relativa y precipitacion.

Brotes Foliares

Como se aprecia en las Fig. 14 y 17 a E. uxpanapensis se le observaron
brotes foliares en ocho ocasiones, durante los cuatro afios. Unos periodos de
brotes foliares fueron mas cortos, con una duracion de dos meses y, otros mas

prolongados de tres hasta ocho meses.












El maximo valor observado en brotes fue de 2.5. en promedio general, no
obstante, a nivel individual los ejes 3 y 12 alcanzaron hasta 3 en febrero de 1998
(Fig. 17). De manera semejante que en caida de follaje. el eje 15 también se

comportd bastante diferente del resto de la muestra (Fig. 17).

La Fig. 16 muestra que la aparicion de brotes esta inversamente
correlacionado con humedad relativa (n: 13. r. -066. 5%. significativo) y

precipitacion (n:13, r: -0.61, 5%, significativo).

Floracion

E. uxpanapensis florecié a partir de diciembre de 1994, y alcanzo el pico en
abril (n:13, media maxima del valor fenolégico 2.2) y posteriormente a partir de
marzo de 1997(n.13, media maxima del valor fenolégico de 1.9) (Fig. 14 y Fig. 18).
En ambas ocasiones la floracion durd seis meses. El intervalo entre ambas
floraciones de la poblacién observada fue de 28 meses. En la Fig. 18 se puede
apreciar que la floracion en los ejes vario de dos meses hasta seis. El eje 15 no

florecio.

En el mes de marzo de 1995, durante la floracion, numerosas mariposas y
avispas volaban alrededor de estos arboles. Las avispas son las posibles
polinizadores. Este fendmeno fue en incremento, las flores tenian un aroma

agradable y fuerte, y atrajo mas insectos en el mes de mayo de 1994.
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La floracion tendio a asociarse con las variaciones de temperatura (n: 13, r:

-0.19, 5%, ns).

Observaciones de las flores

En la Fig. 19 se puede apreciar racimos de flores opuestos en la
influorescencia de E. uxpanapensis, durante la floracion de diciembre 1995 a
mayo 1996 (Fig.14 y 24).

La Fig. 20 contiene una fotografia de microscopia electronica de una flor, con

estigma bifido y papilas probablemente multicelurares.

En la Fig. 21 se puede observar un corte transversal del ovario de una flor
de E. uxpanapensis donde se distinguen numerosos rudimentos seminales. La
Fig. 22 muestra varios estambres de una flor (monoica). Varios granos de polen
trinucleados posiblemente germinando se pueden apreciar en la Fig. 23. los

cuales fueron encontrados en el estigma de la flor.

Fructificacion

E. uxpanapensis fructifico en tres ocasiones, durante los cuatro anos del
presente estudio. De la primer fructificacion fue posible apreciar los ultimos frutos.
ya en proceso de dehiscencia, al inicio del estudio, por tanto, fue una observacion

solo parcial (Fig. 14 y 24)
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Fig. 19. Racimos de flores subopuestos en la influorescencia de £
uxpanapensis, REBAMB, Costa Rica, 1998.



{.28mm

Fig. 20. Flor de E. uxpanapensis . estigma bifido. Tomada con microscopio
de barrido. 1998.
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Fig. 21

Corte transversal de ovario con numerosos rudimentos seminales.
de E. uxpanapensis , 75 X. Costa Rica, 1988.

68



69

Fig. 22. Estambres de E. uxpanapensis, foto tomada en microscopio
electronico de barrido, 150 X. Costa Rica, 1998.
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Fig. 23. Granos de polen germinando de E. uxpanapensis encontrados en el
estigma de la flor. Fotos tomadas en microscopio electronico 500 X.
Costa Rica, 1998
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La segunda ocasion fue a partir de mayo de 1995 (n: 13, media de valor
fenoldgico 2.6) y la tercera a partir de julio de 1997 (n: 12, media maxima del valor
fenolégico 1.9) (Fig. 14 y 24), marcando un lapso de 25 meses entre cada
fructificacion. Sin embargo. los frutos permanecieron 14 meses en los ejes, en la
segunda fructificacion, la cual se registro desde su inicio hasta su final. No se
incluye en la Fig. 24 el eje 15 (DAP: 25 cm. el individuo mas pequeno de la

muestra observada), ya que tampoco fructifico.

La fructificacion se correlacion¢ significativamente con precipitaciéon (n: 13,
r: 0.37, %) y humedad relativa (n: 13, r: 0.39, 5%), como se aprecia en la Fig. 16.

La fructificacion no se asocioé con la temperatura.

G. Observaciones de los frutos

Los frutos de E. uxpanapensis son capsulas, inmaduros son verdes y en su
madurez son pardas y dehiscentes (Fig. 25). En las muestras de frutos
recolectadas se determind que los frutos de E. uxpanapensis tenian una longitud
que oscila de 0.8 hasta 4 mm (Fig. 26), 1 a 3.9 mm de ancho (Fig. 27) y un peso
fresco de 0.0002 a 0.0215 g (Fig. 28) y con diferentes medias y DE que se

muestran en el Cuadro 9.



Fig. 25. Fruto de E. uxpanapensis , aproximadamente 2 mm de largo. Las
flechas sefialan aberturas hechas por las larvas del gorgojo dentro
del fruto. Foto tomada al microscopio de luz(ML). REBAMB, Costa
Rica, 1998.
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B Minimos
B Maximos

Fechas de Colecta

Fig.26. Minimos y maximos absolutos del largo del fruto (mm) de E.
uxpanapensis, durante las cinco colectas(n: 1000). Del 21 de agosto al
25 de noviembre, 1997, REBAMB, Costa Rica.

Fechas de colectas v

Fig. 27. Minimos y maximos del ancho del fruto (mm) de E. uxpanapensis ,
Durante las cinco colectas(n: 1000). Del 21 de agosto al 25 de
noviembre, 1997, REBAMB, Costa Rica.
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= Minimos
B Maximos

Fig. 28. Minimos y maximos de peso (g) fresco de frutos (n: 1000) de E.
uxpanapensis, durante las cinco colectas. Del 21 de agosto al 25

de noviembre, 1997, REBAMB, Costa Rica.

o >3e 0 H=03®EC00=T
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Fecha de Colecta

Fig. 30. Porcentaje de frecuencia de dafos en frutos y epifruto, segun

categoria, de E. uxpanapensis, durante los cinco muestreos. Del 21

de agosto al 25 de noviembre, 1997, REBAMB, Costa Rica.
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Aunque la tercera fructificacién se inicio en julio, la primer colecta, se realiz6
el 21 de agosto (Fig. 14 y Fig. 24). En esta colecta se observd que los frutos
tenian perforaciones de entrada (Fig. 29a. y b.), probablemente hechas por un
gorgojo para ovopositar (Hanson, comunicacion personal). Mas de 95 % de los

frutos presentaron dafios durante las cinco recolecciones (Fig. 30).

El gorgojo es del género Eulechriof, especie alun por determinar (LaPierre,
comunicacion personal) En las Fig. 31a. y b. se observa el gorgojo adulto y junto

al fruto de E. uxpanapensis, respectivamente.

Por otra parte, en las Fig. 32a. y b. se puede apreciar los agujeros que el
gorgojo probablemente perfora para salir. Estos se encontraron en las dos ultimas

recolecciones de frutos.

Tambiéen fueron detectadas larvas de diferentes especies dentro de los
frutos, desde la primer colecta. Se encontré larvas de acaros dentro de los frutos
y, adultos en la superficie. En ese momento las semillas estaban verdes,

inmaduras y ya se encontraban dafadas por el gorgojo.

Se hallé una larva de insecto en las ramitas, cerca del pedunculo, en agosto
de 1995. Esto provoco que muchos frutos se danaran y no alcanzaran su

madurez.

Hanson, P. 1998. Comunicaciéon personal. Universidad de Costa Rica.
La Pierre, L. 1998 Comunicacion personal. Universidad de California



Fig. 29.

a. Fruto de E. uxpanapensis con perforaciones de entrada de
gorgojo.

b. acercamiento de una perforacion de entrada (ME).
REBAMB, Costa Rica, 1998.



Fig. 31. a. Gorgojo Eulechriof sp., depredador de semillas de E.
uxpanapensis
b. mitad de fruto y el gorgojo. REBAMB, Costa Rica,
1998.
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Fig. 32. Perforacion de salida del gorgojo, en el fruto de E.
uxpanapensis. REBAMB, Costa Rica, 1998.
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En la tercer colecta de frutos, en noviembre, se observé al abrir algunos de
los frutos, que ya no contenian semillas. En muestreos aleatorios de frutos
colectados durante las diferentes colectas se estimo que un 98% de las semillas
se encontraban dafadas o destruidas. En |a dltima colecta, aproximadamente un
70% de los frutos se habian abierto, y los restantes tenian indicios de que la

dehiscencia ya se iniciaba.

En la Fig. 33 se puede observar una semilla, que también esta dafiada.
Cabe recalcar, que son dos semillas por fruto, las cuales tienen una longitud
aproximada a 1mm de longitud y tienen testa dura. Un primer intento de

germinacion con nueve semillas en papel absorbente con agua, no tuvo éxito.

Se observd que cuando se rasgaban frutos, éstos tenian sustancias que

cristalizan.

Epifruto:

La presencia de diminutas plantas creciendo sobre frutos fue detectada en
la segunda colecta de frutos (Fig. 34) (Cuadro 10), en el mes de setiembre.
Entre éstas se identifico la hepatica foliosa Lepidolejeunea sp.(Fig. 34) y una
especie de musgo perteneciente a la familia Pottiaceae (Morales, comunicacién

personal), asi como una cianoficea (Fig. 34).

En el Cuadro 10 se puede ver como la cantidad de frutos con epifruto fue

en aumento hasta la tercera recoleccion, cuando el fruto aun se mantenia verde.
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Ya para la ultima recoleccion se detectd una tendencia a disminuir la presencia del

epifruto.

Cuadro 9. Media y desviacidon estandar (DE) del largo. ancho y peso fresco de los
frutos de E. uxpanapensis durante las cinco colectas. durante la tercer
fructificacion observada de agosto a diciembre 1997. REBAMB, Costa

Longitud Ancho Peso Fresco
Colecta Media DE Media DE Media DE
I 2.7 0.48 26 0.48 0.0989 0.003
Il 2.2 0.39 19 0.32 0.0056 0.002
1l 2.7 0.41 2.6 0.39 0.0107 0.004
v 25 0.45 24 0.35 0.0087 0.003
Vv 2.2 0.27 23 0.28 0.0043 0.003

Cuadro 10. Numero de total frutos observados con epifruto (n: 1000) de E.
uxpanapensis, de julio a diciembre 1897. REBAMB, Costa Rica.

Colecta # Frutos con Epifruto
I 0
[l 13
[ 25
I\ 28
V 22

Morales, M. 1998. Escuela de Biologia, Universidad de Costa Rica
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Fig. 33. Semilla de E. uxpanapensis, ya dafada. REBAMB, Costa Rica,
1998.

Fig. 34. Hepatica foliosa Lepidoleujenea y cianoficea creciendo como epifruto,
en E. uxpanapensis (ME), diciembre, 1998. REBAMB, Costa Rica.
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DISCUSION

A. Analisis de suelos

Weber et al. (1996) y Buljovcic (1994), determinaron que las
concentraciones de nutrimentos en el suelo de la REBAMB (Inceptisoles) son
bajas, en comparacion con otros suelos tropicales, lo que también se encontré
en las muestras de las parcelas 1y 2 del presente estudio. Weber ef al.(1996)

senalaron que estos suelos son poco productivos.

Weber et al. (1996) también sugieren que la diferencias en la disponibilidad
de los nutrimentos en los muestreos edaficos que ellos realizaron en un radio
de 1 m alrededor de seis especies de helechos arborescentes y a una
profundidad de 30 cm, pueden ser causados por la gran heterogeneidad de los
suelos en esta Reserva Biolégica. Esta heterogeneidad de suelos podria ser la
causa de las diferencias de densidades y distribucion de la especie,
encontradas entre las parcelas 1y 2. Moser y Breckle (1997) sugieren que la
heterogeneidad de suelos en la REBAMB puede servir como un intento para

explicar la preferencia para el establecimiento de especies.

Al respecto Clark (1994) indica que la demografia ( que a su vez afecta la
densidad y distribucion de las especies) de muchas plantas varia debido, entre
otros aspectos, a las diferencias en las cantidades de nutrimentos, como por

ejemplo el fésforo.
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Aunque en este caso se encontro una diferencia entre parcelas de apenas 0.6
mg/litro de fosforo, en otros elementos, las diferencias entre parcelas fueron

mayores para el K, Cu, Fey Zn.
B. Estructura de Poblacion

La densidad relativamente alta de £. uxpanapensis encontrada se habia
observado ya en la REBAMB en una hectarea, en la que esta especie alcanzaba
un IVI de 40 % con respecto a un total de 94 especies de arboles (Wattenberg et
al. 1996). E. uxpanapensis en este estudio presentd densidades que
disminuyeron conforme a su edad, y describio una tendencia a “J" invertida, lo
que también encontraron Schroers y Breckle (1997) en E. auriculata en otra

hectarea de bosque, en la REBAMB.

Por otra parte, la mayoria de los ramets estaban en esta categoria de
plantulas lo que explica el alto porcentaje de plantulas con respecto a juveniles y
adultos. Esta especie tiene alta capacidad de rebrotar. pero alta mortalidad
~dfespués. Brenes y Di Stefano (1996-1997) realizaron un ensayo con estacas de
esta especie, en el cual se logro que en la semana 36, ya el 60% de estas tenian
brotes foliares y 40% hojas. pero no se obtuvo un amplio crecimiento radicular al
finalizar el ensayo, lo que produjo alta mortalidad de estacas y probablemente

también provoque alta mortalidad de ramets en condiciones naturales.



La diferencia de cerca de 21 % entre las parcelas 1y 2 en plantulas, Fig. 6.
se debid a que en la parcela 1 se encontraron mayor cantidad de ramets en esa

categoria, que en la parcela 2.

La alta mortalidad de ramets que estan en la categoria de plantulas puede
ocurrir por otras razones. Por ejemplo Streitwolf et. al. (1997) determinaron que
los ramets de |a hierbas Prunella vulgaris y P. grandiflora. se mostraron altamente
dependientes de los efectos de micorrizas para su crecimiento, en un experimento
en invernadero con suelos esteriles e inoculados con Glomus spp. Esos
resultados senalaron la importancia potencial de la diversidad de micorrizas como
un determinante de la estructura de poblacidon de plantas, en un ecosistema

(Streitwolf et. al. 1997).

Alpert (1996) estudio en ramets de Fragana chiloensis, una hierba de las
dunas en Frankiin Point, California, el compartimiento de nutrimentos. Los efectos
aparentes de compartir nutrimentos incluyeron un aumento significativo en la
biomasa total de los ramets mas jovenes, asi como una posible disminucion en la
biomasa de los ramets mas viejos. lo qua podria ocurrir también en ramets de E.

uxpanapensis

Por otro lado, Streitwolf-Engel et. al. (1997) sefnalan que la plasticidad

morfologica es importante en la eficiencia de obtener recursos para las plantas.



Ellos indican que si las plantas pueden responder morfolégicamente a sitios de
recursos altos, ésto les puede permitir maximizar la adquisicion de recursos vy

consecuentemente su capacidad de adaptacion vegetativa.

La disminucién en el porcentaje de ejes en las categorias de altura-
diametro mas grandes, también podrian deberse a que los ramets tienen que
competir por los mismos recursos. En este tipo de bosque la competencia no es
solo por nutrimentos sino que ademas es por luz. la cual toma un valor muy

importante para determinar el tipo de vegetacion (Rémich et al. 1996).

Por otra parte, se observd que los ejes de E. uxpanapensis crecen
lentamente mientras son parte de.la rama, tal vez debido a que se invierte poca
energia en desarrollar diametro y altura, ya que concentran su energia en
desarrollar raices. Ademas, es posible que ocurra un raleo natural por

competencia intraespecifica.

La estructura de poblacion parecida a la de "J" invertida en este caso,
puede deberse no solo a los fenomenos que puedan ocurrir a nivel de los ramets
sino también al éxito en su dispersion de frutos y semillas. De esta dispersion
dependera en mucho las densidades de adultos (en este caso de 105 ejes/ ha) y
los patrones de establecimiento, asi como de su estructura genética (Hamrick y
Nasson 1996). Por su parte, Wattenberg et al. (1996) encontraron que soélo un
0.5% de los arboles de E. uxpanapensis en una hectarea, logran alcanzar el

estrato superior
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Mientras tanto, Condit et. al. (1996), en un estudio de comparacion a gran
escala, de la estructura y diversidad de parcelas de 50 ha, realizado en Malasia,
Panama e India, concluyeron que la abundancia y distribucion de muchas
especies estan determinadas mas bien por la distribucion aleatoria, que por
interacciones deterministicas. Ellos agregan que las curvas de especies/area

tienen diferentes formas, por los diametros diferentes.

La frecuencia de adultos E. uxpanapensis en este estudio fue alta (9% en
promedio), si se compara con la frecuencia de E. auriculata de 6%, encontrada por

Schroers y Breckle (1997) en la REBAMB.

El area basal total de esta especie (ejes mayores a 10 cm de DAP) fue de
3.05 m?/ ha (parcelal) y de 5.38 m?/ ha (parcela 2). Wattenberg y Breckle (1995)
senalan la especie en estudio como una de Igs mas dominantes de la REBAMB.
Schroers y Breckle (1997) calcularon un area basal total en E. auriculata, de 37.2

m?/ha y de 3.2 m?/ ha, en parcela 1 y 2 respectivamente, en la REBAMB.

No existid correlacion entre volumen de cono truncado y numero de ramets
(r: -0.006, n: 18, 5%, ns) ni con numero de anclajes (r: -0.045, n: 18, ns), por lo

que al parecer el numero de ramets y de anclajes dependen de otros factores.
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Di Stéfano y Brenes (1996-1997) encontraron una alta variabilidad en el namero
de brotes en estacas de E. uxpanapensis de tres clases diferentes de biomasa, las
estacas provenian de un mismo arbol. Ademas de la biomasa y la forma del corte,
esta variabilidad puede deberse a diferencias en la concentracién de nutrimentos,
cofactores, carbohidratos y reguladores de crecimiento, edad, estado fenoldgico y
las condiciones microambientales (Momose 1978, Reuvine ef al. 1990). Otro de
los factores que podrian afectar sensiblemente el éxito de los ramets podria ser |a
luz y la humedad que podria afectar en especial la rizoogénesis (Mesén et al.

1992).

C. Danos y epifilia

El 96.3% de las plantulas de E. uxpanapensis se encontraban dafadas
debido a la influencia de factores bidticos como herbivoria, hongos y danos

mecanicos.

Di Stefano y Hurtado (1996) encontraron que tan solo un 13.5% de la vegetacion
lenhosa del sotobosque de la REBAMB, no presentd algun tipo de dano. Los
factores bidticos son muy importantes para el establecimiento de arboles en el
bosque tropical (Hubbel y Foster 1987, Howe y Smallwood 1982, Clark y Clark
1984, Sprenger et al. 1996). Estos dafos podrian eventualmente causar
mortalidad y provocar cambios en la dindmica de poblaciones (Di Stéfano vy

Hurtado 1996).
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Janzen (1970) y Connell (1971) senalaron que la alta diversidad de
especies de plantas caracteristica de comunidades tropicales ha sido atribuida a
patrones espaciales de la mortalidad de semillas y plantulas, como resultado de
herbivoria. Marquis (1987) observo en ramets de Piper arieianum en La Estacion
Biologica La Selva, Costa Rica. que la fauna herbivora, dana mas a ciertas plantas

individuales debido probablemente a caracteristicas genéticas de éstas.

Los danos mecanicos tuvieron mayor incidencia en las escalas desde el 1
hasta el 50% y apenas un porcentaje del 3.2 y 7.7 no presentaron éstos. Di
Stéfano y Hurtado (1996) encontraron que en el sotobosaue, menos del 7% de las
plantas presentaron quebraduras. Los danos mecanicos no se asociaron con la
altura de las plantulas, aungque si existio una tendencia en la parcela 2. Estos
ultimos autores observaron que las quebraduras fueron mas frecuentes en las
categorias superiores de tamano en el sotobosque. debido probablemente a una
menor supervivencia de las plantas mas pequenas (Di Stefano y Hurtado 1996).
Clark (1994) indico que las relaciones entre densidad de plantulas. danos y
mortalidad de plantulas, sugieren que algunos de los danos son los responsables

del proceso de su distribucion, como en Dipterix.

Pocos de los danos observados en las plantulas de E. uxpanapensis se
asociaron significativamente con la altura de éstas. Coley (1987) en un estudio
realizado en Barro Colorado con 47 especies forestales, determino que las plantas

mas pequenas se defienden mejor. que las mayor edad



D. Ramets

La poblacion de E. uxpanapensis presentd la caida de algunos de sus
arboles y de ramas, como se menciond anteriormente. Este fenomeno de caida
de arboles y ramas es muy importante en los bosques tropicales (Van der Meer y
Bongers 1996) y tienen consecuencias como destruccion de vegetacion,

emergencia de plantulas, y como en este caso el establecimiento de ramets.

La caida de arboles de esta especie con relativa frecuencia puede deberse
a varios aspectos entre estos, a que E. uxpanapensis tiene la capacidad de
establecerse en sitios con pendientes hasta de 44 grados como se observo en
esta investigacion, lugares que son susceptibles a la erosion, fuertes
precipitaciones como la registrada durante el huracan César y su sistema radical
superficial observado, probablemente dificulta mantener un peso enorme en pie.
Sprenger et al. (1996) senalan gue las lluvias muy fuertes y las pendientes

escarpadas favorecen la caida de los arboles de Plinia salticola, en la REBAMB.

En E. uxpanapensis el factor que puede influir mas en el desprendimiento
de ramas es gue su copa es asimetrica. No obstante, Van der Meer y Bongers
(1996) senalan otros factores como ataques de hongos u otros patégenos,
eventos externos casuales, un lento proceso de muerte (proceso interno), y la

combinacion de éstos.
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La estrategia de propagacion vegetativa de esta especie es sehalada por
Pulliam (1996) en otras especies como una reproduccion pasiva por cuanto no hay
oportunidad de seleccion de habitat, lo que trae como consecuencia que el habitat
disponible sea minimo para desarrollar agrupaciones de individuos de una

especie.

Es probable que la propagacion por medio de ramets contribuya a
estructurar la poblacion. Por otro lado, se debe considerar que las semillas fueron
depredadas masivamente, por lo menos durante este estudio, en las tres
fructificaciones observadas, por diferentes organismos, lo que resta grandes
probabilidades de dispersion, germinacion y reclutamiento a nuevos individuos.
Como se pudo observar en la ultima fructificacion los frutos fueron danados en

mas del 95% vy las semillas devoradas especialmente por el gorgojo Eurechliof sp.

Por otra parte, esta propagacion cuenta con condiciones climaticas
favorables, como humedad relativa alta (81 a 90% promedio, Fig. 2) y
temperaturas relativamente estables (Figs. 2 y 3) (Schroers y Breckle 1997), y la
presencia de musgos que propician el enraizamiento, tanto en arboles en pie
como en caidos y ramas desprendidas (p.e. Fig.9 a.—b) Estas raices al entrar en
contacto con el suelo, permiten a esas ramificaciones continuar su desarrollo
independiente de la planta madre (Botina 1990). Este comportamiento facilita la
efectiva y rapida propagacion vegetativa en el medio natural de la planta y
asegura el mantenimiento de las poblaciones naturales (Zanoni 1975; Wong y

Jones 1986).
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También Gartner (1989) observé que 12 especies de Piper, arbustos de La
Selva, Sarapiqui, Costa Rica, también tienen la capacidad de reproducirse
vegetativamente. En un confeo que realizd, estimé que un 40% de las ramas

clavadas en el suelo produjeron raices, obteniendo asi propagacion clonal.

E. Distribucion espacial de ejes de E. uxpanapensis

Sprenger et al. (1996) y Schroers y Breckle (1997) observaron que Plinia
salticola y E. auriculata respectivamente, se distribuyen en general, en una
hectarea de bosque estudiado, de una forma muy parecida a E. uxpanapensis en
este estudio: solamente las plantulas y juveniles tienen distribucion agrupada y los
adultos distribucion aleatoria (parcela 1: Fig. 11, p=0.027, n=15, 1% y parcela 2:
Fig. 12, p=0.0025, n=18, 1%). Hubbell y Foster (1987) indican que cada especie
limita el crecimiento de su propia poblacidon mas de lo que limita el de las otras
especies, de manera que los procesos denso-dependientes impiden a cualquier

especie hacerse completamente dominante.

En el caso de E. uxpanapensis, en las dos hectareas analizadas esta
distribucion agrupada en la mayoria de plantulas y juveniles, debe estar
respondiendo a su estrategia de propagacion vegetativa. En estudios realizados
en distribucién espacial de clones y ramets, con marcadores genéticos, se ha
determinado que la distribucién de ramets es agrupada ya que esta espacialmente
limitada y que el numero y tamafo de los clones esta afectada por la frecuencia

de reproduccion sexual (Harada ef al. 1997).
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Harada et al (1997) consideran que las plantas producidas
vegetativamente tienen una tendencia a encontrarse cerca del arbol padre,
mientras que las semillas tienen un ambito de distribucion mas grande. Ellos
agregan que entre mas larga sea la distribucion del ramet del arbol padre, mas
Importante es la reproduccion vegetativa. Rhodes y Odum (1996) senalan que la
distribucion esperada de la variabilidad genética de poblaciones y entre ellas esta
fuertemente ligada tanto a la organizacion fisica de las plantas, como a la
capacidad de dispersion de cada especie. Este ultimo aspecto es compartido con
Pulliam (1996), quien ademas agrega que la seleccion de habitat es otro factor

determinante para la distribucion de la informacion genética de una poblacion.

Por otra parte, la dispersion de las semillas debe influir en la distribucion
aleatoria de esta especie. Se localizd al menos una plantula muy pequena (7 cm
de altura) creciendo sobre un tronco caido de un helecho arborescente. Esta
dispersion de semillas aseguraria alguna variabilidad genética en la poblacion.
Muchas especies han desarrollado mecanismos evolutivos (como las
caracteristicas fisiologicas, demograficas y comportamiento) o han disefado
estrategias para aprovechar los recursos y oportunidades de reproduccion y
provocar asi las variaciones de distribucion en el espacio y en el tiempo (Rhodes y

Odum 1996).
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F. Fenologia

Caida de follaje

Los ejes observados de E. uxpanapensis siempre presentaron caida de
follaje en menor o mayor grado. a través del estudio. Pareciera que esta especie
no es anual segun la clasificacion de Newstrom et a/ (1993), sino que es continua,

en cuanto a la caida de follaje.

La caida de follaje presento seis picos altos (Fig. 14 y Fig. 15) y cuatro de
ellos ocurrieron de enero a mayo (Fig. 2). época que coincide con la disminucion
de la precipitacion la cual es considerada por varios autores como época seca o
menos lluviosa en la REBAMB (Rémich et al. 1996, Wattenberg et al. 1996). En
estos meses algunas especies del lugar como Plinia salticola pierden follaje por
menor cantidad de agua en el suelo (Sprenger et al. 1996) o en Gliricidia sepium,
en la que se determino una correlacion negativa entre humedad del suelo y caida
de follaje (Fournier y Herrera de Fournier 1986). Frankie et al.( 1974) también
encontraron en La Selva Costa Rica. un maximo de caida de follaje de ese

bosque siempreverde a principios de la estacion menos lluviosa
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La caida de follaje de Pterocarpus hayesii. especie arborescente que crece
también en la REBAMB, fue entre octubre y diciembre y permanecio sin hojas
hasta abril (Rémich et al. 1996). Sin embargo. estos autores encontraron en la
REBAMB que Inga leonis mantiene sus hojas en la epoca de escasas lluvias de
enero a abril. Richards (1996) senala que en las especies de arboles de los
bosques tropicales lluviosos la caida del follaje puede darse en cualquier época

del ano, pero aue muchas especies son estacionales.

Los tres picos mas altos de caida de follaje. se traslaparon con los finales
de los periodos de fructificacion, en la mayoria de los arboles en estudio (Fig.14 y
Fig. 15). Estos traslapes los habian observado Ortiz y Fournier (1983) en 61
especies arboreas. en el bosque de Cataratitas, lugar adyacente a la REBAMB, y
probablemente favorecen una mejor dispersion de las semillas, durante la época
de lluvia de semilias (con la apertura de sus frutos dehiscentes y la accion del
viento). Foster (1982) sugiere que las plantas diseminadas por el viento, en Barro
Colorado, fructifican presumiblemente aprovechando la temporada de ausencia
de hojas. Las especies de frutos explosivos del dosel como Hura crepitans y
Bauhinia reflexa maduran sus frutos cuando hay mayor cantidad de arboles sin
hojas ( Foster 1982)

Por otra parte, Fournier y Herrera de Fournier (1986) y Céspedes (1931)
indican que las variaciones de caida de follaje y brotes foliares de especies
tropicales durante la estacion lluviosa pueden deberse a ritmos internos. los que a
su vez se deben en parte a variaciones en niveles hormonales (Fournier y Herrera

de Fournier 1988)



Brotes Foliares

Esta especie invirtid mucha energia en crecimiento vegetativo durante los
cuatro afos de observacion, ya que tuvo ocho periodos prolongados de brotes
foliares, mas bien fueron cortos los periodos sin estos. La produccion de hojas
jovenes sucede continuamente. en la mayor parte del afo en muchos arboles

tropicales (Richards 1996).

Esta especie mostré ser muy dinamica por su continuo crecimiento
vegetativo. Los periodos de brotes foliares se traslaparon en su gran mayoria con
los de caida de follaje. comportamiento ya citado por Richards (1896) y Longman y
Jenik (1987) quienes comentan que una gran proporcion de arboles de bosques
tropicales lluviosos nunca estan desnudos de hojas y que la caida de hojas viejas

es rapidamente seguida por la aparicion de hojas jovenes.

En esta especie, el crecimiento vegetativo ocurrio con mayor intensidad
durante la época menos lluviosa. similar a lo que encontraron Ortiz y Fournier
(1983) en el bosque de Cataratitas. San Ramon, Costa Rica y McClure (1966) y
Medway (1972), citados por Richards (1996). quienes observaron durante seis
anos, 61 especies de arboles desde una plataforma a 43 m de altura en Ulu
Gombak, Malaya. Cuando el agua no es un factor limitante, la seleccion
favorecera la produccion de hojas y flores en estaciones cuando la radiacién es

alta y la herviboria es baja (Wright y Van Schaik 1994).
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Estos ultimos autores senalan que las condiciones atmosféricas como presencia
de nubes y los déficits de saturacion atmosférica pueden ser criticos, para el

comportamiento fenolégico de las especies de arboles del bosque tropical lluvioso.

Floracion

La floracion de esta especie no es anual, ya que tuvo periodos sin flores de
28 meses. Las especies tropicales “siempre en flor” son pocas, la gran mayoria
florecen de manera iitermitente, una o mas veces al ano, o florecen en intervalos
mas largos (Richards 1996), como en este caso. Opler et al (1980) sefnalaron que
no todas las especies de arbustos de Rubiaceae, en La Selva, florecen todos los
anos y por su parte Ashton (1982) citado por Richards (1996) senala que dos

especies dipterocarpos florecen sélo en intervalos de varios anos.

La floracion de este madrofio tampoco es estacional ya que la primera
floracion fue de noviembre de 1994 a julio de 1995 y la seqgunda floracion fue de
marzo a setiembre de 1997. Schroers et al 1996. observaron que E. auriculata
florecidé por dos semanas en enero y febrero. en dos ha en estudio en la
REBAMB. Por su parte, Corner (1988) indica que hay especies que los intervalos

de floracion son muy irregulares.

Mientras tanto, Newstrom et al (1993) encontraron que Sapranthus
campechianus (Annonaceae) tiene episodios de floracion en ciclos multianuales.

en La Selva, en un estudio de cinco anos de duracion.
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Estos ultimos autores senalan que esos patrones observados. contienen pocos
datos para determinar la regularidad, duracion o estacionalidad de la floracion y
gue las especies tropicales al contrario de las especies de bosques templados,
comunmente tienen patrones heterogéneos a un nivel dado (Newstrom ef al.

1993; Richards 1996).

En la floracion de los ejes observados de E. uxpanapensis se encontraron
diferencias ya que no todos florecieron al mismo tiempo e incluso el eje 15 nunca
florecio. En E. auriculata, se observo que el inicio de su floracion estuvo
separada, por varios dias en distintos ejes (Schroers et al. 1996) y en E.
pastoensis, Colombia, en observaciones fenoldgicas discontinuas, la floracion
aparecio en abril, mayo, julio, agosto, setiembre, noviembre, diciembre y enero
(Botina 1993). Newstrom et al. (1993) sugieren que la sincronia puede ocurrir

mas en intervalos de no floracion mas que en periodos de floracion.

La floracion aumenté ligeramente con el aumento de la temperatura. Por
otra parte, la aparicion de flores de la muestra observada varié inversamente con
respecto a la precipitacion y humedad relativa. Bullock y Solis-Magallanes (1990),
Newstrom ef al. (1993) y Van Schaik et al. (1993), sugieren que |a hidroperiocidad
(ciclos humedos y secos) o la escasez de luz pueden tener un papel en la
induccion a la aparicion de botones en especies de arboles tropicales con
floraciones supranuales. Probablemente el aumento de la temperatura esta
acompanado de un incremento en la actividad de polinizadores como insectos, 1o

que aseguraria a la especie variabilidad genética.
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Fructificacion

Los picos de fructificacion de E. uxpanapensis de la poblacion observada
no fueron anuales, pero las fructificaciones se iniciaron en junio y julio, cuando las
lluvias son abundantes (Fig.2). Foster (1982) sefala que muchas especies
diseminadas por el viento, como posiblemente lo sea ésta, no parecen depender
de regimenes de vientos, sino mas bien hay considerable dispersion después del
comienzo de las lluvias, cuando hay frutos. La fructificacién tendid a aparecer

cuando hubo mayor temperatura, humedad relativa y precipitacion.

Este comportamiento fenolégico no estacional observado en E
uxpanapensis, concuerda con lo descrito por Ortiz y Mora (1996) en fenologia de
muestras de herbario, de arboles de la REBAMB, Ortiz y Fournier (1983). Esta

especie podria clasificarse como supranual en floracion y fructificacion.

Ortiz y Mora (1996) indican que diferentes especies de arboles presentaron
flores y frutos tanto en época seca como lluviosa, cuando fueron recolectadas.
Ademas, la muestra de E. uxpanapensis estudiada aqui mostréo no solo no ser
estacional sino que ademas no ser anual, lo que abre una discusiéon mas amplia

en el comportamiento fenologico de las especies tropicales.

En este caso se subestima la influencia que pudiera haber tenido El Efecto

de El Nino, especialmente en la floracion.
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Esto por cuanto los periodos de floracion se distancian mucho uno del otro, asi
como los de fructificacion, aun con cambios en temperatura, humedad relativa y

precipitacion (Fig. 2).

G. Frutos

Los frutos de E. uxpananpensis son capsulas dehiscentes. Schroers et al.
1996 describen los frutos de E. auriculata, especie también de la REBAMB como
capsulas, que se abren en el apice y dejan que las semillas aladas sean
dispersadas por el viento. Se considera que las semillas de E. uxpanapensis,
aungue no son aladas, si deben también ser aneméfilas, debido a su diminuto

tamano y peso.

Cuando se realizaron las mediciones del largo, ancho y peso fresco de los
frutos, se encontraron incrementos que probablemente se debieron a su proceso
de desarrollo. Sin embargo, la disminucién drastica en longitud, ancho y peso
fresco, al final del estudio puede ser que se debiera a que la mayoria de las
semillas ya habian sido devoradas principalmente por el gorgojo y, ademas por el
proceso de deshidratacion que sufren los frutos, que hace posible desarroliar la

dehiscencia de estas capsulas.
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La alta depredacion de semillas por el gorgojo provoca que antes de que
las semillas sean diseminadas, éstas estén sometidas a una intensa presiéon de
depredacion que, en muchos casos, reduce drasticamente su numero como lo
senalan Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia (1987). Sin embargo, Foster (1982)
senala que la fructificacion sincronica puede saciar granivoros que de otro modo

destruirian la cosecha de semillas.

El aumento de epifruto en tres de las cinco recolecciones de frutos, puede
deberse a que el fruto verde y desarrollado ofrecia un buen habitat para estas
plantas, ademas de que los frutos de E. uxpanapensis permanecieron
prolongadamente, cerca de 14 meses, le permitio a esas plantas colonizar esos
frutos. Sin embargo, la disminucion de epifruto en la V recoleccion en el mes de
diciembre, puede deberse a que para ese entonces los frutos presentaban
dehiscencia, tenian menos largo, ancho y peso (Cuadro 10) y la humedad relativa

y precipitacion tendia a disminuir (Fig. 2y 3).
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Conclusiones

En este estudio se determind6 que [os suelos en las dos parcelas son

Inceptisoles pobres en concentraciones de nutrimentos, en términos agronomicos.

La curva de la estructura de poblacion se asemeja a una “J invertida” lo que
indica que la poblacion es estable. Una considerable parte de las plantulas y

algunos juveniles tenian evidencias de ser ramets.

Con base en los resultados se concluye que E. uxpanapensis es un gigante
del dosel que tiene frecuencia, dominancia y cobertura relativamente altas.

Ademas tiene capacidad de crecer en pendientes fuertes, susceptibles a erosion.

En cuanto a las plantulas (ramets o individuos) una gran mayoria estan

danadas Y la intensidad del dano aumenta con su altura.

Durante los anos de este estudio se observo que este arbol tiene capacidad
de propagarse clonalmente, a partir de ramas desprendidas o arboles caidos, que
abren claros en el bosque. Estos claros favorecen la produccion de brotes foliares
varias semanas despues y en unos nueve meses, se producen brotes radicales,
posteriormente la rama que origina los ramets se quiebra y se forman los ejes. La

cantidad de ramets no dependio de la biomasa disponible en la rama.
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E. uxpanapensis tiene una gran plasticidad morfoldgica, que le facilita
propagarse asexualmente a partir de arboles en pie y de ramas en los arboles, los
cuales producen brotes aereos vigorosos y posteriormente raices caulinarias, que

al anclarse a un sustrato pueden independizarse.

En las dos hectareas analizadas, E. uxpanapensis presenté distribucién
aleatoria en los ejes adultos, y distribucion agrupada en las plantulas. La
distribucion agrupada de muchas plantulas cercanas a un arbol adulto fue

originada por ramets.

En los cuatro anos de observacion, este madrono mostro ser una especie
de comportamiento continuo en caida de follaje y brotes foliares. Pero en floracién
y fructificacion la especie es supranual. Esta especie florecidé cada 28 meses, con
una permanencia maxima de seis meses de flores y fructificd cada 25 meses, con

una permanencia maxima de 12 meses.

Dentro de la poblacidén observada en fenologia el eje 15 (DAP: 25 cm) tuvo

in comportamiento atipico, en todos las pautas analizadas y nunca florecio.

E. uxpanapensis tiene racimos de flores opuestos en la inflorescencia.
lene estigma bifido y papilas multicelurares. Se observaron numerosos
tdimentos seminales, con cuatro a cinco estambres, su flor es monoica. Los

ranos de polen son trinucleados.
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Los frutos observados de E. uxpanapensis son capsulas, inmaduros son
verdes y en su madurez son color café y dehiscentes, con dos semillas, con una
longitud de 0.8 hasta 4 mm de largo, de ancho de 1 a 3.9 mm y de peso fresco de

0.0002 a 0.0215 g.

Mas del 95% de frutos de E. uxpanapensis tenian perforaciones de entrada,
probablemente hechas por un gorgojo para ovopositar. El gorgojo es del género
Eulechriof, especie aun por determinar. Posiblemente las semillas sean
dispersadas por viento. Un 98% de las semillas se encontraban danadas o

destruidas por el gorgojo o larvas de otros insectos y acaros.

Se observaron diminutas plantas creciendo sobre frutos, que aumentaron
mientras los frutos se mantuvieron verdes, como la hepatica foliosa
Lepidolejeunea sp. y una especie de musgo perteneciente a la familia Pottiaceae y

una cianoficea.
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Recomendaciones

Para lograr una mejor comprension de la dinamica y distribucion de

poblacion de esta especie, es necesario continuar con los temas de estudios que

se proponen a continuacion:

a.

Determinar la variabilidad genética y los posibles genotipos dentro de la
poblacion.

Dar seguimiento a la mortalidad y crecimiento de las ramas que poseen
brotes aereos y posteriormente producen brotes radiculares para
convertirse en ramets.

Realizar otros experimentos de propagacion vegetativa in sifu, por
medio de estacas. y determinar su éxito.

Estudiar aun mas acerca de la relacion gorgojo-fruto, para determinar si
es obligada o aleatoria.

Investigar la germinacion de semillas asi como su porcentaje de
supervivencia y el fenomeno de epifruto

Continuar con los estudios fenolégicos para determinar si la especie
responde a los eventos atmosféricos.

Mantener parcelas permanentes para estudiar la caida de ramas Yy
arboles de esta especie.

Estudiar de manera detallada el aprovechamiento que la poblacion de Ia

zona de influencia a la REBAMB le da a esta especie.
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