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RESUMEN

Pacheco Moscoa, Adnana.

Efecto de la edad de |a hoja sobre 2t inicio de Ia caida del follaje en dos especies del

bosque tropical seco con fenologia contrastanie. SBombacopsis quinata (Bombacaceae)

y Astronium graveclens (Anacardiaceae)
Tesis de Maestria en Biologia. - San Jose, C.R.:
A. Pacheco M 2001
57h.:11il. —142 refs.
Se estudio la interaccion entre a edad de |a hoja y & estrés hidrico en et control 32 2 caida del
follaje en 2 especies del bosque {ropical seco. Bompacopsis quinata (decidua! y Astronium
graveolens (breve-decidua), entre 1998 y 1999 en Canas, CGuanacaste. Czspués de la
brotacion natural del follaje al inicio de la estacion lluviosa, ia edad de las hojas fue conirolada
expenmentalmente mediante defoliacones artificiales. obteniéndose copas ce edades
conocidas al inicio de |13 estacion seca. Se realizaron mediciones periodicas de |as vanables
atmosféncas y eddficas. Se caracterizo & comporlamiento fenologico y fisiologico de leos
arboles mediante medicionss de cregmiento, relaciones hidricas, nutricionales e intercambio
gasecso del follaje. Ademas. se comparo la actividad fisiologica de hojas de diferentes edades
a partir del inicio de |a estacion seca. ia cual se caracterizo por reducciones en la precipitacion
y la humedad relativa del aire, e incrementos en los niveles de radiacion y en la velocidad del
viento. El crecimiento expansive de los arboles manipulados se redujo como resultado de
ajustes en €l palran de distiibucon de recursos, pero el comportamiento fisiologico de las hojas
producidas como resultado de las brotacicnes inducidas fue simiar al de sus contrapartes no
manipulados. El momento de la caida del follaje en las 2 especies evaluadas ocurrio
simultaneamente en todos los tratamientos y no fue afectado por |a edad de las hojas. Los
factores gue causaron la abscision de las hojas fueron diferentes para ambas especies; en
Bombacopsis, el estrés hidrico y probablemente otros factores ambientales como el fotoperiodo
y la sequia atmosférica fueron los responsables, En Astronium, procesos de deshidratacion vy
rehidratacion causados por liuvias esporadicas en la estacion seca parecieron ser la causa del
intercambio del follaje en esta especie, La especie decidua mostro mayor susceptibilidad a la
sequia, lo que se reflejo en reducciones en el ‘¥, y la g de |as hojas y en fa reducida capacidad
estomatica para responder a cambios subilos en el ambiente. En contraste, Astronitim mostrd
una alta capacidad para mantener sus hojas funcianales a lo largo del afio, lo que parecio estar
relacionado con pronunciadas respuestas estomaticas al ambiente y con su capacidad para

mantener bajas g, y recuperar el ', de |1as hojas ante eventos aislados de precipitacion.

Palabras clave: caida de hojas, Bombacopsis quinata, Astronium graveelens, edad de la hoja,
defoliacién, fenologia, relaciones hidrcas, conductividad estomatica, potencial hidrico, bosque
tropical seco.

Director de la Investigacion: Dr. Marco V. Gutiérrez Soto. Sistema de Estudios de Posgrado
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INTRODUCCION

Ei bosque tropical seco es una de las zonas de vida mas extensas y gravemente
afectadas por la actividad humana. Actualmente, menos del 2.1% corresponde a
tierras refativamente no perturbadas o preservadas (Janzen, 1886). Anualmente, el
ecosistema es afectado por la sequia estacional e incendios forestales durante la
prolongada estacion seca, durante la cual ocurre menos del 10% de |a precipitacion
anual (Borchert, 1994a). La riqueza de especies {Gentry, 1995) y la produccion de
biomasa total es menor en el bosque seco, debido a la baja precipitacion y a la

ausencia o reduccion del crecimiento durante la estacion seca (Murphy & Lugo,

1985).

Estos bosques se caracterizan por la abundancia y el dominio de especies lefiosas
perennes deciduas. En Guanacaste, Costa Rica, alrededor de un 63-83% de las
especies son caducifolias (Gémez, 1986). Esta dominancia de especies deciduas no
debe enmascarar la gran diversidad de patrones de desarrollo observados en Ias
plantas del bosque seco (Medina et al.. 1985). Esta diversidad es tanto estructural
como funcional y conduce a una amplia variedad de comportamientos fenologicos
(Holbrook et a/.. 1895).

El bosque seco se caractenza por |a coexistencia de individuos gue exhiben
diferentes patrones fenologicos. determinados por la duracion y estacionalidad del
periodo de sequia. Sin embargo. se conoce muy poce sobre las caracteristicas
vegetales que controlan fa evasion, resistencia y tolerancia al estrés hidrico
(Holbrook et af., 1995). El estudio ecofisiologice de estas especies permitira explicar
los fundamentos estructurales y funcionales que determinan la formacién de las
comunidades naturales, porque aparte de dilucidar las carateristicas fisiolégicas que
afectan el comportamiento y la permanencia de ios individuos como miembros de |a
comunidad de plantas a largo plazo. establece también el papel de las variables
ambientales en el control fenoldgico del bosque seco (Medina, 1977).



La estructura de la raiz. del tallo y de las hojas de las especies perennes es &l
resultado de “estrategias ecoldgicas” que evolucionaron para adquirir 10s recursos
del ambiente esenciales para el crecimiento y evadir las condiciones adversas, pero
al mismo hiempo determinan la estacionalidad y [a época de absorcidn, transporte, y
pérdida de agua a la atmosfera (Holbrook et al., 1985). Por ejemplo, las especies
con hojas de ciclos de vida similares muestran un conjunto de rasgos estructuraies y
funcionales definidos. Los arboles con hojas de longevidad reducida presentan
sistemas radicales superficiales y hojas mesofilicas con altas tasas fotosinteticas,
alta conductividad hidraulica y capacidad de transporte de agua, alta concentracion y
translocacion de nutrientes. mayor area foliar especifica, y un menor costo de
construccion y mantenimiento, pero son mas fragiles y depredadas por herbivoros
(Reich, 1985). Sin embargo, |a alta eficiencia en el transporte de agua tipicamente
encontrada en estas especies conduce a una mayor susceptibilidad al estres hidrico
y al desarrollo de cavitacién del xilema. gue se manifiesta en la caida del follaje al

inicio de la estacion seca,

Los arboles de hojas de vida larga aseguran su funcionamiento a lo largo del afio
mediante la produccion de sistemas radicales mas profundos y menor eficiencia en
el transporte hidrico pero mayor tolerancia cavitacion Las son hojas coriaceas y
gruesas con un mayor costo de construccién y mantenimiento (Medina ef af., 1985;
Sobrado, 1991, Sobrado, 1993; Reich, 1985). Ademas, las fluctuaciones
estacionales del contenido de agua de las hojas por unidad de peso seco, €l
potencial hidrico y |a presién de turgencia son menores en hojas de vida larga gue
en hojas de vida corta {(Sobrado, 1986).

El follaje de los arboles constituye |a superficie asimilatoria donde ocurre un intenso
intercambio gaseoso, tanto transpiraterio como fotosintético. Por lo tanto, es
importante estudiar la estructura y el funcionamiento del aparato estomatico, debido
a su papel como regulador del balance hidrico y nutricional de las plantas (Medina,
1977). Ademas, los cambios diurnos y estacionales en la canductividad estomatica y

el potencial hidrico de las hojas reflejan patrones del uso del agua e intercambio



1980; Lieberman. 1982; Reich & Borchert, 1984; Bullock & Solis-Magallanes. 1980
Olivares & Medina. 1892: Borchert, 1994a; Borchert, 1894b).

El estrés hidrico que experimentan las plantas al inicio de la epoca seca se ha
propuesto come el principal factor que causa la caida del foilaje en el bosque tropical
seco {Daubenmire, 1972; Borchert. 1980; Lieberman, 1882; Reich & Borchert, 1984;
Bullock & Solis-Magallanes, 1930: Olivares & Medina. 1992; Borchert, 1394a;
Borchert, 1894b), aunque existen diversas observaciones que no respaldan estas
ideas. Varios autores proponen que el fotoperiodo regula la caida del follaje de
algunas especies, debido a que la senectud de las hojas se inicia mientras los dias
se acortan. Los arboles no reaccionan a las lluvias esporadicas y brotan antes de las

primeras lluvias (Daubenmire, 1972; Bullock & Solis-Magallanes, 1990).

Wright & Cornejo (1990). irrigaran parte de un bosque en |a Isla de Barro Colorado,
Panama, durante la estacion seca y la mayoria de las especies perdieron sus hojas
independientemente de su estado hidrico. Estos autorées proponen gue las
condiciones atmosféricas, en especial la diferencia en la presién de vapor entre |a
hoja y el aire (DPV). pueden funcionar como importantes sefales ambientales para
algunas especies, aunque no hay razones para suponer que la mayoria de las
plantas tropicales reaccionan a factores ambientales especificos.

Ademas, existen especies que exhiben el mismo patrén de caida del follaje aunque
crezcan en sitios riparios donde |a disponibilidad del agua en las capas superficiales
del suelo es alta aun en la epoca seca (Spondias purpurea, Enterolobium
cyclocarpum, Tabebuia neochrysaniha, Daubenmire, 1972; Reich & Borchert, 1984).
Wright & Cornejo (1990). sugieren que la mayoria de las especies experimentan
abscision del follaje al inicio de la epoca seca, antes de que ocurra estrés hidrico
substancial y e! potencial hidrico del suelo disminuya. Efectivamente, en Cafas,
Costa Rica, el pico de caida del follaje, aproximadamente un 56%, se concentra en
fos meses de noviembre y diciembre, al inicio de la época seca (Reich, 1985).
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En contraste con el comportamiento fenolégico observado en la mayoria de los
arboies al inicio de la estacion seca, las observaciones de campo indican que las
camadas de hojas joévenes producidas al inicio de la estacién lluviosa no
experimentan senectud y abscision durante periodos cortos de baja precipitacion.
como el ocurrido durante los Veranilios de San Juan. Se ha hipotetizado que estos
cortos periodos de estrés no son lo suficieniemente severcs como para provocar
condiciones similares a las que se presentan al inicio de la estacion seca, o que la
respuesta de las hojas no es |la misma debido a su corta edad (Holbrook et al.,
1995).

El estrés hidrico causa reducciones en el crecimiento, originadas de cambios
fisiolégicos que ocurren en las piantas. debido a que experimentan problemas en la
adquisiciéon de recursos y alteraciones en el balance hormonal (Chapin, 1991). Sin
embargo, el grado de estés hidrico que experimentan los arboles varia
ampliamente, perque el impacto de la sequia puede ser amortiguado por algunos
atributos fisiolégicos y estructurales, tales como el aimacenamiento de agua en el
tronco y en las raices (Sobrado, 1986; Borchert, 1994a; Borchert, 1994b).

El envejecimiento de las hojas esta acompanado por reduccicnes en la capacidad
fotosintética, en la eficiencia del uso del agua y del nitrégeno y en la conductividad
estomatica (Jordan et al.. 1975; Reich & Borchert, 1988; Martin, 1994, Sobrado,
1984; Kitajima et a/, 1997), cambios que son experimentados en mayor grado por las
hojas de vida corta {Martin, 1994; Kitajima ef af, 1997). Ademas, se ha reportado
que la capacidad de las hojas para responder a cambios abruptos en el ambiente,
por medio de los estomas, disminuye con l2 edad de éstas y en especiai en las hojas
de las especies deciduas (Reich & Borchert, 1988). De esta manera, hojas jovenes
son capaces de resistir periodos de estrés hidrico debido a que poseen mayor
capacidad de respuesta estomatica a ¢ambios desventajosos en el ambiente,
mientras que las hojas viejas son mas susceptibles a estos cambios. Reich &
Borchert (1988), también propusieron diversas implicaciones ecoldgicas derivadas

de la variedad de respuestas estomaticas; las especies de hojas de vida larga que



contintan creciendo durante la estacidn seca exhiben estomas con mayor capacidad
de respuesta a la sequia, mientras gque las especies con hojas de vida corta

presentan bajo control estomatico.

Las observaciones anteriores son la base de la presente investigacion, en la cual se
evalud el efecto de la edad de la hoja sobre la abscision del follaje en una especie
decidua y otra breve-decidua gue crecen juntas en el campo. Se evaluaron las

siguientes hipotesis:

1. La edad de la hoja determina la dinamica de la caida del fcligie al inicio de |a

estacion seca.

2. Las relaciones hidricas y nutricionales de las hojas de especies deciduas y breve-
deciduas difieren durante el ciclo fenologico y en respuesta a la sequia

estacional.

Los objetivos de esta investigacion fueran los siguientes:

1. Evaluar la importancia relativa de |a edad de |la hoja y del estrés hidrico sobre |2
ocurrencia de los eventos fenoldgicos. especialmente |a fecha de la caida del

follaje, en una especie decidua y otra breve-decidua.

2. Caracterizar la fenologia y las respuestas fisioldgicas a la sequia en una especie

decidua y otra breve-decidua que coexisten en el campo en un micrositio comun.

3. Comparar la actividad fisiolégica y fenologica de hojas de diferente edades en

una especie decidua y otra breve-decidua,



MATERIALES Y METODOS

Sitio experimental y material vegetal

La investigacién se llevo a cabo a partir del mes de Julio de 1998 y hasta Marzo de
1999 en una plantacién forestal de 5 afos de edad, localizada en las orillas del rio
Cafias, Guanacaste (10°26'N, 8504 0; altitud aproximada 100 msnm) (Instituto
Geografico Nacional, 1988).

La zona presenta suelos de crigen aluvial del orden Inceptisol, de livianos hasta
moderadamente pesados, propensos a ia inundacién (Instituto Geografico Nacional,
1978). Estas son areas sedimentarias del Cuaternario Holoceno y Pleistoceno
(Instituto Geografico Nacional, 1982). El sitic se localiza en la zona de vida bosque
himedo premontano transicion a basal (bh-P¥), presenta una biotemperatura media
anual de 24 - 245 °C y una precipitacion promedio anual de 1500 - 1950 mm,
caracteristicas que hacen de la zona un sitio predilecto para el asentamiento
humano (Centro Cientifico Tropical, 1988). El clima presenta dos estaciones bien
marcadas: la estacion seca se inicia a finales de noviembre y finaliza a mediados de
mayo, y la estacion liuviosa se extiende durante el resto del afo (Institutc
Meteorologice Nacional, 1993).

Las dos especies arboreas estudiadas. Astronium graveolens Jacq. (Anacardiaceae,
Ren ron) y Bombacopsis quinafa Jacq. Dugand {Bombacaceae, Pochote) son tipicas
de la zona. Para esta Ultima especie se han propuesto varios cambios de nombre, de
los cuales el mas reciente es Pachira quinata (Jacq.) W. S. Alverson, publicado en la
revista de nomenclatura botanica Novon (Alverson, 1994).

Estas especies presentan patrones fenoldgicos contrastantes, aunque ambas han
sido ciasificadas como especies caducifolias al inicio de la estacién seca (Jiménez,

1993). Bombacopsis permanece sin follaje por varics meses (noviembre - abril}
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(CATIE, 1991). mientras que Astroniurn se mantiene con follaje durante casi todo el
ano. El momento y patron de fos fenémenos fenolégicos de caida y brotacion del
follaje reportado para Astronium diverge ampliamente entre autores. Jiménez (1993)
indicd que la especie es decidua a inicios de |la estacidn seca, Gomez (1986} en
diciembre y julio, y Martin et al. (1994) de enero a febrero. con 4 a 6 meses sin
hojas. Reich & Borchert (1984), indicaron que Astronium es un arbol intercambiador
de hojas entre abril y mayo. Borchert {1994a), clasificé a la especie con fenoclogia
irregular, y Bullock & Solis-Magallares 11990), como una especie breve-decidua al
final de la estacion seca. La floracior se presenta de diciembre a marzo y los frutos

de febrero a mayo (Jiménez. 1993).

Asironium es una especie heliohta o semiheliofita, nativa desde Mexico hasta
Ameérica del Sur. En Costa Rica se presenta en la costa Pacifica y menos
frecuentemente en el Pacifico Central, donde crece en elevaciones bajas a bajo
medianas y en sitios con climas de secos a humedos. A. graveolens presenta hojas
imparipinnadas alternas, su madera es extremadamente pesada con un peso
especifico entre 0.85 - 1.28 g cm™, y se considera como una madera preciosa
(Chacon, 1996). En Costa Rica se le ha asignado la caiegoria de especie
amenazada por la extincion (Jiménez, 1983).

Bombacopsis es una especie heliofita nativa desde Nicaragua hasta Venezuela y
Colombia. Crece en elevaciones bajas con climas de secos a muy himedos. Las
hojas son digitadas alternas y su madera es moderadamente liviana (Chacon, 1996)
con un peso especifico entre 0.38 - 0.43 g cm™ (CATIE, 1991). La floraciéon se
presenta de enero a abrit y en agosto y la fructificacion en febrero, mayo y agosto
{Jiménez, 1996).

La investigacion fue llevada acabo en individuos localizados en una plantaciéon mixta,
sembrados & un distanciamiento de 3 x 3 m. Los arboles estuvieron sujetos a
condiciones ambientales similares y presentaron las siguientes caracteristicas

morfologicas al inicio del experimento: diametros a la altura del pecho que variaron
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entre 27.5y 77.5 mm, y entre 18.3 y 751 mm, con alturas entre 2.7 y 52 m y entre
2.5y 6.5 m, para Bombacopsis v Astronium. respectivamente (Cuadro 1).

Cuadro 1. Diametro a la altura del pecho (dap) y altura total (h) de los arboies
de Bombacopsis y Astronium, al inicio de 1a investigacion. Cada valor
representa el promedio (+ EE) de 5 arboles de cada tratamiento. Jul
1998. Canas, Guanacaste.

Especie Tratamiento - dap h
_(mm) (m

Bombacopsis Brotacion natural (Control)  55.35=9.34  4.20 £ (.40
Brotacion temprana S2MMx 825 3552018
Brotacién intermedia 4981 +£4.86 3.75+0.28
Brotacion tardfa 61.76 £ 9.19 434 +£0.34

Astronium Brotacién natural (Control)  61.07 +4.74 548 +0.28
Brotacion temprana 48.58 £3.68 4.40+0.20
Brotacion intermedia 33.94+£ 849 3,62+0.30
Brotacién tardia 48.11 478 5.10+£0.29

—

- -—

h

Control experimental de la edad de la hoja

Se aplicaron tratamientos manipulativos consistentes en defoliaciones artificiales
manuales en 3 ocasiones durante la estacion lluviosa, después de la brotacion
natural (Fig. 1), con el objetivo de probar las hipotesis planteadas. Estos tratamientos
consistieron en ia defoliacion manual completa de los arboles experimentales
mediante el uso de podadoras. Los darboles manipulados respondieron a la
defoliacion artificial rebrotando por segunda vez, con lo cual se obtuvo un grupo de
individuos experimentales cuyas copas exhibieron edades de hojas diferentes y
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conocidas al inicio de la siguiente estacion seca. Los tratamientos aplicados fueron

los siguientes:

1.

Brotacion natural {Control}). Resultado de la brotacion natural que ocurrié
durante la estacion seca en Asfronium y a principios de la estacion lluviosa en
Bombacopsis. Al inicio de la siguiente estacién seca, las hojas brotadas
naturalmente presentaron edades aproximadas de 6 y 8 meses, en Bombacopsis
y Astronium, respectivamente.

Brotacion temprana. Resultado de la pnmera defoliacion artificial aplicada a
finales de junio, y culminé con la produccion de hojas gue tenian una edad de 4.5

meses al inicio de |a estacién seca.

Brotacion intermedia. Resuitado de la segunda defoliacion que ocurrié a
principios de agosto y culminé con la produccién de hojas que tenfan una edad
de 3 meses al inicio de (a estacion seca.

Brotacidn tardia. Resultado de la tercera defoliacion que ocurrié a finales de
setiembre y culmin® con la produccién de hojas de 1.5 meses de edad ai inicio de
la estacion seca.



Tratamiento Edad de

la hoja
Bombacopsis a. {meses)
” A
Brotacijn tempriin: - ‘QE 1.5
- _ - =
* Brotacidn intermedin ? 3
Brotacidn tardia > é——' 1.5
- g
" i L 2 X i i A | A 5
D E F M A M J J A S Q N
Esesa lluviosa -

Astronium

" Brotucidn temprana S—

Brot;icinn intermedia

Brotucion tucdia

Epoca seca

Figura 1. Cronograma de defoliaciones &, brotacién esperada ‘gﬁ
y edad resultante de las hojas producidas como resultado de los
tratamientos de defoliacion aplicados, al inicio de la estacién seca.

Disefio experimental

Se establecieron 2 parcelas. 1 parcela por especie. de 20 arboles cada una. El

disefo experimental utilizado fue el irrestricto al azar. donde cada tratamiento conté

con 5 repeticiones constituidas por arboles individuales. Los 4 tratamientes fueron

los siguientes: 1. Brotacién natural {Control), 2. Brotacion temprana, 3. Brotacion

intermedia y 4. Brotacion tardia.
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Microclima y contenido de agua en el suelo

Las variables climaticas mas importantes se midieron con una estacion
meteorologica automatica, controlada por un almacenador de datos (Modelo CR21X,
Campbell Scientific Corp., Logan, UT, USA) programado para obtener mediciones
cada 15 minutos y producir un promedio cada hora. La estacion meteorologica
utilizada estaba equipada con una sonda de humedad relativa (%) y temperatura
del aire (°C) (Modelo HMP35C, Campbell Scientific) con una exactitud de + 2% y < +
0.2°C, un sensor de Quantum {(Modelo LI-180S2Z, Li-cor) que mide la radiacion
fotosintéticamente activa (RAF, umol m? s™) con un error reiativo < + 5% y un
anemémetro (Modelo 014A Met-One, Campbeli Scientific) que mide la velocidad del
viento (&, m s™) con una exactitud de 1.5% ¢ 0.11 ms™

La precipitacién (mm semana’) se midi® semanalmente con un pluviémetro
manual y el contenido de agua en el suelo (%) mensualmente por el método
gravimétrico. Este método consistié en la medicion del contenido de agua en el suelo
por peso. E! muestreo incluyd la extraccion de muestras de suelo de
aproximadamente 90 cm® que inmediatamente fueron introducidas en envases
metalicos y seliadas para su posterior medicién, pesadas (peso hiimedo) y
colocadas luego en un horno hasta alcanzar un peso constante (peso seco). Por
diferencia de pesos se obtuvo el contenido de agua (Baker, 1990). Los muestreos
se realizaron a las 10:00 am con un barreno de tornillo que permitié muestrear tos
primeros 20 cm del perfil del suelo. Las muestras se obtuvieron de 5 sitios
diferentes, alrededor de los arboles de las esquinas y el centro de la parcela.

Crecimiento y Fenologia

E! crecimiento de los arboles se midid mensuaimente como diametro a la altura del
pecho (dap}, a 1.3 m de la superficie del suelo, y la altura total (h), con cinta

diameétrica £ 1 mm y una vara telescopica + 5 cm, respectivamente.



La fenologia de los arboles se evalud utilizando la escala semi-cuantitativa de
Fournier (1974), la cual varia entre 0 y 4, donde 0 representa la ausencia del
fendmeno estudiado, 1 la presencia del fenomeno en la copa del arbol evaluado en
una magnitud de 1~ 25%:; 2 de un 26 — 50%: 3 de un 51 — 75%, y 4 de un 76-100%.

Los eventos fenolégicos evaluados fueron: 1) brotacion del follaje, 2) caida del
follaje, 3) floracién, y 4} fructificacion, Estos eventos se evaluaron cada 2 semanas

para todos los arboles de ambas especies.

Relaciones hidricas

Potencial hidrico de las hojas (W)

El potencial hidrico burdo del xilema de las hojas (\¥,,, MPa) se midi6 con la camara
de presién de Scholander {(Modelo PMS-100, PMS, Logan. UT, USA). Este método
indirecto se basa en la teoria de tension-cohesién introducida en 1895 por Dixon y
Joly. La premisa fundamental de esta teoria es que el agua en el xilema se
encuentra bajo tension la mayor parte del tiempo, y que las propiedades de cohesién
del agua, criginadas de la atraccion entre moléculas, permite que la columna de
agua soporte estas grandes tensiones (Zimmermann ef al., 1994). La teoria explica
el mecanismo de transporte del agua a largas distancias en las plantas, y establece
que la transpiracion actla como la fuerza conductora que tira de la columna de agua

formada a lo large de los vasos, desde |as hojas hasta la ralz y el suelo.

La técnica de la camara de presion para medir la tension del xilema consiste en
cortar la columna de agua bajo tension, debidc a lo cual la columna retrocede en el
interior de los vasos de manera proporcional a la tension existente antes del corte.
La hoja se coloca en la cdmara de presidén con el peciolo expuesto hacia la
superficie a través de un orificio, y graduaimente se permite la entrada de gas
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comprimido (nitrégeno) al interior de la camara. La presion aumenta en el interior
hasta que la columna de agua es forzada hacia la superficce cortada. donde se
observa con la ayuda de una lupa. La presion requerida para mover la cofumna de
agua hacia la superficie cortada es igual en magnitud pero opuesta en signo a la

tension que existia en el xilema antes del corte (Ritchie & Hinckley. 1975).

El ¥, de las hojas de ambas especies se midié cada 2 semanas. al amanecer (6:00
am) y al medio dia (12:00 pm) durante cada dia de muestreo. En cada arbol se
muestrearon 4 hojas jovenes completaments expandidas provenientes de las ramas
laterales, localizadas en cada punto cardinal. Las hojas muestreadas fueron
colocadas en una bolsa plastica antes del corte y selladas inmediatamente en la
boisa para evitar pérdidas de agua. Posteriormente. las muestras se colocaron en
una hielera donde se mantuvieron por no mas de 1 h antes de ser medidas. Durante
la estacion lluviosa soio sz estudié el testigo y al entrar en la estacion seca se

anadieron los demas tratamientos al muestreo.

Conductividad estomatica (g.)

La conductividad estomatica (gs, mmol m™“s™"} se midio utilizando un autoperometro
(Modelo LI-1600, Li-cor). El instrumento consta de 2 partes, la consola donde se
procesan y almacenan los datos, y una cubeta ventilada donde se realizan las
mediciones. La cubeta esta equipada con sensores de humedad, temperatura y flujo
de aire. Antes de realizar las mediciones, |la cubeta debe ser aclimatada a las

condiciones ambientales para establecer [a humedad relativa del ambiente.

La muestra se pone en contacto con la cubeta por medio de una prensa que
muestrea una zona de 2 cm’ de |a hoja en su parte abaxial, La pérdida de agua en
la hoja es determinada al mantener una densidad constante de vapor de agua en |a
cubeta en contacto con la hoja, lo que se logra dejando entrar aire a la cubeta a una

velocidad apropiada. De esta manera se alcanza un balance entre el flujo de vapor
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de agua transpirado y el flujo de aire caliente que saie de |la cubeta (Li-cor, 1889).

El ciclo diurno de 1a g. de hojas jovenes completamente expandidas en ramas
laterales y expuestas al sol se midié cada 2 semanas. y en 4 horas diferentes del dia
(amanecer, media manana. medio dia y tarde). En cada parcela se muestrearon 5
arboles por tratamiento. 4 hojas por arbol. y cada hoja medida fue seleccionada de
uno de los 4 puntos cardinales. Se tuve cuidado de no alterar la posicion natural de
las hojas y de realizar las mediciones en el mismo lugar de la lamina {foliolo central
en Bombacopsis y foliolo terminal en Astronium). Durante la estacion lluviosa solo se

muestred el testigo y al entrar la época seca se anadieron los demas tratamientos.

Conductividad estomatica de hojas de diferentes edades y respuesta de gs al

corte

A mediados de noviembre, al entrar la estacion seca, se midid en ambas especies la
respuesta de los estomas al corte, en hojas de diferentes edades expuestas al sol.
Estas fueron muestreadas secuencialmente en la misma rama, 1 hoja por edad, 1
rama por arbol y 4 arboles por tratamiento. Las edades de hojas evaluadas fueron

las siguientes;

1. Hoja joven. Primera hoja completamente expandida.
2. Hoja intermedia. Hoja situada a ia mitad de la rama. verde y sin signos de
senectud.

3. Hoja vieja. Hoja situada al final de [a rama senescenie.

El procedimiento fue el siguiente: primero, se midid la g, de la heja antes de ser
cortada; subsecuentemente la hoja fue escindida de la rama y el valor de gs fue
medido continuamente durante un plazo de 3.5 minutos o hasta que la gs alcanzo el
50% de su valor inicial.
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Contenido foliar de minerales

El contenido foliar de minerales de las hoias vivas y hojas caidas naturaimente se
determiné mediante un analisis quimico completo efectuado en el Centro de
Investigaciones Agronomicas (ClA). Universidad de Costa Rica. En este se
determino el contenido foliar total de los siguientes minerales: N, P, Ca, Mg, K, Fe,
Cu, Zn y Mn. El proceso consistio en digenr una muestra foliar de 0.5 g,
debidamente lavada, secada a2 70°C y molida. con mezclas de acidos fuertes

{mezcla nitroperclorica) en presencia de calor (Bertsch, 1598).

Las muestras de hojas vivas fueron recolectadas cada 1.5 meses. Se colectaron 4
hojas jovenes completamente expandidas de las ramas laterales, una hoja por cada
punto cardinal. En cada parcela se comenzo & muestreo con el control y se incluyd a
los demas tratamientos de defoliacion artificial conforme éstos se fueron aplicando
en el campo durante el transcurso de la estacon lluviosa (Cuadro 2). Las hojas
muertas fuercn recolectadas antes de alcanzar el suelo, mediante la instalacion de
bolsas plasticas perforadas colocadas con anienoridad en las hojas senescentes. El
material vegetal se colocé en bolsas de papel y se seco inmediatamente en un horno
a 74°C por 2 dias.

Cuadro 2. Cronograma de recoleccion de muestras para la determinacion del
contenido foliar de minerales de arboles de Bombacopsis y Astronium.
Jul 1998 - Mar 1999, Canas. Guanacaste.

—— B ———— =

Fecha de muestreo 17/7/98 11/9/98 16/10/98 19/11/98 18/2/99"*
Tratamiento

- — —— — —_—
Brotacien natural (Control) ¥ v v v v
Brotacion temprana ¢ v v v
Brotacion intermedia v v v
Brotacién tardia v v

— e e ——=
Nota: * Muestreo solamente en Astronium {Bembacopsis sin follaje)
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Analisis de resultados

El diseno experimental empleado fue el irrestricto al azar y el disefio de tratamientos
presentd una estructura de gradiente. Por lo tanto se realizaron los siguientes
andlisis estadisticos (Zar, 1984). 1) comparacién de medias (ANDEVA, ANDEVA
Mediciones Repetidas, Prueba { student) cuando ia suposicion de normalidad fue
encontrada y 2} Agrupamiento de medias por el método de Bautista, Smith y Steiner
{Bautista et al., 1997). Para ello se utilizé el paquete estadistico SAS Version 7 para
Windows {SAS institute inc., 1898, NC, USA).

Las vanables microclimaticas y el contenido de agua en el suelo se presentaron
como promedics por dia, obtenidos durante las horas de luz + error estandar (+ EE),
Las horas de luz se consideraron de 6 am a 6 pm, dado que |a duracién media de la
luz solar en el territorio nacional es de 12 horas (Herrera, 1985),

La fenclogia, el crecimiento del tronco y las relaciones hidricas se evaluaron por
medio de los promedios + EE. Ademas. se realizé una distribucion de frecuencias
para la fenologia de cada especie, con los tratamientos y el tiempo que les tomé a
los arboles para alcanzar los diferentes grados de abscision del follaje.
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RESULTADOS

Microclima y contenido de agua del suelo

En Canas, Guanacaste, la estacion lluviosa se extendio desde mediados de mayo
hasta principios de noviembre, pero la mayor parte de ia precipitacion se observd
durante los meses de agosto, setiembre y octubre (Fig 2). El mes mas lluvioso fue
octubre con una precipitacion maxima de 285 mm semana Las horas luz
mostraron valores promedio (+ EE) de radiacion fotosintéticamente activa (RAF) de
7,677 + 338 umol m™d™"; la humedad relativa promedio fue 84.6 = 0.8 %, la velocidad
promedio del viento (¢) fue 0.75 = 0.02 m 5™ y el contenido de agua en el suelo del
sitio de estudio de Bombacopsis fue de 33.5 = 1.1 % y de 31.1 £ 0.7% en el sitic de

estudio de Astronium.

A partir del mes de noviembre. y después de una tormenta tropical a finales de
octubre durante la cual se interrumpio la recoleccion de datos climaticos, se dieron
cambios sustanciales en las condiciones climaticas que marcaron la transicion a la
estacion seca. La precipitacion ceso y la humedad relativa y el contenido de agua
del suelo decrecieron, mientras que RAF y « aumentaron. La estacion seca se
caracterizé por la ausencia virtual de precipitacion, aungue se observaron pequefios
eventos esporadicos de lluvia. La precipitacion maxima observada durante |a
estacion seca se observo a finales de febrero (140 mm semana™). Los valores
promedio (+EE) de RAF fueron sustancialmente superiores a los observados durante
la estacion lluviosa (9.956 + 267 wumol m?d™"), y la humedad relativa fue
significativamente menor (68.6 + 0.9 %). La u se incrementé marcadamente con el
inicio de la estacion seca y alcanzé valores promedio de 161 = 0.04 m s, y el
contenido de agua en el suelo descendid a valores promedio de 23.1 £+ 1.5 % y de

15.8 + 1.0 %, en los sitios de estudio de Bombacopsis y Astronium, respectivamente.
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de u, humedad relativa, temperatura d&f aire y RAF corresponden al perfodo entre
8 am y 6 pm. Los simbolos abiertos perienecen a la estacion meteorolégica del
IingenioTaboga (10°22°N - 85°12°0, elevacion 10 m). Jul 1998 - Mar 1999. Canas,
Guanacaste.



20

La temperatura del aire presentd poca variacion, tanto durante la estacion seca
como aurante la estacion lluviosa (=-0.32. P=0.7470). Duranle el periodo de esta

investigacion, la temperatura promedio del aire (+ EE) fue de 27.2 + 0.1 °C

Crecimiento y fenologia

El crecimiento de los individuos de las dos especies estudiadas, evaluado como el
incremento acumulado en dap durante el periodo de estudio, fue similar y oscilo
alrededor de un promedio de 20 - 25 mm en los individuos que experimentaron
unicamente brotacion natural (tratamiento control). Sin embargo, el crecimiento de
los individuos de Bombacopsis se estancd a principios de diciembre, mientras que
los arboles de Astronium exhibieron un incremento continuo en el diametro de sus

troncos incluso durante [a estacion seca (Fig 3).

En general, los tratamientos de defoliacién redujeron el crecimiento expansivo de los
troncos (Fig 3). Al finalizar la investigacion. las defoliaciones artificiales aplicadas a
los individuos experimentales causaron reducciones en el crecimiento de los troncos
de estos arboles de un 40, 72 y 33%, en Bombacopsis, y de un 36, 67 y 41%, en
Astronium, en los tratamienios brotacion temprana, intermedia y tardia,
respectivamente. En ambas especies los individuos que experimentaron |a brotacién
inducida intermedia fueron los mas afectados. mientras que los individuos sometidos
a defoliaciones temprana y tardia presentaron incrementos en dap similares. Los
arboles de ambas especies respondieron de la manera esperada a los tratamientos
de defoliacion artificial e iniciaron la produccién de nuevas camadas de hojas en un
periodo de aproximadamente 2 semanas después de la aplicacion de los
tratamientos.

Debido a que la muestra de arboles estudiades consistic de individuos jovenes (5
anos), los eventos fenoldgicos de floracion y fructificacion fueron observados

pnicamente en algunos individuos de Bombacopsis durante |a estacion seca.
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Bombacopsis

Después de la brotacién natural de follaje que ocurfid a mediados de mayo, los
arboles de Bombacopsis continuaron produciendo follaje durante el transcurso de |a
estacion lluviosa (Fig 4). La intensidad de la brotacién se mantuvo en un 100%
durante este periodo, y solamente cesc a pnncipios de noviembre durante la
transicion a la estacion seca. Desde el punto de vista fenologico, esta transicion
estuvo asociada con el inicio de |la caida del foilais en todos fos individuos evaluados
correspondientes a todas las categorias de ecad d2 @ no@a producidas como

resultado de los fratamientos de defoliacion aplicados

Los arboles que experimentaron la brotacion inducida intermedia exhibieron una
reduccion significativa en la produccion de follaje desde principios de la estacion
seca. En estos individuos, la caida del follaje se produj con una intensidad
ligeramente superior a la observada en los demas tratamientos. lo cual resulté en su
completa defoliacion aproximadamente 2 semanas antss de la defoliacion de los
individuos que experimentaron brotacion natural. inducda temprana y tardia. La
caida del follaje observada durante la transicién a la estacion seca fue precedida por
cambios marcados en la apariencia de las hojas de los darboles de todos los
tratamientos, que exhibieron quemaduras, marchitamiento. amarillamiento y atagues

de hongos e insectos.

La caida compieta del follaje en todos los arboles de Bombacopsis evaluados ocurrid
en un plazo de aproximadamente 2 meses y alcanzd una intensidad del 100% a
principios de enero. Aungue los individuos de esta especie continuaron produciendo
brotes en un pequerio porcentaje (<50%), estos no llegaron a desarrollarse y
murieren en un corto lapso (Fig 4).
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Astronium

En contraste con Bombacopsis, que exhibié brotacion continua y sincronizada.
Astronium presentd una brotacion natural del follaje intermitente y heterogénea entre
la poblacion (Fig 5). Adicionalmente, la brotacion fuge también heterogénea en la
copa de arboles individuales, por lo gue [a intensidad de este fenomeno se mantuvo
en un 50% en la poblacién estudiada, desde la brotacién natural de la especie a

inicios de marzo y hasta mediados de noviembre, al inicio de la estaciéon seca.

L.a brotacion disminuyo significativamente en {odos los tratamientos desde el inicio
de la estacion seca y se mantuvo a intensidades bajas (<20%) durante un periodo
de 3.5 meses (mediados de noviembre, diciembre, enero y febrero). Se observaron
algunos eventos de brotacién durante este periodo, de los cuales el mas evidente
fue el pica de brotacidn registrado en los individuos que experimentaron la brotacian
tardia, los cuales continuaron produciende hojas en altos porcentajes durante un
periodo de 2.5 meses (mediados de noviembre, diciembre y enero) (Fig 5).

La brotacidn disminuyo sustanciaimente a finales de enero en todos los tratamientos.
¥ s€ reinicié a principios de marzo inmediatamente después de la caida del follaje, lo
que permite clasificar a Asfronium como una especie de comportamiento fenoldgico
breve-deciduo (Fig 5). La caida del follaje se inicié a mediados de octubre en los
individucs que experimentaron brotacién natural, aunque la caida de las hojas
ocurrié en intensidades bajas {<25%). La caida del follaje fue precedida por cambios
en la apariencia de las hojas, cuyos foliolos en proceso de senectud se tornaron
rojizes y se cayeron. Estas bajas intensidades de caida de follaje observadas en los

individuos control se mantuvieron durante octubre y noviembre (Fig 5).

Los tratamientos de defoliacion inducida exhibieron bajos porcentajes de caida de
follaje desde finales de noviembre, pero 1a intensidad de la defoliacion se incrementé

a partir de finales de enero, cuando la intensidad de este fenémeno aumentd y
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alcanzo valores maximos cercanos a 80% en todos los tratamientos. La intensidad
mas alta de caida del fcliaje fue observada 2 principios de marzo cuando los arboles

renovaron sus copas &n un periodo de aproximadamente 2 semanas

Las especies estudiadas presentaron patrones diferentes de caida del follaje. El
tiempo necesario para alcanzar diferentes grados de abscision del follaje difirio
significativamente (P=<0.0001) entre ias dos especies evaluadas (Fig 6). En
Bombacopsis, al efectuar un agrupamiento de medias por =i metodo de Bautista,
Smith y Steiner (Bautista et af., 1997) se encontro que & tratamiento de orotacién
intermedia fue el Gnico que difirié estadistcamente en el tiempo requerido para
alcanzar los diferentes grados de abscision (P=0.0088;. Los arboles sometidos a
este tratamiento alcanzaron los diferentes grados de abscision evaluados en un
menor nimero de dias (Fig 6)

En Astronium tambien se encontraron diferencas significativas entre fos tratamientos
e interaccion entre éstos y los diferentes grados de abscision del follaje. Por lo tanto,
las diferencias entre los tratamientos dependeron del grado de abscision evaluado.
En el caso del control, se cbservd la ocurrencia de abscision en un 0 - 25% 20 dias
antes del inicio de la sstacidon seca. meentras que s¢ requirieron 20, 50 y 75 dias
posteriores al inicio de estacion seca para aicanzar este mismo grado de abscision
en los tratamientos de brotacion temprana. intermedia y tardia, respectivamente.
Esta interaccién no fue observada en el tiempo requerido para alcanzar los otros
grados de abscision evaluados (25 - 50%. 50 - 75%, 75 - 100%) en los tratamientos
aplicados (Fig 8). Por lo tanto. no existieron diferencias significativas (Bombacopsis
P=0.0830 y Astronium P=0.3606) en el tiempo necesario para aicanzar el grado de
abscision correspondiente a la defoliacion completa (>75-100%). Todos los arboles
de ambas especies se defoliaron completamente en el mismo numero de dias.
independientemente de la edad de sus hojas.
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Relaciones hidricas

Potencial hidrico de las hojas (¥.)

Los individuos de Bombacopsis que brotaron naturalmente (tratamiento control)
presentaron valores promedio (+EE) de ¥, de =0 28 + 0.01 MPa al amanecer (am) y
de -0.74 £ 0.02 MPa al mediodia (pm}. durante el transcurse de Ia estacién liuviosa
(Fig 7). Estos valores diminuyeron a —0.71 £ 0.03 MPa (am) y 3 ~0.88 £ 0.03 MPa
(pm), durante la estacion seca. y la diferencia entre los valores de ¥, observados al
amanecer y al mediodia fueron sustancialmente menores (Fig 7). Esto se debid a
que los valores de ¥y, (am) disminuyeron significativamente al inicio de la estacién

seca, mientras que los Y. (pm) se mantuvieron constantes (P=0.3531).

En Astronium, los individuos que presentaron brotacion natural exhibieron valores de
¥y promedio (+EE) de —0.34 + 0.02 MPa (am) y de —0.88 + 0.04 MPa (pm), durante
la estacion lluviosa. En contraste, los valores de W, observados durante la estacion
seca fueron altamente variables: estos disminuyeron hasta alcanzar valores
promedio (+EE) de —0.96 £ 0.11 MPa (am) y de —1.74 + 0.15 MPa (pm) (Fig 7).

Los valores de ¥ (am y pm) medidos en ambas especies durante el transcurso de
la estacién lluviosa presentaron un comportamiento poco varnable, pero fueron
ligeramente menores en Astronium que en Bombacopsis. Los valores de ¥, {am)
disminuyeron marcadamente durante el desarrolio de la estacidén seca en ambas
especies y las diferencias enire especies se acentuaron (Fig 7). En la estacion seca,
Astronium presenté valores muy variables de ‘¥ (am y pm), semejantes en algunos
casos a los observados durante |z estacion lluviosa {-0.4 MPa), aunque también se
registraron valores de ‘¥ muy bajos (-3.0 MPa). La evaluacién del Wy, de las hojas
de los arboles comrespondientes a los tratamientos aplicados (brotaciones inducidas)
se realizd al inicio de la estacidon seca, pero no se detectaron diferencias

significativas enire estos tratamientos. Ademas, se observé que los valores Y,
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gada (am, simbolos cerrados) y a medio dia (pm, simbolos abiertos).
Cada valor representa el promedio (+ EE) de 2 hojas tomadas de 5
arboles de cada tratamiento. Jul 1988 - Mar 1899, Canas, Guanacaste.
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medidos durante la estacion seca fluctuaron marcadamente en diferentes fechas de

medicion, especialmente en Astronium
Conductividad estomatica (gs)

En Bombacopsis. los valores de g. medidos duranie la estacion lluviosa oscilaron
alrededor de 250 mmol m?s’' y s& observaron valores maximos de hasta 450 mmol
m~s’". Los valores de gs descendieron desde el inicio de la estacion seca hasta
alcanzar valores minimos de 75 mmol m™s” poco antes del inicio de la caida del
follaje (Fig 8). Estos valores de gs de las hojas mas jovenes completamente
expandidas fueron semejantes a los medidos al inicio de las observaciones a
principios de julio, cuando los arboles presentaban copas con hojas de 1.5 meses de
edad. No se observaron diferencias significativas en el comportamiente de la g.
evaluada en todos los tratamientos aplicados, cuya evaluacion se inicio con la
entrada de la estacion seca (P=0.0857). La g: en los arboles correspondientes al
tratamiento control disminuyo progresivamente y de manera constante, mientras que
la g, de las hojas de los arboles de los demas tratamientos, aungue tambien

disminuy¢ a partir del inicio de la estacion seca, lo hizo de una manera mas irregular.

En Astronium, los arboles en el tratamiento control presentaron valores de gs
relativamente constantes y fluctuaron entre 150 y 250 mmol m“s™ (Fig 8). Los
valores de g, disminuyeron a 50 mmol m™s”'. durante la estacion seca. La
evaluacion de la gs de los tratamientos se nicid a mediados de noviembre con &gl
inicio de la estacion seca. Se observaron diferencias significativas (P=0.0031) entre
ellos, ademas de diferencias entre las fechas de medicion (P=<0.0001) e interaccion
entre las fechas de medicion y los tratamientos (P=0.0101) (Fig 8). Los valores mas
altos de gs observados, se registraron at inicic de la estacion seca en individuos
correspondientes a los tratamientos de brotacion tardia e intermedia (300 mmol m™?s’
). Estas diferencias disminuyeron conforme la estacion seca se desarrollé, hasta

que todos los tratamientos presentaron valores de g, semejantes (75 mmol m?s™).
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Por lo tanto. las diterencias entre los tratamientos dependieron de la fecha de

medicién (Fig 8)
Conductividad estomatica de hojas de diferentes edades

Las mediciones de g realizadas en hojas viejas. intermedias y jdvenss de ambas
especies revelaron diferencias en el comportamiento estomatico de Astronium
(P=<0.0001) e interaccion entre la edad y los tratamientos (P=0.0008). pero no de
Bombacopsis (P=0.5932). Sin embargo, los valores de g, mas altos abservados en
este estudio fueron obtenidos en las hojas mas jvenes de Bombacopsis en ios
tratamientos de brotacién inducida temprana y tardia (alrededor de 700 mmol m™s ™)
(Fig 8).

En Astronium. estas diferencias fueron evidentes unicamenie en los tratamientos
correspondientes a |a brotacion natural y a Ia brotacén inducida temprana. Las hojas
mas jévenes exhibieron los valores mayores de g, (airededor de 250 mmol m?s™) en
ambos ftratamientos. Las hojas mas viejas obtenidas en el tratamiento control
(brotacion natural) exhibieron los valores de g« mas baps (<75 mmol m™?s™), que se
mantuvieron virtualmenie constantes a leo largo dst periodo de observacion. De
manera similar, las hojas mas viejas evaluadas en los arboles de brotacion inducida
temprana exhibieron valores de g. inferiores a los 150 mmol m™s™'. En el caso de las
brotaciones inducidas intermedia y tardia. aunque no hubo diferencias significativas
en gs de hojas de diferentes edades. se ocbservaron los valores més altos de gs (300

—~ 400 mmol m?s™).
Respuesta de g al corte

En Bombacopsis, |a aplicacion de la prueba del corte a hojas de diferentes edades
no reveld ninguna diferencia en el comportamiento de hojas de estas categorias, lo
que coincide con |la ausencia de diferencias en gs de hojas de diferentes edades a lo
largo del tiempo (Fig 9). Los valores de gs de las hojas jovenes e intermedias
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de 1 hoja por edad de hoja tomadas de 4 arboles de cada tratamiento. Nov
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aumentaron gradualmente después del corte. desde 200 mmal m“s” hasta alcanzar
valores maximos de 260 mmol m?s”'. Estos vaiores se mantuvieron altos por un
largo periodo y en un plazo de 3.5 minutos de medicion. la gs de estas hojas aun no
habian disminuido. Las hojas mas viejas mantuvieron valores casi constantes de gg
durante el periodo de evaluacion de 3.5 minutos (P=0.1129) (Fig 10).

En Astronium, en contraste con lo observadc =n Bombacopsis, el comportamiento de

gs de hojas de diferentes edades difino sanificativamenie en respuesta al corte

(4]

(P=0.0002). Las hojas de mayor edad (8 mes2s) presentaron los valores de gs inicial
mas bajos (alrededor de 75 mmoi m™s™), y por lo tanto. su respuesta al corte fue
menos dramatica. En contraste, las hojas de edades intermedia y joven exhibieron
valores iniciales de gs superiores a los 150 mmol m=s™; como una consecuencia del
corte, gs aumentdo momentaneamente y luego decrecio irreversiblemente hasta

alcanzar valores inferiores a los 100 mmol m™s™ en un plazo de 3.5 minutos.

Contenido foliar de minerales

Con excepcion de los elementos Mg. K y Cu (P=0.0096, £=0.0060, P=<0.0001,
respectivamente), no se observaron diferencias significativas en el contenido foliar
de minerales de hojas jovenes completamente expandidas, producidas en arboles

con diferentes edades de hojas, en las dos especies evaluadas (Fig 11).

Bombacopsis presentd valores de contenide foliar de Mg premedio {+EE) més altos
que Astronium, 0.37 + 0.03% y 0.26 = 0.01%. respectivamente. Astronium presento
los contenidos mas altos de K y Cu; los valores de K promedio (+EE) fueron 0.77 +
0.07% en Bombacopsis y 1.05 + 0.05% en Astronium. Los valores de Cu fueron 8.10
+ 0.64 mg/kg en Bombacopsis y 14.86 + 0.70 mg/ka en Astronium.

Estos valores son similares a los encontrados por otros autores en hojas de estas

mismas especies (Dreschel & Zech, 1991). aunque los niveles de K, Mn y Zn
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Figura 11. Contenido foliar de minerales de hojas jévenes completamente expan-
didas, producidas como resultado de la brotacién ocurrida en 4 épocas dife-
rentes (simbolos cerrados) y de hojas caidas (simbolos abiertos) de arboles
de Bombacopsis y Astronium. Cada valor representa el promedio (+ EE) de
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encontrados en ambas especies indican la existencia de ligeras deficiencias en el
contenide de estos elementos. En general estos resultados confirmaron Ia
produccion de hojas fisiologicamente similares a las de los arboles no manipulados.

como resultado de las defoliaciones artificiales.

En Astronium, las hojas jovenes completamente expandidas provenientes de los
arboles sujetos a los diferentes tratamientos de defoliacién inducida, no presentaron
diferencias significativas en el contenido foliar de minerakes. En Bombacopsis. si se
observaron diferencias significativas entre tratamientos en cuanto al contenido de los
minerales N, P y K (P=0.0158 P=0.0098. P=0.0074, respectivamente) (Fig 11).
Estas diferencias fuercn causadas por los valores zitos de estos minerales
encontrados en las hojas producidas como resultade e la defoliacion inducida
tardiamente. Ademas, se debe considerar la influencia de las hojas producidas en el
tratamiento de brotacidn intermedia, que presentaron confenidos foliares bajos de
varios de los nutrientes esenciales, tales como P. Mg. K. N. Zn y Fe (Fig 11). lo cuai

acentuo las diferencias entre los tratamientos.

Los elementos P, K, N y Zn fueron reabsorbidos en ambas especies, mientras que la
concentracion de Ca y Fe mas bien aumento; ambos minerales se perdieron en las
hojas abscisionadas. Estas perdidas fueron mayores en Astronum que en
Bombacopsis. Astronium presento los valores mas altos de reabsorcion de P, N y
Zn, mientras que el K fue reabsorbido en porcentaes semejantes en las especies. El
Cu también se concentrd y se perdio en las hojas zosciswnadas de Astronium.



DISCUSION

Microclima y contenido de agua en el suelo

La estacicnalidad del clima es una de las caracteristicas mas impeortantes que
determinan el desarrollo de bosques tropicales secos, per lo que el momento del
inicio de la estacion seca fue fundamental para evaluar las hipdtesis propuestas. En
Canas, Guanacaste la transicion de |a estacion lluviosa a la estacion seca se
presento en los primeros dias de noviembre luego de una tormenta tropical, lo cual
provocod cambios drasticos en las caracterisbcas atmosfericas (Fig 2). La
precipitacion disminuyo marcadamente y se presentaron pequenos eventos de liuvia
solo de manera esporadica, con la excepcidn de un evento de precipitacion
importante ocurrido a mediados de febrero (140 mm semana’™’), que aparentemente
indujo el intercambio del follaje en los individuos de Astronium (Fig 5)

Estas marcadas reducciones en la precipitacon resultaren en un incremento
significativo de los niveles de RAF. qus se mandestaron a traves de sus efectos en
otras variables del ambiente aéreo: la humedad refativa decrecio y la v aumento
significativamente (Fig 2). lo cual dio como resuitado un incremento en la diferencia
en presiéon de vapor entre la hoja y el aire (DPV). gque pudo haber estado asociado
con el incremento en la desecacion del follaje v ia abscision de las hojas. Diversos
estudios ecofisiologicos confirman el papel crucal desempenado por el DPV en el
control de las relaciones hidncas y la longevidad de las hojas (Lieberman, 1982;
Medina ef a/,, 1985, Wnght & Comejo. 1990). Adicionalmente. &l incremento en la u
puede haber proporcionado los estimulos mecanicos regueridos para culminar la
caida del follaje (Lieberman, 1982).

En contraste con el comportamiento de Ias variables del ambiente aéreo discutidas
anteriormente, la temperatura del aire no mostrd diferencias significativas entre las
estaciones (Fig 2), por lo que su papel en &! desamolio del estrés hidrico ocurrido
durante la estacidn seca fue probablemente menor.
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En adicion a los cambios sustanciales en el ambiente aéreo asociados al inicio de la
estacion seca. el contenido de agua en el suelo disminuyé marcadamente (Fig 2)
garantizando el desarrollo de un estrés hidrico tipico de ia zona de vida donde se

desarrollo la investigacion.

Crecimiento y fenclogia

Los tratamientos de defoliacidn causaron una reduccion en el crecimento expansivo
de los arboles manipulados, cuando estos fueron comparados con sus contrapartes
control (Fig 3). Estas reducciones en el creamienio probablemente fueron el
resultado de ajustes en el patrén de distnbucidn de recursos en los individuos
experimentales, que sometidos a defoliaciones artificiales, fueron forzados a
reasignar sus recursos a actividades vegetativas como la produccion de una
segunda brotacion de hojas. En los individuos manipulados, el costo fisiolégico de
una segunda brotacién probablements creno el presupuesto de recursos tanto
organicos como minerales de estos arboles. como lo indica el hecho de gue la
composicion mineral de fas hojas produadas como resultados de las brotaciones
inducidas no difirio marcadamente de |a pbservada en los individuos control (Fig 10).

El crecimiento expansivo de los troncos de Bombacopsis ocurrio de manera
marcadamente estacional y se concentrd en la estacion lluviosa, cuando el area
foliar de los individuos evaluados fue maxima (Fig 3 y 4). En diciembre, |a tasa de
crecimiento expansivo de los troncos ya era minima, evento que coincidié con el
inicio de la estacion seca y con la pérdida del 50% del follaje de los individuos
evaluados (Fig 4).

En contraste, las tasas de crecimiento expansivo de los tronces de los individuos de
Astronium se mantuvo a lo largo de !as estaciones, y en los individuos control
especialmente, fue mayor durante la estacion seca (Fig 3). Esto indica que el habito

fenologico breve-deciduo se caracteriza no solo por la casi permanente presencia de
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En contraste con el patron descrito antenormente. |a renovacion natural del follaje
observada a principios de marzo, resultd en una brotacion hemogénea de los
arboles (Fig 5), lo que indica la participacion de senales ambientales aun no
identificadas en el control de |a fenclogia de esta especie (fotopenodismo. respuesta
a cambios subitos a la humedad ambiental: Daubenmire. 1872: Frankie ef al. 1974,
Kozlowski, 1991: Buliock & Solis-Magallanes 1980)

Las dos especies evaluadas exhibieron periodos de defoliacion completa de
duracian varable, y la fecha de ocurrencia de este fenomeno fenoldgico difirio entre
ellas también (Figs 4, 5 y 6). Bombacopsis perdid su follaje progresivamente
conforme la estacidn seca se establecio y definibvarnenta a pnncipios de enero (Fig
4), o que confirma el comportamiento fenclogxce tipicamente deciduo de esta
especie, mientras que en Astronium la caida del follae se intensificd durante un
corto periodo de 2 semanas a mediados de la estacion seca (Fig 5), 1o gue indica
que las causas de la caida del follaje en especies decduas y breve-deciduas son
probablemente diferentes.

El rapido cambio de foliaje observado en Astronum a3 mediados de febrero e inicios
de marzo (Fig 5) ocurrid poco después de un importante evento de precipitacion de
140 mm (Fig 2}, suficiente para provacar |la rehidratacion y brotacion de las yemas
vegetativas de muchas especies de arboles fropicaies (Reich & Borchert, 1984).
Diversos estudios (Frankie et af,, 1974: Lieberman. 1882; Reich & Borchert, 1982:
Reich & Borchert, 1984: Borchert, 1694b) indican que lluvias superiores a 50 - 60
mmm son suficientes para inducir cambios fisiologices en los arboles del bosque seco,
y respaldan los modelos fenologicos que explican e comportamiento de estas
especies como una funcion primordialmente de su estado hidrico (Daubenmire,
1972; Borchert, 1980; Lieberman, 1882; Reich & Borchert, 1884, Bullock & Solis-
Magallanes, 1990; Borchert, 1994a: Borchert, 1984b), lo cual resta importancia a
fendémenos fisiolégicos como el reposo observado en dimas templados (Murphy &
Lugo, 1995, Borchert. 1980; Reich & Borchert, 1882: Borchert, 1984a; Borchert,
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1984b}. La rehidratacidén de estos arboles fue confirmada por un abrupto incremento

en el V', de las hojas (Fig 7) y la subsecuente brotacion del follaje (Fig 3).

La importancia de |la precipitacion para la rehidraiacion y la brotacion de las yemas
de Astonium es resaltada por la reducida capacidad de almacenamiento de agua en
los troncos de esta especie, que exhiben muy bajos contenidos de agua a saturacion
{19%: Borchert ,1994a) En vista de que estos fenémenos fenologicos dependen de
la ocurrencia de eventos climaticos altamente vanables e impredecibles como |a
ocurrencia de lluvia en [a estacitn seca. el comportamiento fenoldgico irregular
reportado (Reich & Borchert, 1984; Gomez. 1886: Bullock & Solis-Magallanes. 1990:
Jiménez, 1993, Martin et af., 1994: Borchert. 1994a) para esta especie en diferentes
regiones tropicales puede ser causado por su estrecha dependencia de los patrones

locales de precipitacion

Adicionalmente, el comportamiento fenologico observado en este estudio pudo
haber sido afectado por la edad de los arboles (5 afos), que se encontraban en
estados de desarrollo juveniles en el caso de Astronium y de transicion a la madurez
en Bombacopsis. Algunas estudios indican que el comportamiento fenologico de
individuos juveniles y adultos puede diferir en algunas especies (Borchert, 1880;
Fredernicksen et af.. 1996), aunque en este caso especifico el efecto de la juvenilidad
sobre el comportamiento fenoiégico de los arboles fue probablemente menor en vista
de que individuos adultos que crecen en las cercanias de la parcela experimental,

exhiberon el mismo comportamiento que les individuos evaluados en este estudio.

El evento fenoldgico mas importante desde el punto de vista de este estudio fue la
caida del follaje, porque la fecha de su ocurrencia en individuos que exhibian hojas
de edades muy diferentes al inicio de |a estacion seca permitio dilucidar el papel de
la edad de la hoja en el control fenologico de los arboles tropicales. Los resultados
obtenidos en este estudio, en el que hojas de edades muy disimiles (1.5 - 6 meses
en Bombacopsis y 1.5 - 8 meses en Asironium) experimentaron abscision de manera

casi sincronizada en ambas especies en la estacion seca (Figs 4 y 5), demuestran
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que el efecto de la edad de la hoja en la determinacion de la fecha de la caida del
follaje en especies con habitos fenclogicos contrastantes no es importante, y que la
caida del follaje esta bajo el control de factores endogenos o ambientales distintos
de la edad de la hoja (Daubenmire, 1972, Wright & Cornejo, 1990; Bullock & Solis-
Magallanes, 1990), principalmente el desarrollo y la severidad del estrés hidrico

asociado con el inicio de la estacién seca.

Relaciones hidricas

Potencial hidrico de las hojas (V)

El ¥« de las hojas de ambas especies (Fig 7) respondio estrechamente a los
cambios en el contenido de agua en el suelo y a la precipitacién (Fig 2). Sin
embargo, los efeclos de estas variables ambientales sobre las relaciones hidricas de
ambas especies, fue muy diferente. Las hojas mesofiticas de Bombacopsis fueron
incapaces de tolerar el estrés hidrico asociado a la estacion seca {Reich & Borchert,
1984; Borchert, 1994a; Borchert, 1984b), y pequefias reducciones en el ¥, en la
madrugada (am) (Fig 7) fueron suficientes para desencadenar la caida del follaje.
Esto coincide con los resultados obtenidos en bosques secos suramericanos, donde
se ha demostrado la mayor vulnerabilidad al embolismo y susceptibilidad al estrés
hidrico en las especies deciduas que en las breve-deciduas y siempreverdes
(Sobrado, 1986; Scbrado, 1993).

En contraste, las hojas mas coriaceas de Astronium permanecieron fisiologicamente
activas a lo largo de la estacién seca (Figs 3. 5, 8 y 7). y a pesar de las marcadas
fluctuaciones experimentadas por ‘¢, de estas hojas (Fig 7), no se observo caida del
foliaje inducida por el estrés hidrico, lo que clasifica a la especie como resistente a la
sequia (Reich & Borchert, 1984; Medina ef al., 1985; Olivares & Medina, 1992). De
hecho, [a caida del follaje en Astronium fue precedida por un evento importante de
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precipitacion (Fig 2) que aparentemente descencadeno el proceso completo de
intercambio del follaje tipicamente observado en especies breve-deciduas (Fig 5)
(Frankie ef al.. 1974: Borchert, 1994a) Los procesos fisioldgicos afectados por
estos eventos de deshidratacian y rehidratacién abrupta y su relacion con el

desarrollo fenoldaico de los arboles, deben ser explorados adicionalmente

Conductividad estomatica {gs)

El patrén de descenso en gs observado al inicio de la estacion seca, fue diferente
para ambas especies, y fue afectado significativamente por el momento en que se
aplico el tratamiento de defoliacion. especialmente en el caso de Astronium (Fig 8).
En Bombacopsis, este efecto fue también perceptible, aunque no estadisticamente

significativo,

En Astronium, hojas jovenes completamente expandidas y de edad similar, pero
producidas en individuos gue expernimeniaron defoliacion ariificial en diferentes
momentos a lo largo de ia estacon luviosa, exhibieron valores de gs
significativamente diferentes (Fig 8). En general, las hojas jovenes producidas en
arboles no manipulados (control), mostraron valores de g. mas bajos, mientras gue
los valores mas aitos de gs fueron pbservadoes en hojas jovenes producidas por los
individuos que experimentaron defoliacién artfical tardia. Estos resultados sugieren
la operacion de inhibiciones correlativas det crecimiento, a través de las cuales la
presencia de hojas mas viejas a lo largo de las ramas condiciona el compartamiento
fisioldgico de las hojas mas jovenes sucesivamente producidas en fas puntas
(Borchert, 1978)

Desde este punto de vista, la mayor gs observada en los individuos que
experimentaron brotacion tardia (Fig 8), en los que las hojas mas viejas tenian
apenas 1.5 meses de edad, es causada por la ausencia de efectos inhibitorios

originados en las hojas mas viejas. En el caso de los individuos control estas hojas
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mas viejas tenian 8 meses de edad. por lo que su efecto scbre el funcionamiento de
las hojas mas jovenes recientemente producidas fue mayor (Borchert. 1978).
Adicionalmente, la mayor g; observada en las hojas de los individuos que
experimentaron brotacion tardia (Fig 8) podria estar relacionada con cambios en el
patron de distribucién de los recursos, en vista de que estos individuos exhibieron la
menor area foliar total en sus copas. lo que pudo haber resultado en una mayor
asignacion de recursos por unidad de area foliar en comparacion con individuos que
exhibian copas mas densas y con un mayor rango de edades de hojas. Sin
embargo, estas diferencias en g. tendieron a desaparecer conforme |la estacion seca
se desarrollo (Fig 8), y a partir de finales de enero se volvieron imperceptibles, como
resultado del efecto del estres hidrico sobre el comportamiento estomatico y el

funcionamiento de la maqguinaria fotosintética.

Los valores de gs observados en la especis breve-decidua fueron mas bajos que los
medidos en la especie decidua (Fig 8). o que confirmo que la longevidad de las
hojas esta altamente correlacionado con un numero importante de sus
caracteristicas estructurales y funcionaies (Reich ef af, 1891, Olivares & Medina,
1992, Martin et al. 1984) Ademas estas diferencias podrian ser expiicadas con
base en diferencias anatomicas y fisioldgicas entre las especies deciduas y breve-
deciduas. Algunos estudios establecen que las especies deciduas muestran una
mayor conductividad hidraulica en el xilema y una mayor capacidad de transporte de
agua que las especies breve-deciduas (Scobrado, 1991: Sobrado, 1983), lo que se
refleja en la capacidad de las hojas de las primeras para sostener tasas de
intercambio gaseoso superiores a las observadas en especies breve-deciduas y
siempreverdes. Sin embargo, estas caracteristicas fisiologicas también determinan la
mayor susceptibilidad a la cavitacion de |las especies deciduas y por lo tanto Ia caida
del follaje que caracteriza este habito fenoldgico al inicio de la estacion seca (Reich
& Borchert, 1984; Sobrado, 1993; Sobrado. 1984).

Adicionalmente, la especie decidua y la breve-decidua difiieron en el

comportamiento de los estemas de las hojas de diferentes edades (Fig 8). En el caso
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de Bombacopsis, la ausencia de diferencias significativas en gs de hojas de
diferentes edades, fue el resultado de que en realidad, el rango de edad de hojas
evaluado fue mas reducido que en Astronium y que las hojas de las especies
deciduas exhibieron naturaimente valores de g supenores a los de las especies
breve-deciduas (Fig 8). Adicionalmente. se ha indicado que estas reducciones en gs
correspondientes al envejecimiento de ias hoj@as no siempre son observadas en los
arboles de los tropicos (Kitajima et al., 1897).

En Asfronium, las hojas mas viejas (4.5 - 8 meses de edad) exhibieron valores de gg
significativamente menores que los observados en hojas mas jovenes (0.5 - 4 meses
de edad), lo que indica que uno de los signos de envejecimiento de las hojas de
larga vida de las especies breve-deciduas y s =smpreverdes es la reduccion de ge v
probablemente de otras actividades fisiokogicas asociadas (capacidad fotosintética,
eficiencia en el uso del agua y nitrégsno. proporcion masa:area foliar, costos de
construccion y mantenimiento, Wayne et a/. 1975: Reich & Boerchert, 1988; Sobrado,
1992; Martin ef al,, 1994; Sobrado. 1994: Kitajma et al, 1987). Estos resultados
coniradicen los hallazgos de Martin et a/. (1994). quienes observaron que la gs de las
hojas de especies deciduas disminuye mas rApidamente con la edad de |a hoja en
especies deciduas, que en especes de hojas de vida larga (breve-deciduas y
siempreverdes).

Comportamiento estomatico en hojas de diferentes edades

Los resultados de este estudio sugieren gue las especies deciduas y breve-deciduas
también difieren en la capacidad de sus estomas para responder a cambios subitos
en el ambiente externo. En este sentido, la prueba de Ivanov (Kozlowski & Pallardy,
1997) resultd ser un método valioso para explorar |la capacidad de respuesta de los
estomas a diversos cambios ambientales. En Asfronium, la 9. reaccioné rapidamente
a los cambios en el estado hidrico de las hojas inducidos por el corte de las mismas

(Fig 10), lo que sugiere que un requisito para la permanencia de las hojas por largos
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periodos en el campo, es la capacidad de los estomas para abrirse y cerrarse
rapidamente ante cambios bruscos en el amoiente (Olivares & Medina. 1982). Esta

capacidad fue evidente en hojas de diferentes edades, pero fue mucho mas intensa

en hojas jovenes e intermedias, que en hojas viejas (Fig 10)

En contraste. los estomas de Bombacopsis exhibieron una capacidad muy limitada
para responder a reducciones en el suministro hidnco causadas, en este caso, por el
corte de las hojas (Fig 10). La gs; de hojas de diferentes edades (jovenes,
intermedias y viejas) mostré pocas modificaciones en respuesta al corte. Las hojas
jovenes e intermedias no mostraron reducdones en gs a 1o largo del periodo de
evaluacion, sino que mas bien la g. se incremanto ligeramente conforme se
desarrollo la prueba. Las hojas mas vieas mostraron una reducida respuesta al
corte, y el incremento en gs, cbservado después de |a separacion de [as hojas, fue

menor que el observado en las hojas intermedias y jovenes.

Estos resultados indican que la capacdad de los estomas de las especies breve-
deciduas y siempreverdes para responder a cambios subites en el ambiente, es
mayor y mas rapida en estas especies que en las especies deciduas (Reich &
Borchert, 1984), fenémeno que parece estar relacionado con la capacidad de las
hojas de las especies breve-deciduas y siempreverdes para permanecer en el

campo por largos periodos de tiempo.

Ademas, estos resultados concuerdan con los encontrados por Martin ef af. (1994),
quienes sugieren que aunque las hojas vigjas presentan valores de gs mas bajos
que los de las hojas jovenes, no deben ser consideradas como hojas parasitas. en
vista de que permanecen funcionales y conservan alguna capacidad para regular el

comportamiento estomatico. en especial en Astronium.
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Contenido de foliar de minerales

E! contenido foltar de minerales en ambas espsc:es resulto muy semejante (Fig 11) y
se encontraron diferencias significativas umcamente en |la concentracion de los
minerales Mg. K y Cu. Este resultade podria ser una consecuencia de los distintos
requerimientos nutricionales de las especies, dado que los arboles crecian en un
sitio com(n donde las condiciones de fertilidad de! suelo eran las mismas. Por lo

tanto, Bornbacopsis requirid de mayores cantidades de Mg, y Astronium de Ky Cu.

Diversas investigaciones (Medina et af.. 1985: Waring, 1991:; Sobrado, 1994, Aerts,
1996) concluyen que las especies breve-geciduas y siempreverdes presentan un
menor contenido foliar de minerales que las especies deciduas, caracteristicas que
no fueron observadas en este estudio. Las especies deciduas dominan habitats
fertiles debido a que durante su vida ocurre una renovacion constante de foligje,
poseen crecimiento rapido, y la eliminacion de las hojas senescentes significa
pérdida de minerales. Las especies breve-deciduas y siempreverdes son favorecidas
en sitios de baja fertilidad porque estas son mas eficientes en el uso de nufrientes.
Aungue sus hojas representen un mayor costo de construccion y mantenimiento,
estos costos son compensados por & uso prolongado de los nutrientes (Medina,
1977, Goldberg. 1882: Reich ef af.. 1991: Reich et a/.. 1992). Las discrepancias en
relacion con estos resultados pueden deberse a que lz expresion de las
concentraciones de minerales foliares con base en el area foliar puede igualar o
invertir las relaciones tipicamente observadas entre especies con hojas de vida larga

y especies deciduas (Waring, 1991).

Unicamente se presentaron diferencias significativas entre los tratamientos en
Bombacopsis, en las concentraciores de los minerales N, P y K (Fig 11). Las hojas
provenientes de la brotacién tardia presentaron los valores mas altos de estos
minerales. mientras que el control presentd los valores menores y se observd un
patron de aumento en el contenido de estos minerales conforme se realizaron las

defoliaciones inducidas. Con excepcion del tratamiento de defoliacion intermedia que



4G

mostro los valores mas bajos debido al efecto conjunto de la defoliacion artificial y
del estres hidnco del Veranillo de San Juan nuevamente se evidencio la
susceptibilidad de esta especie a cambios desiavorables en |as condiciones

ambientales.

Las especies estudiadas difirieron en su capacidad de movilizar y eliminar minerales
de las hojas senescentes hacia sitios de almacenamiento o hacia tejidos jovenes
(Fig 11). Astronium presento los valores mas altos de reabsorcion de P, Ny Zn, y
mayor acumulacion de Ca, Mn y Fe. Este mecanismo de conservacion de minerales
tiene importantes implicaciones ecol6gicas en vista de que confiere ventajas en sitios
con baja fertilidad. e influye en los procesos de competencia y productividad
(Killingbeck, 1996, Aerts, 1996).

Los niveles de reabsorcién de K también fueron altos y semejantes en ambas
especies (Fig 11). Se debe considerar que el K es un elemento muy susceptible a la
lixiviacion {(Medina, 1877) por lo que este resultado puede estar influido por dicha

caracteristica,

El proceso de reabsorcidén de minerales esta condicionado por ia movilidad de los
elementos en la planta y es controlado por las hojas jovenes que actuan como
sumideros. Los minerales como el N, P y K se presentan en altos valores en estas
hojas, dado gue su movilidad es alta (Bertsch, 1898), y se reabsorben
marcadamente conforme la hoja envejece (Medina et al, 1985). E! Mn, con una
movilidad de mediana a escasa (Bertsch. 1998). y otros minerales pesados no
moviles como Ca y Mg (Medina, 1977; Medina et al.. 1985) se acumulan en las hojas
con la edad y se pierden en el foligje abscisionado.

Los resultados que comparan patrones de reabsorcién entre especies
siempreverdes y deciduas sugieren que las especies siempreverdes transtocan mas
nutrientes de las hojas senescentes hacia las hojas jovenes que las especies
deciduas. Otros estudios indican lo contrario (Medina et al., 1985; Aerts, 1986) o



50

sugieren la ausencia de diferencias (Chabot & Hicks, 1982: Kozlowski, 1991,
Killingbeck, 1996). El significado fisiologico de estas tendencias y su relacion con el
crecimiento atin no estan claros (Medina., 1977). Se recomienda el desarrolio de
estudios intensivos gue incluyan analisis quimicos a largo plazo. debido a que se ha
demostrado alta variabilidad anual en la concentracién, absorcion y reabsorcion de
los minerales en las hojas (Killingbeck. 1986). Por estas razones. los resultados
cbtenidos en esta investigacion se deben considerar cautelosamente.



CONCLUSIONES

1. La caida del follaje en arboles que exhibian hojas de edades diferentes al inicio
de la estacion seca ocurridé de manera sincronizada en la especie decidua
{Bombacopsis) ¥ en la breve-decidua (Astronium) durante [a estacion seca. Esto
demuestra que el efecto de la edad de la hoja en |z determinacion de la fecha de
la caida del follaje en especies con habitos fencidgicas contrastantes no es
importante.

2. La caida del follaje en Bombacopsis fue una consscuencia del estrés hidrico
impuesto al inicio de la estacién seca. En ef caso de Astronium, la caida del
follaje parecid estar ascciada mas bien con eventos de deshidratacion vy
rehidratacidn originados por lluvias esporadicas ocurndas durante el transcurso

de la estacion seca.

3. Los tratamientos de defoliacion inducida causaron reduccidn en el crecimiento
expansivo de los troncos de los arbokes manipulados. Estas reducciones fueron
presuntamente el resultado de ajustes en el patron de distribucidn de los
recursos, [os cuales fueron reasignados a la produccion esperada de una

sequnda brotacion de hejas en sacrificio del crecimienio de los troncos,

4. En Bombacopsis. y otras especies de tallo sucuiento, los factores ambientales
tales como el fotopericdo y la diferencia en presion de vapor entre la hoja y &l
aire (DPV), podrian estar involucrados en ef control de [a caida del follaje.

8. La especie decidua {(Bombacopsis) mostré mayor susceptibilidad a la sequia.
Esta susceptibilidad se caracterizé por marcadas reducciones en el gs y el ‘P, de
las hojas, independientemente de la edad de las mismas. Adicionalmente, la
capacidad de los estomas de esta especie para responder a cambios sUbitos en
el ambiente parecid ser inferior que en su contra parte breve-decidua
(Astronium).
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6 Las hojas de Astronium mostraron una notable tolerancia a la sequia y alta
capacidad para mantener el funcionamiento de |las hojas durante la mayor parte
de la estacion seca. Esta tolerancia se evidencio por la alta sensibilidad
estomatica a cambios abruptes en el ambiente, gs bajas, afectadas por la edad
de la hoja, y su capacidad de recuperar el ¥. de sus hojas ante eventos aislados

de precipitacion ocurridos en la estacion seca.

7. Ambas especies presentaron concentraciones foliares semejantes de todos los
minerales analizados. Se detectaron diferencias significativas unicamente en el
contenido foliar de Mg, K y Cu. La reabsorcién de minerales fue mayor en |a
especie breve-decidua (Astronium), pero solo en el caso de P, N, Zn y Cu,
mientras que Ca y Fe mas bien se acumularon en las hojas de esta especie.
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