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Resumen 

Rojas Jiménez, Keilor. 
Fenología de la copa y del sistema de ra íces finas y relaciones hídricas de 

Enterofobium cyclocarpum (Guanacaste) en el bosque seco de Costa Rica. Tesis 
de Maestría en Biolog fa . San José, Costa Rica. 66 p. 15 íls. 116 refs. 

Desde Octubre de 1998 a junio del 2000, se evaluó la fenologia de la copa y del sistema de raíces 

finas en una población de Enterolobium cyclocarpum en el Parque Nacional Santa Rosa, el 

comportamiento fisiológico mediante mediciones periódicas del potencíal hídrico de las hojas (I·F~-;), 

cursos diurnos de conductividad estomatica (Qs). el potenc:ial hidrico de tallos y raíces gruesas. el 

contenido de agua de las raíces. tallos y ramas y la tasa del flu¡o de savia en los troncos . E 

cyclocarpum presentó el ciclo fenológico de la copa durante la estación seca y la cafacteristica 

más sobresaliente fue su capacidad de producir hojas y flores a finales de esta estación. antes de 

la caída de las primeras lluvias. La temperatura fue el único factor ambiental que mostró 

corrélación con este proceso. La densidad de raíces finas fue mayor en fos primeros 15 cm de 

profundidad en el suelo. y su fenología presentó una marcada variación estacional. La mayor 

producción de estas ocurrió posteriormente a fa caída de ras primeras fluvias Las hojas recién 

brotadas mostraron valores intermedios de 'JIH comparados c..on los de las hojas maduras y las 

hojas senescentes. Los valores más bajos de g:; se presentaron en las hojas recién brotadas. esta 

particularidad coincidió con valores altos y constantes del potencial hídrico tanto en la mañana 

como en Ja tarde. lo que sugiere un control estomatico efectivo de las hojas jóvenes y la presencia 

de barreras estructurales (ceras) en los estomas para evitar la pérdida de agua. Los valores del 

potencial hídrico de tallos y raíces gruesas se rnantlNieron constantes a lo largo del año, excepto 

durante la brotación. cuando estos valores disminuyeron significativamente. sugiriendo la 

operación de ajustes en fas relaciones hidricas de los árboles para sustentar la brotaclón 

temprana. El flujo total diario de savia en el árbol presentó una variación estacional, fueron 

característicos cambios simultáneos en la velocidad del flujo en raíces. tallo y ramas tras un cambio 

en la radiación. lo que sugiere un alto grado de acople entre los órganos y una alta sensibilidad y 

capacidad de respuesta de los estemas. El contenido de agua en raíces. tallos y ramas dismíntJyó 

considerablemente a mediados de la estación lllNiosa. Posteriormente el contenido de agua 

aumentó durante los meses más llwiosos y se mantuvo constante durante la estación seca. 

Palabras clave: Enterolobium cyclocarpum. Guanacastc. fcnoJogia de la copa, bwtación 
ternprana, fcnologla de raíces finas. relaciones hídricas. potencint hídrico. transpiración. 
conductividad estomMica, ffvjo de savia. 

-
Director de investigactón : Dr Mafco V. Gutierrez Soto. Sistema de Estudios de Posgrado, 
Universidad de Costa Rica. 
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Abstract 

Above- and below-ground phenology and water relations of Enterolobíum 

cyclocarpum (Guanacaste), an early flushing tree of the tropical dry forest of Costa 

Rica. 

Keilor Rojas Jiménez 

1 evaluated ttte above- and below-ground phenology and the water relations of a popu!ation of 

Enterolobium cyclocarpum trees growing in the dry forest of Santa Rosa National Par1<, Costa Rica, 

from October 1998 to June 2000. The physiological behavior of this species was characterized by 

periodic measurements of leaf. stem and coarse root water potential; coarse root, branch and stem 

water content, stomatal cooductance. and sap ftow rate during tv1o consecutive phenological cydes. 

Tree phenology was characterized by periodic observations of leaf flushiog and shedding, flowering 

and fruiting, and by the abundance of fine roots in the upper 30 cm of the soil proftle. In addrtion, we 

recorded seasonal changes of the main aerial and edaphic environmental variables. E. c. exhibited 

intense aoove-ground phenological activity during the dry season, in contrast to the phenolog1cal 

behavior of the fine root system, wtlich occurred only after the onset of the rainy season . The most 

oulstanding feature of E. c. phenology was its capacity to ilush by the end of the dry season. 

approximately 3 weeks befare the occurrence oí the firs! rains. Highest air temperatura values were 

observe<! during the ear1y flushing. and it was the only envíronmental variable that showe<l 

correlation with this phenological event. Earty..flushed leaves exhibited low gs values that were 

apparently caused by the presence of a waxy layer tha; extended over the stomalal pores. and 

disappeared after the occurrence of the first rains. These leaves also exhíbited interrnediate "''w 

values whún compared to senescent and fully expanded, mature leaves. which shO'INed the lowest 

and highest gs values, respectively. Stem and coarse-root 'Pw remained relatively constan1 

throughout the year, excepl dunng the ear1y fiushing event. When 'l'w decreased significantly. Ttlis 

behavior suggests that adjustments 1n tree water relations occurred to sustain the ear1y flush of a 

full coliort of leaves. Total daily sap ftow shov.~ed substantial varialions during the phenofogical 

cycle, and ltle highest sap llov-J rates v.~ere observed during the rainiest months (September and 

October). Simultaneous changes in branch. stem and coarse root sap flow in response to sudden 

changes in solar radiation indicated that different tree organs were tightly coupled ;:md that E.c. 

stomata v.~ere highly respons1ve to environmental changes. The above results indicate that the 

early flushing event in F. c. is sustained by tree water reserves. and that the phenological events 

occurring above and below-ground are synchronized with the most favorallle aerial and edaphic 

envlfonmental coodilions. respectivefy. 
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fuentes que soportan !a brotación del follaje {Borchert, 1994a: Sorche rt, 1994b; 

Williams, 1997}. 

El papel de los estomas y la edad de la hoja en el comportamiento de la conductividad 

estomática, en el potencial h!dríco y en el flujo de savia a través del tallo en momentos 

de sequía permanece rnexplorado. Muy poco se sabe sobre !as f luctuaciones 

estacionales de estas variables en el trópico seco (Reich & Borchert, 1988; Sobrado, 

1986; Meinzer, 1983; Willíams, 1997: Medina. 1985: Fredericksen. 1996; Andrade, 

1998}. Tampoco se conoce acerca de mecanismos de protección contra fa 

fotoínhibición y pérdida de agua. así como otros ajustes Que puedan estar operando 

en las relaciones hidricas de estas plantas de brotación temprana 

La fenolog ia del sistema de raí ces finas en el trópico seco puede ser tan marcada 

como la fenolog ía de la copa (Holbrool<. el a/, 1 995), en donde el contenido de 

humedad del suelo se considera como el factor más limitan te (Cuevas, 1 995; 

Kavanagh & Kellman, 1992). Sin embargo, aún se desconoce cómo influyen otras 

variables del ambiente edáfico (temperatura. nutrientes, microorganismos} en este 

comportamiento y cómo estan relacionadas la fenologia de la copa con la del sistema 

de raices finas . 

El presente estudio caracteriza y relaciona la fenologia de la copa y del sistema de 

raíces finas de Enterolobium cycfocarpum (Guanacaste), especie típica de brotación 

temprana en el bosque seco de Santa Rosa (Mora. 1988; Mora . 1990; Daubenmire. 

1972: Frankie, 1974; Janzen. 1967: Borchert. 1994b). describe la influencia de 

algunas variables del ambiente como posibles estimuladoras de la brotación 

temprana, examina algunas de las posibles fuentes de agua que sustentan la 

producción del follaje y describe el papei de los estomas y ta edad de la hoja en el 

comportamiento del potencial hidrico de la planta. en la conductividad estomática y en 

el flujo de savia a través del tallo . 
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Objetivos 

w Determ inar la influencia de algunas variables ambientales (precipitación, contenido 

de humedad del suelo, fotoperíodo y temperatura) en la estimulación de la 

brotación temprana del follaje de Enterolobium cyc/ocarpum. 

::J Caracterizar la fenología de la copa de Enterolobium cyclocarpum y relacionarla 

con el comportamiento de la fenologias de su sistema de raíces finas. 

o Determinar las posibles fuentes de agua que sustentan la brotación temprana del 

follaje y el papel de los estomas y la edad de la hoja en el comportamiento de la 

conductividad estomática. el potencial hidrico y el flujo de savia. 
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MaterraJes y Métodos 

Sitio Experimental 

El estudio se desarrolló en el Parque Nacional Santa Rosa, localizado en el Pacífico 

Norte de Costa Rica, en la provincia de Guanacaste. entre los cantones de Uberia y La 

Cruz. entre el Golfo de Papagayo y la Carretera lnteramericana, ubicado a 1 Oo:30 · N y 

85°1 o· O y cuenta con un área de 49 515 ha. 

El Parque se ubica dentro de la zona de v ida Bosque Tropical Seco ( bs-t ) según 

sistema de clasificación de zonas de vida de L.R. Holdridge y el mapa ecológico de 

Costa Rica (Tasi, 1969}. La precipitación media anual es de 1423.4 mm. los meses más 

lluyiosos son setiembre y octubre. La temperatura media anual es de 25 7 °C. la 

humedad relativa media es de 81 % ( Instituto Meteorológico Nacional }. 

El sitio se ubica en lo que se denomina la Meseta de Santa Rosa. con un relieve casi 

plano, una pendiente aproximada de 4 %, bien drenado, con un nivel freático superior a 

los 150 cm, un material parental de origen volcánico, un clíma estacional con 4 meses 

secos y un régimen ústico. Los suelos tienen texturas franco arcillosas. friables, con 

una fertilidad de media a alta, clasificados como Ultic Hapfustalfs_ 

Más específicamente el sitio seleccionado para estudiar la especie Enterolobium 

cycfocarpum (Guanacaste} se ubicó en los alrededores del Monumento Nacional La 

Casona, lugar que anterior a la declaración de esta zona como Parque Nacional fue 

dedicado al pastoreo del ganado y a partir de esa fecha se dejó en regenerac¡ón 

natural. En este sitio se encuentran presentes varios individuos con diámetros en un 

rango de 50 a 100 cm y ubicados muy cerca unos de otros. lo que facilitó el trabajo de 

campo. 

Materfal Vegetal 

La especie con que se trabajó fue EnterolobrUm cyc/ocarpum (Jacq) la cual pertenece 

al orden Rosales. subclase Rosidae, familia Leguminosae (Fabaceae). subfamilia 

Mirnosoidae, tribu lngeas. En Costa Rica el nombre vernáculo es Guanacaste 

(Mora, 1988). 
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El árbol de Guanacaste es un árbol deciduo, puede llegar a tener tamaños gigantes de 

más de 50 m de alto y 2 m de diámetro (Holdridge, 1997). La corteza de color gris está 

cubierta con verrugas rojizas o lenticelas a naranjadas o cafesuscas, arregladas en 

lineas verticales. excreta sustancias resinosas azucaradas. La corteza interior es de 

color blanco y ligeramente dulce en los árboles jóvenes, en los árboles más vieJOS se 

torna gruesa con color más rojizo, arenosa y de sabor más amargo (Brenes, 1994). 

Las hojas son brpinnadas, alternas con 4·15 pares de pinnas y de 15 a 30 pares de 

foliolos linear -oblongos, cada uno de 8-15 mm de largo. El eje central m id e 4 - 30 cm de 

largo, es glabro o con pelillos finos y tiene una glándula redonda cerca de la base. El 

ápice es de punta corta, el haz de color verde brillante, glabro y el envés es de color 

claro y glabro o con pelillos espa reídos (Melina, 1996). 

Presenta inflorescencias axilares. compuestas de cabezuelas pedunculadas de 15-20 

mm de diámetro. Las flores son actinomorfas y el cáliz y la corola son verdosas 

tubulares. los estambres numerosos y blancos (Mora, 1988}. 

El fruto es una vaina aplanada de contextura leñosa. color café oscuro al madurar, 

indehiscente. semejante a una oreja humana. de ahí su nombre popular indígena: gua = 

arbol, nacaste :. oreja. Apariencia lustrosa con dlametro entre 8-10 cm. Los frutos 

maduros se observan entre marzo y mayo (Malina. 1996j. 

Las semillas están embebidas en una pulpa esponjosa de otor y sabor dulce. Son de 

color pardo brillante. forma ovoide y comprimida y miden 25 mm de largo y 1 O mm de 

ancho. El embrión es recto. de cotiledones grandes y gruesos, carnosos y de forma 

ovoide. La radícula es corta y se orienta en d•rección del hilo (Miembro, 1983). 

Su habitad es en erevaciones bajas con climas secos a húmedos. es nativo desde 

México hasta la parte norte de América del Sur (Holdridge, 1997). 

Las flores son visitadas por abejas. las semillas dispersadas por roedores y mamíferos 

grandes, entre ellos se han mencionado los equinos y sus parientes ancestrales 
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(Janzen, 1981. Janzen, 1981}. El roedor Liomis salvinícosecha las semillas de vainas 

recién caídas, de vainas podridas o de la boñiga de los caballos constituyéndose en 

una intenso depredador estas, por lo que la planta tiene pocas posibilidades de 

reproducirse en los habitat del bosque ocupados por este roedor. En los potreros o en 

zonas abiertas hay mayor presencia de árboles de Guanacaste, ya que la densidad de 

estos roedores es baja (Molina. 1996). 

La madera es moderadamente pesada con un peso especifico básico de 0.46, albura 

blanca. duramen café claro u oscuro. grano entrecruzado. textura media. lustre regular, 

anillos de crecimiento que difieren solo en virtud de bandas de parénquima terminal. 

Los poros son fácilmente visibles a simple vista, solitarios o múltiples radiales, 

tendencia a disposición diagonal de Jos poros. Parénquima visible a simple vista, 

paratraqueal vasicéntrico aiíforme, con alas en el. sentido radial. terminal 

ocasiona lmente presente. Radios visibles solo con aumento. La madera es resistente a 

la humedad y es usada para la elaboración de muebles, ruedas de carreta, vigas, 

durmientes de ferrocarril. artesanía y decoración de interiores (Rojas, 1996). 

El Guanacaste es una especie de usos múltiples; su copa sirve de sombra para el 

ganado, la semilla y el fruto tierno son empleados para el consumo humano. el líquido 

v¡scoso que posee la vaina fresca es usado como aglutinante, la pulpa de la vaina 

madura contiene altos porcentajes de saponina y por esta razón puede emplearse 

como sustituto del jabón, las resinas exudadas por el tronco son usadas para combatir 

la bronquitis (Mora, 1988). 

Variables evaluadas 

Variables climáticas 

Los datos de temperatura, velocidad del viento y precipitación fueron proporcionados 

por una estación meteorológica automatica propiedad del Area de ConseJVación 

Guanacaste. esta estación se ubica a aproximadamente 1 km del sitio La Casona. Los 

datos de temperatura del suelo fueron recolectados directamente en el sitio con 

termopares de suelo entre los meses de setiembre de 1999 y abril del 2000, y 

almacenados en un datalogger ( 1 O X CampbeU Scientific Corp ). 



Materiales y Métodos 16 

!!enología de la Copa 

La fenología de la copa se evaluó aproximadamente cada 2 semanas utilizando la 

metodología de Fourníer {1974), se hicieron estimaciones semicuantitativas del estado 

de 20 árboles en cuanto a: 

• Caída de hojas 

• Desarrollo de frutos 

• Producción de hojas 

• Floración 

Utilizando una escala de O a 4. en donde O es la ausencia del fenómeno y 4 es una 

presencia de la característica en un rango de 76% a 100% del árbol. Para cada fecha 

se .determinó la media ±el error estándar (E.E.) y se hiciefon correlaciones (Pearson) 

entre estas variables y las variables ambientales. 

Fenología de las Raices finas 

Se siguió el trayecto de raíces gruesas de varios árboles de Guanacaste hasta 

encontrar las raíces finas, las cuales se describieron anatómica y morfológicamente. 

pa ra tener bien claro los rasgos que las distinguen de las ra fees finas de otras especies. 

Lo mismo hizo con raíces finas de otros arbustos y hierbas. Se efectuaron 

caracterizaciones de raFees vivas y raíces muertas por color. textura, consistencia, 

flexlbilidad ; Las raíces vivas se caracterizaron por ser turgentes, consistentes. duras y 

flexibles, cambiaron su textura y color conforme fueron madurando. Las raíces muertas 

fueron quebradizas, flácidas . de colores negruzcos y la corteza de desprendia 

fácilmente. Esta caracterización se corroboró con la prueba de tinción vital en tetrazol 

(lassheikki. et al. 1991: DeWotfe. 1965: Joslin & Henderson, 1984; CIBmerson, 1994), 

en donde el 100 % de las raíces clasificadas como vivas se tiñeron con el tetrazol y 

aproximadamente el 95% de las c lasificadas como muertas no lo hicieron. 

Mensualmente se muestreó la densidad de raíces finas (< 2mm de diámetro) del 

Guanacaste utilizando un barreno (AMS 77454 Slice Hammer) que obtiene un cilindro 

de suelo de aproximadamente 295 cm3. En los alrededores de 4 árboles se muestreó a 

dos profundidades (0-15 cm y 15-30 cm) y a 3 distancias {1.2 y 3m) durante 6 meses. 
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Este sistema de muestreo se modificó posteriormente debido a que no se encontraron 

diferencias significativas entre las distancias y se encontraron diferencias significativas 

en la primera capa por lo que se siguió muestreando a aproximadamente 1.5 m del 

árbol, a tres profundidades (0-7.5, 7.5-15 y 15-30 cm) en los alrededores de 8 árboles. 

Las muestras de suelo se dejaron en agua. se deshicieron los terrones y se tamizaron, 

separando las ra íces de los grumos de suelo. El proceso se repitió varias veces hasta 

aseg urarse de haber recogido todas las raíces presentes en esa muestra de suelo. 

Para el determinar la longitud de raíces finas se colocaron en un papel cuadriculado y 

se contó cuantas veces se intersecan las raíces con kls ejes vertical y horizontal de la 

malla_ La densidad de raíces (cm cm·3) se calcula tomando en cuenta el número de 

conteos, un factor de corrección y el volumen del cilindro (8ohm. 1979). Los valores de 

densidad obtenidos se utilizaron para determinar si existieron variaciones entre 

profundidades, y entre la fenología de las raíces a lo largo del bempo mediante análisis 

de varianza (ANDEVA) y la prueba de mediciones repetidas (Moser, 1990; Potvin. 

1990). 

Contenido de Agua en el Suelo 

El contenido de agua en el suelo así como en las raices. tallo y ramas fue determinado 

mediante un Reflectómetro de Dominio de T~empo. comúnmente llamado TDR Este es 

un método relativamente nuevo para obtener una medición en el sitio de forma rápida y 

no destructiva del contenido volumétrico de agua { H). el cual es insensible a 

variaciones de densidad, temperatura, salin;cjad y composición mineral {Grantz et al. 

1990; da Silva et al, 1998) 

El TOR usa pulsos de ondas electromagnéticas en frecuencias que varían en un 

espectro de 1 MHz a 1 GHz, que son enviadas a lo largo de una línea de transmisión 

(cable coaxial) y que generalmente tenninan en una varillas de acero inoxidable 

insertadas en el suelo {3 varillas). En cada caso la velocidad de propagación del pulso 

electromagnético es determinada por la longitud de fa varilla y por el tiempo de retorno 

del pulso que está llegando a un osciloscopio de alta velocidad (.!: 0.05 cm)_ La 

velocidad de propagación está relacionada con la constante diaeléctrica aparente (Ka) 
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del medio que rodea las varillas, la cual se correlaciona con el contenido volumétrico 

del agua (Topp, 1980; Dasberg &Dalton, 1985; Topp & Davis. 1985). 

El contenido de agua en el suelo se midió aproximadamente cada 15 días a tres 

profundidades (15,30,60 cm} en los alrededores de 8 árboles del sitio escogidos 

aleatoriamente. Para determinar el contenido volumétrico de agua en el suelo (g cm'3) 

se utilizó la ecuación de Topp (1980): 

(} :: 0.053 Ka+ 0.292 Ka- 0.00055 Ka2 + 0.0000043Ka3
• 

El contenido de humedad del suelo se analizó mediante análisis de varianza 

(ANDEVA) utílízando la prueba de mediciones repetidas (Moser. 1990; Potvin. 1990). 

Interesaba conocer su variación estacional y variación entre profundidades, mediante 

pr~:Jebas de contrastes se comparó el contenido de humedad entre las capas de suelo. 

Contenido de Agua en las raíces gruesas, tallo y ramas 

El contenido de agua en raíces gruesas, tallo y ramas se determinó cada 15 días a 5 

árboles durante las horas de la mañana, cada individuo tenía 3 pares de varillas de 15 

cm de longitud insertados en fas ramas y las raíces y un par en el tallo a una altura de 

1,30 m. Para calcular el contenido volumétrico de agua en el órgano {g cm·3} se 

utilizó la ecuación propuesta por Wullscheger et al (1996) donde: 

o= ~0.251 Ka + 4.66 x 10·l Ka - 4.93 x 104 Ka2. 

El análisis del contenido de agua en raíces, tallos y ramas se hizo mediante mediciones 

repetidas en donde se interesaba conocer si exísten diferencias significativas entre 

fechas y entre el comportamiento del contenido de agua de estos órganos. 

Potencial Hídrico de las hojas ('PH) 

La cámara de presión de Scholander (±0.5 bar) se utilizó para medir el potencial hidríco 

de las hojas maduras. partiendo de la premisa que existe un gradiente dentro de la hoja 

y que e l valor medido es muy cercano a la media "t'H de todo el órgano {Taiz & Zeiger, 

1998). 

Mensualmente se muestreó 4 hojas de distintos puntos de la copa de 6 a rboles. Cada 

muestra inmediatamente después de ser cortada se introdujo en una bolsa plastica y se 
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colocó en una hielera que la mantuviera en condiciones de oscuridad y baja 

temperatura, para evitar pérdidas de agua por transpiración . Dentro de la cámara, la 

hoja fue compresionada con gas hasta que se observó salir agua por el corte en el 

peciolo. La presión requerida para hacer sa lir el agua es igua l a la tensión que retiene 

la columna de agua en la hoja . 

Se determinó el potencial hídrico de las hojas al amanecer {6:00 a.m.) y en la tarde. 

Los valores de cada hora en su respectiva fecha slrvieron para determinar mediante 

análisis de mediciones repetidas si existen diferencias entre la mañana y la tarde. y 

entre los diferentes meses del año. 

Conductividad Estomátic:a 

Cursos diurnos de la conductividad estomatica {g::;) se determinaron con un 

autoporómetro (LI-1600, Li-Cor. lincoln, NE), aparato que calcula esta variable a partir 

de los valores obtenidos de humedad relativa. temperatura del aire y de la hoja y el f lujo 

de aire (LICOR lnc. 1989). 

La pérdida de agua que experimenta la hoja al ponerse en la cubeta del autopórometro 

es determinada por la meófda de la tasa de aire necesaria para mantener constante la 

humedad relativa en el interior de esta cubeta. Esta humedad relativa establecida es 

Jgua! a la existente en el ambiente y el aire seco que entra a la cubeta lo hace a una 

tasa que as apenas suficiente para balancear el flujo da agua transpirada que sale de la 

hoja . 

En el U-600 la conductividad estomática se calcula como Qs (cm/s) ;;;-1 /r~ donde rs es la 

resistencia estomática y se obtiene a partir de la siguiente ecuación 

rs = A (p,- Pe 1 p, - p.,) - rb 
F 

Donde F es el flujo volumétrico de aire seco {cm3 s 1). A (cm2) es el area de la hoja, Pe: 

(mg cm·2 s·' ) es la densidad de vapor en la cuveta. p9 es la densidad de vapor entrando 

a la cuveta (se asume una humedad relativa constante de 2 %). y rb es la resistencia de 

la capa límite (se asume un valor de 0.15 s/cm). 
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Se hicieron mediciones mensuales en 4 puntos en 5 árboles, midiendo a las 6:00, 7:30. 

9:00, 10:30, 12:00 y 15:00 horas. Se hizo análisis de varianza para determinar 

diferencias entre los cursos diarios y entre los diferentes periodos de medición. 

Flujo de savia 

Se utilizó la técnica de disipación térmica (Granier. 1985) para medir el flujo de savia en 

los árboles de Enterolobíum cyclocarpum. Esta técnica midió la temperatura de un 

calentador eléctrico implantado en el xilema conductor del árbol con respecto a una 

temperatura referencia determinada por otro sensor ubicado a algunos centrfmetros por 

debajo del calentador. Esta técnica se basa en el principio de disipación térmica. en 

donde un incremento en el flujo de savia provoca un enfriamiento de la fuente de calor. 

Cuando la velocidad del flujo de savia (V. m s·1
) es m ínima, la diferencia de 

temperaturas (dT} entre los sensores es máxima (dTM), cuando aumenta el flujo. el dT 

entre los sensores disminuye (Dynamax, 1996; Granier, 1985). 

Granier definió un índice de flujo adimensional (K) a partir de las diferencias en 

temperatura: 

K= (dTM- dT) 1 dT 

La velocidad del flujo de savia se calcula en su relación con K a partir de la expresión 

exponencial: 

V:::: 0.000119*K 1.
2

3.
1 

Para convertir de velocidad a tasa de flujo de savia: 

F5 =As · V· 3600 (s/h) ~ 100 (cm/m) 

Donde Fs {mlfhr) es el flujo de savia (mVhr) y ~ {cm2
) es el área de la sección de 

xilema conductor. 

Pares de agujas de 20 mm de longitud por 2 mm de diámetro que contienen termopares 

de temperatura se instalaron en el xilema de los troncos de 4 árboles de Guanacaste a 

una altura de 1.3 m. La aguja superior de cada par contenía una resistencia que 

proporcionaba calor constante, mientras que la otra aguja. ubicada a aproximadamente 

15 cm por debajo de la anterior se utthzaba como temperatura de referencia del xilema. 

Las diferencias de temperatura tomaron cada minuto y se promediaron cada 30. la 

informactón se almacenó en un data logger {10 X Campbell Scientific Corp .). La parte 
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del tronco que contiene las agujas se aisló de variaciones en temperatura y humedad 

con estereofón y plasticina y se cubrió con un p lástico de material reflector, para evitar 

cualquier alteración de los datos (Goldstein, 1998; Andrade. 1998). Se obtuvo datos 

entre setiembre de 1999 y abril del 2000. Adicionalmente durante el mes de octubre se 

evaluó el comportamiento de la velocidad del flujo de savia a través de raíces gruesas. 

tallo y ramas, para esto se colocaron 4 sondas en las raíces, 2 en el tallo y 4 en las 

ramas. 

Los datos obtenidos permitieron ver el comportamiento de los cursos diarios de 

transpiración que se correlactonaron con algunas variables ambientales, así como 

estimar la transpiración total diaria de árboles de Guanacaste en los 8 meses de 

muestreo. También esta técnica permitió evaluar las diferencias en el flujo de savia a 

través de las ra íces, tallo y ramas. 

Potencial Hídrico de Tallos y Raices Gruesas 

El potencial hídrico de tallos y raíces gruesas se determinó con una técnica basada en 

el principio de equilibrio osmótico conocida como método de Shardakov o de densidad. 

Las direcciones del intercambio de agua entre el tejido muestreado y la solución testigo 

(de l(l¡¡ conocido) son determinadas por los cambios en la densidad resultante de las 

soluciones puestas a prueba. 

Las muestras de ambos tejidos se dejaron reposar de 2 a 4 horas en un tubo de 

ensayo que contenía soluciones de sa~rosa de potencial hidrico conocido (-0.1 a -0.7 

MPa} hasta que se equilibrara el "PH del tejido y la solución. Se les agregó colorante 

(safranina al 1%}, luego se extrajeron gotas de esta solución con una pipeta y se 

introdujeron en soluciones control paraielas que no habían sido tenidas. Si la gota 

descJende, la solución ha sido concantrada. y si asctende la solución ha sido diluida. 

Cuando el potencial hidrico del tejido es igual al de la solución, se supone que no ha 

habido intercambio de agua ni variaciones en la densidad por lo que la gota permanece 

estable (Knipling, 1967}. Se utilizó esta técnica ya que es simple. barata y se adapta 

rnuy b1en a las condiciones de trabaJo de campo. 
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El muestreo se hfzo a 5 árboles escogidos al azar durante periodos fenológicos 

importantes o en épocas de transición estacional. Para obtener las muestras de tejido 

de las raíces gruesas y et tallo se utilizó un barreno de 8 mm de diámetro. Una vez 

obtenida la muestra se aplicaba alquitrán al lugar de donde se obtuvo la muestra para 

evitar daños en el árbol por patógenos. Mediante análisis de varianza hecho a los 

valores de cada fecha se determinó si existe diferencia significativa entre fechas y entre 

los dos órganos muestreados. 
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Resultados 

Condiciones ambientales y edáficas 

Se observó un cla ro patrón estacional en las variables precipitación, velocidad del viento 

y contenido de humedad del suelo (Fig. 1 }. la estación seca (diciembre a abril) se 

caracterizó por tener meses con precipitaciones entre los O y 50 mm que estuvieron 

correlacionadas negativamente (r = -0. 78, p<0.001) con las velocidades máximas del 

viento alcanzando valores cercanos a los 2 m s·1
• la temperatura medía del aire varió en 

un rango de aproximadamente 6 °C a lo largo del año, presentando una media anual 

alrededor de los 25 °C. Las temperaturas medias máximas se presentaron a finales de la 

estación seca, alcanzando valores entre los 27 y 28 °C, que coincidieron con los mayores 

valores de temperatura en los primeros 10 cm de suelo (datos no mostrados) y con el 

período de brotacíón del follaje. 

El contenido de humedad del suelo varió significativamente (p<0.05) en las diferentes 

profundidades. La primera capa {0-15 cm) dífirió significativamente {p<0.05) de las otras 

dos profundidades (15-30 y 30-60 cm) presentando los valores más bajos del perfil, 

cercanos a 0.1 g cm·3. Esta primera capa excepto durante los meses más lluviosos 

{setiembre y octubre) estuvo por debajo del punto de marchitez permanente (PMP). Las 

otras dos capas permanecieron entre la capacidad de campo (CC) y el PMP durante la 

mayor parte del ano. incluso durante los meses más secos. Hubo diferencias 

sign ificativas (p<0.05) entre las diferentes fed'las en que se muestreó, aunque las 

diferencias entre las profundidades se mantuvieron a lo largo del tiempo. Al momento de 

la brotación del follaje, el contenido de humedad se mantenía en sus valores más bajos 

0.1 g cm-3 para la primera capa y alrededor de 0.3 g cm·3 para la segunda y tercera. 

El suelo en el sitio de estudio se clasificó como un Ustic haplustalfs (Rojas, 1999). En el 

perfir se distingu ió una capa superficial ubicada en los primeros 30 cm y una capa 

enterrada entre los 30 y 93 cm. A oartir de esta profundidad se encontró el contacto lítico 

con el material parental constitu ido por tova volcánica . La primera capa presentó una 

textura franco 
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arcillosas. estructura friable, mayor cantidad de poros y raíces finas, pH alrededor de 6 y 

niveles óptimos de los principales elementos y acidez. Los primeros 7.5 cm superficiales 

presentaron valores considerablemente superiores de materia orgánica (~ 4%), mayor 

porosídad, raíces finas y niveles de los elementos. A partir de los 30 cm el suelo se 

caracterizó por ser más arcilloso. tener menor cantidad de raíces finas y niveles menores 

de los elementos, aunque siempre en niveles óptimos. excepto el fósforo el cual fue bajo 

en todo el perfil (Cuadro 1 ). 

Fenología de la copa 

Los eventos más importantes del c!-:;lo fenológico de la copa {caída y brotación del follaje, 

floración y desarrollo de frutos) de Enterolob;CJm cyclocarpum ocurrieron durante 1~ 

estación seca en los dos años de observación {Fig. 2). La característica más 

sobresaliente de esta especie fue su capacidad de brotar su follaje, en un solo evento 

anual, antes de las primeras lluvias . La brotación de las hojas fue acompañada por la 

apertura de las f lores {r::: 0.81 r p<0 .001) y una fonnación de los frutos (1 o 2 por flor), los 

cuales interrumpieron su desarrolio por et resto de la estación lluviosa (mayo a 

noviembre}. 

La caída de las hojas inició a finales de la estación lluviosa y coincidió con la reactivación 

del desarrollo de los frutos que estuvieron "tatentes" por un periodo entre 8 y 10 meses. 

Estos frutos pasaron en pocos días de tener una fomH3 elíptica de aproximadamente 1 

cm de largo a una forma ele lóbulo de oreja con diámetro cercano a los 1 O cm. 

La brotacióll de esta especie se presentó en un solo evema anual. Los picos de 

producción de follaje no ocurrieron en la misma fecha en Jos dos años: en el primer año el 

pico de brotac,ón ocurrió alrededor del 16 de abrit mientras que en el segundo año fue 

cercano al 24 de marzo. presentando una diferencia entre ambos de aproximadamente 

22 días. Estos 22 días representaron una variación de 13 minutos en la longitud del día 

entre ambas fechas (http:flaa.usno.navy.m il}. 



Cuadro 1. Caracterización fisico-qu imica del perfil del suelo ( Ustlc haplustalfs) en el sitio La Casona. Parque Naciona 1 
Santa Rosa, Guanacastel Junio, 1999. Análisis de fertilidad hecho con base en niveles críticos estabtecidos por Bertsch, 
1998. A: Alto, O:Óptimo, M: Medio. B: Bajo. 
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Fenofogía del sistema de raíces finas 

La fenotogía de las ra íces finas del Guanacaste presentó un patrón estacional (Fig. 3}, 

que varió significativamente (p<0.05) a lo largo del tiempo. La mayor producción de 

raíces finas ocurrió posterionnente a la caída de las primeras lluvias (mayo - junio). 

Estas raíces finas se mantuvieron vivas durante el resto de fa estación lluviosa y 

presentaron una vida media de 4 meses. Con la llegada de la estación seca (diciembre) 

ocurrió un aumento en la mortalidad de estas ra ices, que se prolongó durante este 

periodo. 

El patrón de la actividad fenológica de la copa (ca ida y brotación de hojas. floración y 

desarrollo de frutos} contrastó estacionalmente con la fenologia de las raíces finas. En 

el periodo en que se presentaron los eventos fenológicos de la cop.a ocurría un aumento 

en la mortalidad de las raíces finas. Una vez iniciada ta fase vegetativa del árbol, es 

cuando comenzó la producción de raíces finas. 

La distribución de raíces finas de Enterolobium cyclocarpum varió significativamente 

(p<O.OS) entre las diferentes profundidades del perfil (Ftg. 4), sin embargo no varió 

significativamente (p>0.05) a diferentes distancias del árbol (Fig. 5). La densidad de 

raíces finas de la primera capa del suelo (0-7.5 cm} difirió s~nificat ivamente (p<0.05) de 

la densidad en las otras dos capas examinadas (7.5-15 y 15-30 cm). esta tendencia se 

mantuvo a lo largo del año. Además esta primera capa presentó niveles mayores de 

materia orgánica y nutrientes (Cuadro í ) 

Estructura de las hojas y frutos 

Hoja joven 

Las hojas jóvenes de color verde claro alcanzaron su tamaño final alrededor de 15 días 

después de la brotación. Los folíolulos presentaron tricomas unicelulares los cuales 

estuvieron distribuidos por toda la lámina pero con una mayor acumulación en las áreas 

del peciolulo y en el ápice. Los estomas se presentaron solamente en la cara abaxiaf en 

una densidad aproximada de 6222 estomas cm ·<, la mayoría de estomas estaban 

cerrados y recubiertos en su parte externa por una capa de cera, los estomas abiertos 

también 
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presentaron tapones de cera, tanto en la parte externa como en la cavidad 

subestomática (Fig. 6}. 

Los foliolulos de esta especie presentaron una epidermis uniseriada. Las células 

ocrusivas tuvieron una cantidad abundante de almidones, los cuales pudieron estar 

contenidos en los cloroplastos. aunque estos no se pudieron distinguir bien. El mesófilo 

de empalizada se presentó como una sola capa, con numerosos cforoplastos (Fig . 7). En 

el mesó filo esponjoso también se observa ron gran cantidad de cloroplastos. Las 

cavidades subestomáticas son muy pequenas y er.: algunos casos irreconocibles. Los 

haces vasculares secundarios se presentan en pares y rodeados de esclareidas. 

Hoja· adulta 

Las hojas adultas de color verde oscuro se presentaron durante ta estación lluviosa . La 

cutícula está cubierta de ceras y es mucho más gruesa que ta de la hoja joven. La 

mayoría de los estomas están abiertos y a drrerencia de las tlojas jóvenes no están 

recubiertos de ceras y las cavidades subestomáticas se muestran ltmpías- El mesófilo de 

empalizada es mucho más grande que el de la hoja joven y presenta más depósitos de 

fenoles Los tej idos vasculares se presentan bien diferenciados. 

Fruto en desarrollo y semilla 

Los estomas del f ruto son más grandes que los de las hojas{- 20 .um} y presentaron una 

densidad más baja aproximada a 511 estomas por cm·2, esto representa una relación de 

1/12 respecto a las horas (Fig. 8 ). La capa externa esta fenonzada. la epidenn ¡s cuticular 

es uniseriada , la capa parenquímática no presenta clomplastos pero tiene numerosos 

depósitos de fenoles y también tiene una capa de esclereidas (Fig. 9) 

Las semillas presentaron una cubierta seminal esclerenquimatizada , los tejidos internos 

presentan una gran cantidad de almidones. No se apreciaron clorop lastos. Los 

cotiledones presentaron abundantes almidones y pocos cloroplastos [!embrión contenia 

lipidos. proteínas y pocos almidones. 
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Estoma cerrado y taponeado por ceras 

Figura 6. Estomas en supeñicie adaxial de hojas de Enterolubium cyclocarpum; 
A: Hoja joven 8: Hoja adulta, C: Acercamiento de estoma de hoja joven 
taponeado por ceras. 
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} 
Mesófilo de 
empalizada 

Mesófilo 
esponjoso 

Figura 7. Estructura de la hoja de Enterolobium cyclocarpum (40X). A: Hoja Adulta 
B: Hoja joven. 
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Figura 8. Estomas en la epidermis del fruto de Enterolobium 
cyc/ocarpum, A: Panorámica de la superficie, 8: Detalle 
de los estomas. 
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Figura 9.Estructura del fruto y la semilla de Enterorobium 

cyclocarpum, A:Corte transversaldel fruto (10X), 
8: Corte de la semilla (20X). 
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Relaciones hidricas 

El comportamiento del potencial hídrico {~rH) de las najas de Guanacaste fue variable a 

lo largo del tiempo (Fig. 1 O). Se presentaron dfferencias significativas entre las fechas en 

que se hizo el muestreo (p<O.OS) así como también hubo drferencias significativas entre 

las marianas y las tardes (p<0.05). Estas diferencias entre los tratamientos (am-pm} se 

mantuvieron a lo largo del periodo de muestreo a pesar de los cambios en las 

condiciones ambíent81es y en la edad de la hoja. 

O u rante la estación seca los va lores de \j/H fueron considerablemente más bajos que los 

del resto del año, cerca nos a - 1.5 M Pa al amanecer y -2.2 MPa en la tarde. Las hojas 

jóvenes presentaron potenciales afrededor de los -0.75 MPa con pequeñas dffe re ncias 

entre los valores de la mañana y la tarde. Los vaklres de esta variable durante la 

estación lluviosa se caracterizaron por ser altos (~ -o.5 MPa). mientras que los de la 

tarde fueron variables: si la radiación incidente fue baja el ootencial durante la tarde se 

mantuvo alto, si la rad iación fue alta, los potenciajes de la tarde disminuyeron 

considerablemente alcanzando valores cercanos a los -1 .8 MFa. 

La conductividad estomática (gs) varió significat:rvamente a lo largo de los cursos 

diurnos {p<O.OS) y entre las diferentes fechas (p<0.05) sagün edad de la hoja y 

condiciones ambientales imperantes (Fig. 11). Las tlo}as jóvenes del árbol. en un 

periodo comprendido desde la brotación del foUaje hasta antes de las primeras lluvias, 

fueron las que presentaron los valores más bajos da~· cercanos a los 50 mmol m-2 s-1
. 

Va lores superiores a los 300 mmol m-2 s · los presentaron Jas hojas maduras (entre 2 y 

9 meses de edad). mientras que las hojas senescentes de inicios de la estación seca 

presentaron valores medios entre 150 mmol m~ s · v 250 mmol m·2 s-1
, característica 

que se repitió en los dos periodos de observación. 

El volumen del flujo total diario de savia en el árbol de Guanacaste varió 

s ignificativamente (p<0.05} a lo largo del penodo de estudio (Fig. 12). Los valores mas 

altos se alcanzaron durante la estación lluviosa. en donde un árbol {dap ~ 80 cm} 

presentó valores de 280 litros 
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de agua transpirada. Al iniciarse la estación seca. con la disminución en las 

precipitaciones y el agua del suelo. los valores de esta variable disminuyeron 

considerablemente hasta alcanzar valores mínimos de alrededor de 22 L dia"1 a mediados 

de esta estación. a pesar que el árbol está sin follaje en ese momento. A finales de la 

estación seca se registró un leve aumento en los valores de esta variable (67 L dia-1
) que 

coincidieron con la brotación. 

El curso diurno de la velocidad y volumen del flujo de savia varió a to largo del dia segün 

las condiciones ambientales imperantes, el comportamiento de estas variables estuvo 

correlacionado (r = 0.81, p<0.001) con la radiación inCX)eflte en eJ di a (Fig. 13 ). Se 

observó una respuesta rápida y simultánea de la velocidad de la transpiradón en raíces. 

tallos y ramas con respecto a cambios en la radiación incidene. 

El árbol empezó a transpirar poco después de los primeros :-a-_.~ de luz cerca de las 6 de 

la mañana. a partir de esa hora aumentó considerable:"n€;--!e ·~ • a-ores de esta variable 

alcanzando su pico máximo cerca del medí o d ia. empezé a .;::.s,- - ~ :- atredeóor de las 15 

horas aunque el flujo se mantuvo aún durante las horas o: .a - :·~-: 

Hubo diferencias significativas entre el potencial hí·:il::C o.= es :a!Jes y las raíces gruesas 

(p<0.05) a si como en las diferentes fechas de mues:--::e ::<:: :-= ~n el primer periodo de 

brotación el l.lfW de ambos órganos alcanzó valo~ :;e--::anos a -O.SSMPa. mientras que 

15 días antes este valor alcanzaba aproxinac.a.--:-e:-..= -0.3 MPa. sin embargo esta 

situación no se repitió para el segundo periodo ~ ::::-s.=:--.-ac:X;n de la brotación temprana 

(Fig.14). 

El contenido de humedad en raíces. tallos y ramas no varió significativamente (p>0.05). 

aunque si hubo diferencias significativas entre fas tec-~s en que se hizo el muestreo 

(p<O.OS). esta tendencia en el comportarrttento del contenido de humedad en los 

diferentes órganos se mantuvo a lo largo del tiempo tFg í5i. Durante la estación seca e 

inclusive durante el periodo de brotaoón e- coutei'loo de humedad de los órganos 

permanecía estable alrededor de los O 5 g --:::-: ai Uegar la estación seca de medio 

período ·veranillo de San Juan~ la cua- se :a-ace;..zó por presentar altas radiaciones. 

ocurrió un descenso 
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considerable en los valores de esta variable alcanzando los 0.35 g cm·3
. Una vez 

concluido este breve periodo, el contenido de humedad volvió a aumentar para 

mantenerse en nivetes similares a los de antes del veranillo. 

Discusión 

Fenología de la copa 

Entero!obium cyclocarpum al igual que varias especies de plantas en otros bosques secos 

alrededor del mundo presentó su c iclo fenológico de la copa {caida y brotación del follaje, 

floración y desarroHo de frutos) durante la estación seca (Mora. 1990; Daubenrnire. 1972; 

Frankie, 1974; Janzen, 1967; Opler. 1980; Fournier, 1986: Van &:haic.. 1993; Ueberrnan_ 

1982; Bullock, 1990; Murali, 1993; 8orchert, 1994; Williams. 1997}. ro cual plantea varia.s 

interrogantes a cerca de la ocurrencia de este fenómeno en esta épc.:a. considerada 

estresante para las plantas por sus condiciones de atta temperatura_ atta radiacíón. altas 

velocidades del viento, bajo contenido de humedad en el suao y baja humedad relativa 

(Nitsen, 1981 ). 

La caída de hojas a finales de la estación lluviosa e iliOcs es la estación seca, puede 

ocurrir debido a la disminución del contenido de humedad oeJ suelo y al aumento del 

estrés !lid rico en las plantas (Borche11. 1980: Reid"l & Borc.-'1ert.. 1982: Nilsen, 1981 ¡ 

Lieberman, 1984), también debido a la edad de la no_ia tRern & Borchert. 1988; Borchert. 

1 980}. además de que puede representar una estrategia para disminuir la pérdida de agua 

por transpiración {Mora, 1990; Gómez & Foumief. 1996). La caída de hojas propicia la 

reabsorción y retranslocación de nutrientes (Mechna . 1985: Chapin. 1990). redude las 

barreras para la polinización y facilita !a dispersión de frutos (Daubenmiere. 1972; Janzen. 

1967}. 

La brotación del follaje a finales de la esiatión seca. puede servir a la ptanta como una 

estrategia de escape a herbivoría (Van Sena K. 1993: Aide: 1988: A id e, 1992: Mura li, 1993: 

Lieberrnan, 1984). Durante la estación seca tas poblaciones de herbívoros son bajas. pero 

aumentan considerablemente con ta llegada de las primeras lluvias (janzen. 1967: Janzen 
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1973), además las hojas jóvenes son mas susceptibles al ataque de herbívoros por 

contar con menor cantidad de defensas quirnicas y estructurales QUe las hojas maduras 

(Dirzo & Do mí ng uez, 1995; Colley, 1983; Rockwood, 1973). Oc;scie este punto de vista, 

brotar el follaje a finales de la estación seca permite escapar temporalmente a la 

herv[boria de las hojas jóvenes y tener las hojas maduras una vez in¡ciad a la estación 

lluviosa. 

Florecer en esta época permite mayores posibilidades de polinización ya que los 

vientos son más fuertes. las hojas caídas ya no constituyen una barrera física para el 

polen y existe una mayor visibilidad para los polinfzadores (Van Schaík, 1993; 

Janzen ,1967). La producción de frutos durante esta época precede al momento óptimo 

para la gem1inación y propicia mayores facilidades para la dispetsK"m de semillas (Van 

Schaik, 1993; Janzen,1967; Daubenmire,1972; Frankie, 1974}. 

De este modo, la característica del Guanacaste y probab~nte otras espec1es que 

presentan fenologias de copa similares, permite expresar su fase reproductiva en un 

momento en que las condiciones ambientales son propicias para este propósito. Este 

comportamiento representa una serie de adaptaciones al medio para favorecer la 

reproducción. Durante la estación lluviosa ocurre la f.ase vegetativa. en donde el árbol 

se dedica principalmente a fotosintetizar. 

La característica más sobresaliente de esta planta fue su capacidad de expandir el 

follaje antes de la caída de las primeras lluvias. El sigofficado ecológico de esta 

particularidad no está claro. Sin embargo. desde el puntn de vista fisiológico lo más 

importante es conocer las ca usas proximales que originan a este comportamiento e 

identificar los estímulos ambientales o endógenos responsables de activar este 

proceso . 

Este ha sido un tema que ha causado controversia entre varios autores. Se ha 

resaltado y restado fmportancia a diferentes factores b ióticos y abtóticos, exógenos o 

endógenos y sus interreiaciones. Como posibles activadores de la brotación temprana 

mencionando al fotoperiodo (Njoku. 1963; Njoku. 1964; Oaubenm ire , 1972; Niisen, 
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1981; Bullock, 1990), la humedad del suelo (Reich & Borchert, 1982: Reich & Borchert, 

1984; Reich & Borchert, 1988), temperatura (Mora, 1990; Njoku, 1963; Gómez & 

Fournier, 1996} y ritmos endógenos {Borchert, 1980; Reich & Borchert, 1984; Medína, 

1985; Foumier & Fournier, 1986, Wi!liams, 1997) entre otros. 

Partiendo de la premisa de que la brotación temprana es un proceso compleja 

estimulado por varios factores y que existe una flexibilidad en los patrones fenalóg icos 

reflejo de varíaciones en factores externos e internos. se tratara de analizar las 

afirmacíones anteriores comparándolas con el comportamf€nto de Enterolobium 

cyclocarpum (especie típica de brotación temprana)_ 

Varios autores han señalado que la brotación temprana del follaje es producto de 

precipitaciones eventuales a finales de la estación seca y que el aumento en la 

humedad def suelo producto de estas es el responsable de activar este fenómeno 

(Reich & Borchert 1982; Reich & Borchert.1984: Borchert, 1994a; Bu llock. 1990; 

Frankie. 1974; Wíllíams, 1997}. Sin embargo en el sitio La Casona el contenido de 

humedad del suelo permaneció en su punto mas bajo para los dos periodos de 

observación del fenómeno y no se registró ninguna precipitación anterior al evento de 

brotación temprana . En este caso se descarta un cambio en el agua del suelo como el 

estimulador del fenómeno. Similares conclusiones se han obtenido en otros estudios 

{Oáubenmire , 1972: Wright, 1990). 

Es conocido el efecto de! fotoperiodo sobre la fenolog fa en especies de zonas 

templadas. para el trópico también se ha señalado que esta variable es importante en 

la determinación de patrones fenológicos (Floración y caída de hojas, principalmente) 

asumiendo que las especies tropicales son altamente sensibles y responden a cambios 

pequeños en la duración del día (Njoku, 1963; Njoku. 1964; Oaubenmire. 1972: BuHock. 

1990; Nielsen, 1981: Wright. 1990). En el s it io de estudio. los picos de brotación del 

follaje no ocurrieron en la misma fecha para lo dos años de observación del fenómeno. 

presentando una diferencia de aproximadamente 22 dias. lo cual representa una 

variación en las longitudes del día de 13 minutos. Si consideramos que el dia más largo 

y el mas corto del afio a esta latitud (-10"30' N) difieren aproximadamente en una hora, 

la diferencia entre los picos presentada es considerable. lo que hace restar importancia 
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al aporte def fotoperiodo en la estimulación de la brotación temprana. Así mismo otros 

autores tampoco no han encontrado evidencia del fotoperiodo corno estimulador de la 

brotación (Reich & Borchert,1982; Reich & Borchert, 1982: \Nilliams, 1997). 

De las variables climaticas evaluadas, la única que coincidió con la brotación temprana 

del follaje fue la ocurrencia de los valores más a l~os o e la te m pera tu ra del aire 

detectados a lo largo de los dos eventos de brotación temprana observados en este 

estudia (r.:. O. 75, p<Q_001 )- Los eventos de brotación del follaje ocurrieron justo cuando 

la temperatura media del aire alcanzaba sus valores maxjmos entre 27 y 28 °C. Esto 

indica que aparentemente la brotac.ión se ve favorecida por las temperaturas más altas 

(Gómez & Fournier. 1996; Mora, 1990; Njoku, 1963)- Este pequefio aumento de 

aproximadamente 2 °C con respecto a la media anual a ñnales de la estación seca 

figura como posible estimlllad or de la brotación temprana. Pequeños aumentos en la 

temperatura pudieron ocasionar cambios en el desarrollo de la planta (Huxley, 1974; 

Russeue. 1984: Oouglas, 1998), y pudieron acelerar algunas actividades metabólicas )' 

biosíntéticas (Gómez & Foumler, 1996: Kuiper, 1993), favoreciendo el transporte de 

solutos en el floema (Johnson & Thornley. 1985) y teniendo un efecto estimulante sobre 

la apertura de las yemas y la expansión del follaje (Kuiper. 1993: Reddy. 1993). 

Aunque las observaciones anteriores sugieren una relación entre la temoeratura 

máxima y la brotación temprana , se requieren experimentos moleCulares y oioquímicos 

que demuestren una relación causal entre ambos fenómenos_ 

En la fenología de la copa se observó fa existencia de sincronía entre procesos: La 

brotación del follaje fue acompañada por el desarrollo y la apertura de las flores, y la 

caida de las hojas ocurrió simultáneamente al desarrollo de los frutos_ Estas 

"coincidencias·· podrian representar valiosos mecanismos de adaptación y 

administración de los recursos (Bullock,1990; Njoku, 1963; Chapin . 1990). 

La pérdida de hojas en el árbol de Guanacaste en conjunto con el desarrollo de frutos 

puede establecer una relé!ción f isiológica entre ambos: La coincidencia temporal del 

pico de caida de hojas con el de desarrollo de los frutos probablemente permitió a la 

planta reabsorber algunos nutrientes de las hojas senescentes (principalmente N, P y 

K} y translocarlos hacia los frutos {Medina, 1985: Van Schalk. 1993; Chapin. 1990. 
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Killingbeck, 1996; Sobrado, 1994). La brotación de las hojas y la antesis ocurrieron 

simultáneamente, lo que sugiere que el mismo estímulo ambiental o fisiológico pudo ser 

responsable de activar ambos procesos {Borchert. 1992; Holbrook et al, 1995). La 

hídratacíón y la diferenciación de las yemas y el desarrollo de las hojas y las flores 

durante la estación seca pudo ser sustentado por las reservas de agua contenidas en 

diferentes órganos de esta especie (Borchert, 1994a; Borcher.. 1994b: Reich & 

Borchert, 1982; Njoku, 1963; Williams, 1997). 

La ocurrencia de un fenómeno semejante a la latencia observado en frutos jóvenes y 

posteriormente a su establecimiento temprano, por un periodo de aproximadamente 10 

meses, plantea una serie de interrogantes acerca de las causas de este 

comportamiento y de los factores responsables de la reactivación del desarrollo de 

estos órganos. El aprovechamiento de fos nutrientes reabsorbidos a parür de las hojas 

senescentes (Medtna, 1985; Chapin. 1990) y el aporte de la fotosíntesis de los frutos al 

llenado de ellos mismos (Bazzaz, 1979) podrían ser algunos de los factores fisiológicos 

involucrados en este comportamiento. 

Janzen (1983) considera que los frutos del Guanacaste son órganos fotosintéticos 

porque muestran numerosos estomas y se desarrolla 11 durante la época del año en la 

cual la radiación solar es más alta. Sin embargo, nuestras observaciones histológ icas 

de los frutos en desarrollo indican que estos cuentan más bien con muy pocos 

cloroplastos, abundante contenido de almidón, y una capa gruesa de fibras que impide 

el paso de la luz, por ro que el aporte de la fotosíntesis de estos frutos a su propio 

desarrollo es probablemente muy pequen o. El desarrollo de los frutos del árbol de 

Guanacaste pudo ser sustentado por el aporte de los carbohidratos almacenados en 

órganos diferentes a las hojas y producto óe la fotosíntesis ocurrida durante la fase 

vegetativa y los nutrientes reabsorbidos de las hojas senescentes. 

Fenolog ía del sistema de raíces finas 

La fenología de las raíces finas de EnteroJobium cyc/ocarpum en el bosque seco de 

Santa Rosa presentó un comportamiento estacional tan marcado como el 

comportamiento de la fenologia de la cepa (Holbrook et aJ. 1995) Este comportamrento 

estuvo estrecl1amente relacionado con el patrón de la precipitación. La producción de 
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ralees finas se ocurrió posterior a la caída de las primeras lluvias y la mortalidad 

aumentó en con la entrada de la estacíón seca (Cuevas. 1995; Kavanagh & Kellman, 

1992; McCtaugherty, 1982}. Aparentemente el principal estimulador de la producción 

de raíces finas fue el aumento en el contenido humedad del suelo (Kavanagh & 

Kellman. 1992; Arunachalam, 1996; Black, 1998). aunQue también algunos procesos 

que se presenta ron en la copa, como el inicio de la actrvidad fotosintética de las hojas 

desprovistas de tapones estomáticos, pudieron influenciar la feno[og ía del sistema de 

raíces f inas (Hend rick, 1996; Holbrook et al, í 995; Black, 1998} 

Un aspecto sobresaliente de la fenología de las raíces finas fue que su producción no 

precedió a la brotación de las hojas. La brotación del follaje que precedló a la 

producción de raíces probablemente permitió el uso de reservas (agua. carbohidratos y 

nutrientes minerales) en la construcción de órganos fotosintéticos que elaboraron 

carbohidratos capaces de sustentar la producción de estas raices finas (VVilliams. 

1997; Kavanagh & Kellman. 1992; Bullock, 1990: Medina, 1985). 

Considerando las condiciones del bosque tropical seco, el tener fenok)gias de copa y 

sistema radícal contrastantes permitió al árbol aprovechar los momentos más óptimos 

del ambiente aéreo y edáfico para expresar su fenología La estación seca fue un 

momento propicio para la ocurrencia de los eventos fenofógicos de la copa mientras 

que fue limitante para las raíces, las cuales se vieron favorecidas en la estación lluviosa 

con mayor contenido de agua en el suero. 

Los primeros 7. 5 centimetros de! suelo fueron los que presentaron los valores más 

altos de la der.sidad de raíces finas en el perfil. mayores contenidos de materia 

orgánica y minerales. Similares resultados se han obtenido en otros estudios en donde 

la mayor densidad de rarees finas se encontró en los primeros 10 cm y conforrne 

aumentó la profundidad del suelo. disminuyó la densidad de ca íces finas (Berish. C & 

Ewel, 1988: Haggar & Ewel, 1995: Haggar & Ewel 1997: Cava!ier & Estevez . 1 996). 

Las características de esta capa superficial sug¡eren una actividad intensa de 

mineralización, producción de materia orgánica y actividad microbiológica. 

principalmente durante la estación llt ... "Jiosa (Haggar & Ewel. 1994: Cuevas, 1995: 
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McClaugherty. 1982; Hendrick, 1996)_ Estas particularidades le confieren a este estrato 

superficial un papel relevante dentro del ciclo de nutrientes en el ecosistema (Wright, 

1990; Holbrook. 1995). Por lo tanto, en un bosque deciduo como el de Santa Rosa, en 

el que año tras af\o se incorpora una cantidad considerable de materia orgán ica, es de 

esperar que un alto porcentaje de sus raíces finas se encuentre en esta capa y que tos 

sístemas radicales tiendan a ser superficiales. 

Relaciones hldrlcas 

El potencial hídrico de las hojas de Enterolobium cycJocarpum presentó un 

comportamiento estacional similar al observado en otras especies del bosque seco 

(Sobrado, 1986; Meinzer, 1983; Williams, 1997; Medina , 1985). Las hojas senescentes 

a mediados de la estación seca presentaron los valores mas bajos de esta variable 

(entre -1 .5 y -2.2 MPa), comparables co.n tos va lores de y;.; observados en otros 

estudios (Borchert, 1994a; Whitehead, 1981; Williams, 1997: Sobrado. 1986: Holbrook 

et al. 1995). Este comportamiento se pudo atribuir a condiciones de estrés hídrtco y 

deshidratación (Borchert. 1982; Nilsen. 1981 ; Lieberman. 1984: Daubenmlre, 1972; 

Medina, 1985; Reich & Borchert, 1988) o a la pérdida de control estomatico de las 

hojas senescentes (Reich & Borchert, 1988) o a la interacción de ambos_ 

Las hojas maduras alcanzaron los valores más altos de esta variable los alcanzaron 

durante la estación lluviosa. Esto indica que durante este penooo el árbol tiene altas 

posibilidades de rehidratarse porque hay mayor disponibilidad de agua en el ambiente, 

independ ientemente de las condiciones de VPD existentes en la atmósfera (Meinzer, 

1983; Williams, 1997; Sobrado. 1986; Wright, 1990). 

Las hojas brotadas a finales de la estación seca, a pesar de estar bajo condiciones de 

sequía, presentaron valores de potencial hídrico mayores que los de las hojas 

senescentes y un poco menores que los de las hojas maduras en la estación Huviosa, lo 

que sugiere la operación de algún mecanismo de control de sus relaciones hidricas. 

Este control podría estar constituido por la presencia de barreras fisicas para evitar la 

pérdida de agua (Medirta, 1985: Murali. 1993; Taylor, 1998), altos valores de resistencia 
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estomática (Reich & Borchert, 1988) y diferencias anatómicas en comparación con las 

hojas adultas. 

Los valores de la tarde fueron variables y estuvieror, en función del control estomático 

de la hoja según su edad y de la rad iación incide"1:-? dJrante el día. Valores bajos del 

potencial hídrico de las hojas se presentaron en días ce .. altas radiaciones y viceversa. 

La edad de la hoja jugó un papel determinante en el comportamiento de la 

conductividad estomática de las hojas de Guanacaste asi como también hay evidencia 

que lo hace para otras especies del trópico (Reich & Borchert 1988; Fredericksen. 

1996; Meinzer. 1983; Williams, 1997; Borcheri, 1960) 

Las hojas jóvenes, de finales de la estación seca presentaron los valores más bajos de 

9s en los dos años de observación. Esta particularidad sugiere un control estomático 

efectivo (Reich & Borchert, 1988). Estas hojas. a pesar de tener sus estomas 

desarrollados. los mantuvíeron en su mayoría cerrados. lo que permitió mantener la 

conductividad estomática baja y prácticamente invariable a lo largo del día. Además, 

una gran cantidad de los estomas de estas hojas nuevas estuvieron recubiertos por una 

capa de ceras. la cual pudo constituir una barrera física que evító la pérdida de agua 

por transpiración durante este periodo de sequía. Estos tapones de ceras 

aparentemente desaparecieron con las primeras lluvias. Adicionalmente las hojas de 

Guanacaste pliegan sus foliolos durante los momentos de atta radiación reduciendo de 

esta manera el área de exposición a la atmósfera .. ,. por consigutente, la transpiración. 

Aunque la presencia de una cubierta cerosa sobre la epidermis y los poros estomáticos 

de las hojas jóvenes sugiere que la reducida gs de estas hojas es una consecuencia de 

barreras fisicas a la pérdida transpiracional del agua. se req uieren experimentos 

específicamente disefiados para demostrar una relación causal entre la presencia de 

estos tapones estomáticos y la reduc1da gs. Estos experimentos podrían inclu ir la 

remoción de las ceras cuticuares mediante el uso de solventes orgánicos (Meinzer et al. 

1988) o de materiales adhesivos capaces de desprender estos tapones (Taylor, 1998). 
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Estas particularidades que permiten mantener la conductividad estomática baja y 

constante durante un curso diurno a finares de la estación seca podrían explicar el 

comportamíenta del potencial hídrico de las hojas jóvenes de Guanacaste, e indican la 

existencia de una refación de retroalimentación entre el potencial hídrico y !a 

conductividad estomática. Sin embargo. aún quedan interrogantes sobre los 

mecanismos de protección contra la foto1hibtción Que puedan estar actuando durante la 

brotación temprana. 

Con la caída de las primeras lluvias aumento la gs- indicando que pudo haber un 

lavado de una barrera estructural que limitaba Bs:a variabie. Las hojas maduras 

presentaron los valores más altos de [a conductividad estomática durante el resto de ta 

estación lluviosa . En et transcurso ds este periodo la variación de los cursos diurnos 

estuvo relacionada con la radiadón 1ncXiente Presentó valores similares a los descritos 

para otras especies (WhrteheaáT 1981 . Obernauer. 1985: Oberbauer. 1986: 

Fredericksen, 1996). La única excepción de cambios en e! comportam iento del curso 

diurno de gs respecto a cambios en la radiación fue la que presentaron las hojas 

nuevas. 

Las hojas senescentes presentaron ~alores intermedios de conductividad estomática. 

Esto indica que las hojas viejas ejercieron tierto control sobre la apertura y cierre de los 

estomas. Este comportamiento es díferente al descrito para otras especies en donde 

las hojas viejas han perdido el control sobre la funcionalidad de sus estomas (R eich & 

Borchert, 1988}. 

El comportamiento del flujo total díario de sav1a en el árbol de Guanacaste presentó una 

amplía variación a lo largo del año (de 20 a 400 L día-1
). Estos valores son semejantes 

a los observados en otros estudios. Esta variación pudo ser el resultado de cambios en 

las reservas de agua en el suelo, la edad de las hojas, la funcionalidad de Jos estomas, 

el tamafio del árbol, su arquitectura h1dráu!ica y las condiciones ambientales imperantes 

(Andrade . 1998; Granier, 1987: Granier. 1996: Wullschleder. 1 998). 

Valores altos de esta variable durante la estación lluv1osa pudieron ser el reflejo de una 

abundante disponibilidad de agua en el suelo. asi como de una alta capacidad de 
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transpiración de las hojas maduras, lo que concuerda con los altos valores de la 

conductividad estomática observados durante este periodo. Al entrar la estación seca. 

disminuyen las reservas de agua en el suelo y los valores del flujo de savia. Estos dos 

factores, junto con la pérdida de la funcionalidad de los estomas en las hojas 

senescentes y bajos potenciales hídricos {am-pm) de !as hojas pudieron ser los 

causantes de la caída del follaje durante esta época. 

Los valores más bajos del volumen del flujo de savia se presentaron a mediados de la 

estación seca (- 20 L día _,), lo que indica que tos arboles continuaron transpirando a 

pesar de la carencia de follaje. Durante la brotación temprana se registró un leve 

aumento en tos valores de esta variable (- 67 L día -1
). lo cual indica que el árbol, a 

pesar de todos sus mecanismos de control para reducir la transpiración. píerde 

pequeñas cantidades de agua a través de las lentícelas y la cutícula de las ramitas 

jóvenes y las yemas, la cual posiblemente proviene de sus reservas internas (Borchert. 

1994.; Borchert, 1994b; Bullock, 1990). El comportamiento del flujo de savia en este 

momento fue concordante con el comportamiento de la conductividad estomática y el 

potencial hídrico de las hojas jóvenes. 

Una caracteristica sobresaliente es que el flujo de savia continuó aún durante las horas 

de la noche. posiblemente debido a la recuperación de las reservas de agua agotadas 

como consecuencia de la transpiración ocurrida durante !as primeras horas de la 

mañana. Esta rehidratación fue concordante con el aumento del potencial hídrico de las 

hojas al amanecer. 

La similitud entre el patrón del comportamiento de la velocidad del flujo a través de 

raíces. tallos y ramas y el patrón diario de la radiación sugiere un alto grado de acople 

entre estos órganos. Cambios simultáneos en la velocidad del flujo en los 3 órganos 

evaluados en respuesta a cambios bruscos en la radiación solar fueron característicos. 

Esto indica una alta sensibilidad de tos estoma y una rápida capacidad de respuesta de 

la planta (Fredericksen. 1996: Oberbauer. 1985: Farquhar & Sharkey, 1982; Meinzer. 

1993). El acople entre la parte basal y apical de los arboles de esta especie indica que 

el agua es transportada en un s•stema continuo. y que no hay segmentación entre tos 
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órganos. Esto contrasta con lo observado en otras especies en las que si se observaron 

diferencias sustanciales entre el flujo de savia en la base y la copa de los árboles. 

principalmente al inicio y al final del dia (Andrade. 1998 : Goldstein. 1998) . 

La disminución del potencial hidrico en los tallos y raíces gruesas durante el primer 

periodo de brotación sugiere un reajuste en las relaciones hídricas de los árboles para 

sustentar la brotación, expansión y transpiración del follaje a finales de la estación seca. 

Este evento pudo ser sustentado por reservas internas aímac.enadas en el tallo y las 

raíces (Holbrook, 1995; Borchert. 1994a: Borchert. 19940; Von Fircks & Sennerby, 

1998), y además pudo estar acompañado por una reducción en el diámetro del árbol. 

como se ha descrito para esta y otras especies (Daubenmire. 1972: Bullock, 1990. 

Oliveira. 1996) . Durante el segundo período de brotaoon el \.!/~ no disminuyó de la 

misma manera que el ar1o anterior. por lo que la diferencia en el comportamiento de 

esta variable en los dos periodos plantea interrogantes sobre ta ocurrencia de otros 

mecanismos que puede utilizar el árbol para sustentar la c-rotaoon def follaje. 

El contenido de agua en las raíces, el tallo y las ramas de Enterolob;um cyclocarpum 

no varió significativamente y se mantuvo relativamente ~nstmte a lo largo de todo er 
periodo de observación. Los tejidos parenquimáticos a500ados al sistema de 

conducción del agua pudieron constituir la principal fuente de almacenamiento 

(Holbrook, 1995: Waring. 1978 Braun 1984). Al momento de la brotación los valores 

de esta variable se mantuvieron en sus puntos más altos. Esto evidenció la capacidad 

que t¡ene esta especie de tallo suculento para rehidratar el ta llo y habilitar la brotación 

de las hojas y la antesis durante la estación seca. Una vez que el árbol alcanzó la 

madurez de su follaje, pudo aprovechar una si~uacíón como el veranillo de San Juan 

para tener altas tasas de fotosíntesis y por consiguiente óe transprración, lo que 

ocasionó un considerable descenso del contenido de hJmedad de estos órganos. Sin 

embargo esta situación no provocó mayor problema en su estatus hídrico. Una vez 

pasado este periodo, el árbol volvió a recargarse. alcanzando niveles similares de 

conten1do de humedad a los presentados previos al veranillo. 
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Conclusiones 

Enterolobium cyclocarpum presentó su ciclo fenológlro de la copa (Caida y Brotación 

de hojas, Floración y Desarrollo de frutos) durante la estación seca_ Esta característica 

podrfa conferir ventajas algunas adaptativas. particulannente con respecto a los 

eventos reproductivos de esta especie bajo las cnndiciones prevalecientes en el 

bosque tropical seco. 

La caracteristica más sobresaliente de la fenolog ía de !a copa de esta especie fue su 

capacidad de brotar su follaje a finales de la estación seca_ Este fenómeno pudo ser 

estimulado por varios factores exógenos y endógenos_ aunque la temperatura del aire 

fue la variable ambiental que mostró mayor correlación con la activación de este 

proceso. 

La fenología del sistema de rarees finas de Enterolobium presentó un comportamiento 

estacional tan marcado como el de la fenologia de la copa_ y estuvo estrechamente 

relado nado con el patrón de la precipitación. La producdón de raices finas ocurrió 

posteriormente a la caída de las primeras lluvias. y su ta mortalidad se incrementó 

durante la estación seca . El principal estimulador de la producción de raíces finas pudo 

ser el aumento en el contenido humedad del sue~. 

La fenoiogia de la copa y del sistema de ra:ce.s ñnas en Entero!Objvm cyclocarpum 

p(esentaron un patrón estacional contrastante. Este comportamiento aparentemente le 

permitió a los arboles de esta espede aprovechar las mejores condiciones del 

ambiente aéreo y edáfico, respectivamente para expresar su actividad fenológica. 

Las hojas jóvenes de Enterolobium cycfocarpum presentaron barreras físicas 

constituidas por capas cerosas que les permit1eron mantener relaciones hídricas 

favorables durante su expansión inicia 1 a finales de la estación seca. Esto sugiere la 

operación de mecanismos morfológicos y fisiológiCOS que permiten ejercer control 

estomático eficiente p.ara reducir la perdida de agua. 
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El almacenamiento de agua en diversos órganos (raíces, troncos, ramas) pudo ser la 

fuente primaria que sustentó la brotación del follaje a finales de la estación seca, 

aunque no se descarta la utilización de otros mecanismos para llevar a cabo este 

proceso. 
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