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Resumen

Rojas Jiménez, Keilor.
Fenologia de la copa y del sistema de raices finas y relaciones hidncas de
Enterolobium cyclocarpum {Guanacaste) en el bosque seco de Cosla Rica. Tesis
de Maestria en Biologia. San José, Costa Rica. 66 p. 15 is. 116 refs.

Desde Octubre de 1998 a junio del 2000, se evalud ia fenologia de la copa y del sistema de raices
finas en una poblacion de Enterclobium cyclocarpum en el Parque Nacional Samta Rosa, el
comportamiento fisioldgico mediante mediciones periddicas d=l patencial hidrico de las hojas (W),
curses diumos de conductividad estomatica (g.). el potenaal hidrico de tallos y raices gruesas, el
contenido de agua de las raices, tallos y ramas y |a tasa del fiuyjo de savia en los troncos. £
cyclocarpum presentd el ciclo fenolégico de la copa durante |a estacion seca y la caracteristica
mas scbresaliente fue su capacidad de producir hojas v flares a finales de esta estacién, antes de
la caida de las primeras lluvias. La temperatura fue el tnico factor ambiental que mostrd
correiacion con este proceso. La densidad de raices finas fue mayor en fos primeros 15 cm de
profundidad en el suelo, y su fenologia presentd una marcada variacion estacional. La mayor
produccién de estas ocurrio  posteriormente a [a caida de las primeras lluvias. Las hojas recién
brotadas mostraron valores intermedios de ‘I'v comparados con los de |as hojas maduras y las
hojas senescentes. Los valores mas bajos de ¢, se presentaron en las hojas recién brotadas, esta
particularidad coincidio con valares altos y constantes del potencial hidrico tanto en la mafiana
como en la tarde. lo que sugiere un contral estomatico efectivo de las hojas jovenes y la presencia
de barreras estructurales (ceras) en los estomas para evitar la pérdida de agua. Los valores del
potencial hidrice de tallos y raices gruesas se mantuvieron constantes a 1o largo def afio, excepto
durante la brotacion, cuando estos valores disminuyeron significativamente. sugiriendo la
operacion de ajustes en las relaciones hidricas de los drboles para sustentar la brotacién
temprana. El flujo tolal diario de savia en el arbol presentd una varacion estacional. fueron
caracleristicos cambios simultaneos en la velacidad def flujo en raices, tallo y ramas tras un cambio
en |a radiacion, lo que sugiere un alto grado de acople entre los organos y una alla sensibilidad y
capacidad de respuesta de los estcmas. El contenido de agua en raices. tallos y ramas disminuyo
cansiderablemente a mediados de la estacion lluviosa. Posleriomrmente el contenido de agua

aumentd durante los meses mads lluviosos y se mantuve constante durante la estacion seca.

Palabras clave: Enterofobium cyclocarpum. Guanacaste, fonologia de la copa, brolacion
temprana, fenofogla de raices finas, relaciones hidricas. potenciat hidrico. transpiracion.
conduclividad estomatica, flujo de savia.

Director de investigacton: Dr Marco V. Gutiérrez Soto. Sistema de Estudios de Posgrado,
Universidad de Costa Rica.
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Abstract

Above- and below-ground phenology and water relations of Enterolobium
eyclocarpum {Guanacaste), an early flushing tree of the tropical dry forest of Costa
Rica.

Keilor Rojas Jiménez

| evaluated the above- and below-ground phenclogy and the water relations of a population of
Enterolobium cyclocarpum trees growing in the dry farest of Santa Rosa National Park, Costa Rica,
from October 1998 to June 2000. The physiclogical 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 conductance, and sap flow rate during two cansecutive phenclegical cycles.
Tree phenalogy was characterized by periodic observations of leaf flushing and shedding, flowering
and fruiting, and by the abundance of fine roots in the upper 30 cm of the soil profile. In addition, we
recorded seasonal changes of the main aerial and edaphic environmental vanables, £ ¢ exhibited
intense above-ground phenological activity during the dry season, in contrast to the phenoiogical
behaviar of the fine root system, which occurred only after the onset of the rainy season. The most
outstanding fealure of £ c. phenology was its capacity to flush by the end of the dry season.
approximately 3 weeks before the occurrence of the first rains. Highest air temperature values were
observed during the eary flushing. and t was the only enwironmental variable that showed
correlation with this phenological event Eardy-flushed leaves exhibited low gs values that were
apparently caused by the presence of a waxy layer thai extended over the stomalal pores. and
disappeared after the occurrence of the first rains, These |eaves also exhibited intermediate ¥'w
values when compared to senescent and fully expanded, mature leaves, which showed the lowest
and highest gs values, respectively, Stem and coarse-root ‘Pw remained relatively constant
throughout the year, except dunng the eafy flushing event, when ‘Yw decreased significantly. This
behavior suggests that adjustments i1n tree water relations occurred to sustain the early flush of a
full cohort of leaves. Total daily sap flow showed substantial variations during the phenological
cycle, and the highest sap flow rates were 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 and that £c.
stomata were highly responsive to environmental changes. The above results indicate that the
early flushing event in £ ¢ is sustained by tree water reserves, and that the phenological events
occurring above and below-ground are synchronized vath the most favorable aerial and edaphic

environmental conditions, respectively,
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Introduccién 5|

fuentes que soportan la brotacion del follaje (Borchert, 1994a; Borchert, 1984b;
Wilklams, 1997).

El papel de los estomas y |a edad de la hoja en €l comportamients de la conductividad
estomatica, en el potencial hidrico y en el flujo de savia a través del tallo en momenios
de seguia permanece inexplorade. Muy poco se sabe sobre las fluctuaciones
estacionaies de estas variables en el trépico seco {Reich & Barchert, 1988: Sobrado,
1986, Meinzer, 1983; Williams, 1897; Medina, 1985: Fredericksen. 1996, Andrade,
1988). Tampoce se conoce acerca de mecanismos de proteccién contra la
fotoinhibicion y pérdida de agua. asi como otros ajustes que puedan estar oparando

en las relaciones hidricas de estas plantas de brotacion temprana

La fenologia del sistema de raices finas en el {ropico seco puede ser tan marcada
como fa fenologia de {a copa {Holbrook ef al 1985), en donde e! contenido de
humedad del sueio se considera como el factor mas limitante (Cuevas, 1995,
Kavanagh & Kellman. 1992). Sin embargo, aun se desconoce como influyen otras
variables de! ambiente edafico {temperatura, nutrientes, microorganismos) en este
comportamiento y como estan relacionadas la fenalogia de la capa con la del sistema

de raices finas.

El presente estudico caracteriza y relaciona la fenologia de |la copa y del sistema de
raices finas de Enterolobium cyclocarpum (Guanacaste), especie tipica de brotacion
temprana en el bosgue seco de Santa Rosa (Mora, 1988, Mora. 1980; Daubenmire,
1972. Frankie, 1974; Janzen. 1967. Borchert. 1994b). describe ia influgncia de
algunas variables del ambiente como posibles estimutadaras de ia brotacion
temprana, examina algunas de las posibles fuentes de agua que sustentan la
produccion del foliaje y describe el papei de los e€stomas v la edad de la hoja en el
comportamiento del potencial hidrico de la planta. en Ia conductividad estomatica y en
el flujo de savia a través del talla.
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Objetivos

u Determinar la influencia de algunas variables ambientales (precipitacion, contenido
de humedad del suelo, fotopericdo y temperatura) en la estimulacion de la
brotacién temprana del follaje de Enterolobium cyclocarpum.

a Caracterizar la fenclogia de la copa de Enterolobium cyclocarpum y relacionaria
con el comportamiento de ia fenologias de su sistema de raices finas.

o Determinar las posibles fuentes de agua gue sustentan la brotacion temprana del
follaje y el papel de los estomas y ia edad de la hoja €n el comportamiento de la

conductividad estomatica. el potencial hidrico y el flujo de savia.
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Materiales y Métodos
Sitio Experimental

El estudio se desarrollé en el Parque MNacional Santa Rosa, localizado en €l Pacifico
Norte de Costa Rica, en la provincia de Guanacaste, entre los cantones de Liberia y La
Cruz, entre el Golfo de Papagayo y la Carretera Interamericana, ubicado a 10°30° N y
85°10° O y cuenta con un area de 49 515 ha.

El Pargue se ubica dentro de la zona de vida Bosque Tropical Seco ( bs-t ) segdn
sisterna de clasificacién de zonas de vida de L.R. Holdridge y €l mapa ecoldgico de
Costa Rica (Tost, 1963). La precipitacion media anual es de 1423.4 mm, los meses mas
lluviosos son setiembre y octubre. La temperatura media anual es de 257 °C. I3
humedad relativa media es de 81 % { Instituto Meteorologico Nacional }.

El sitic 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 freatico superior a
los 150 cm, un material parental de origen volcanico, un clima estacional con 4 meses
secos y un régimen Ustico. Los suelos tienen texturas franco arcillosas. friables, con

una fertilidad de media a alta, clasificades como Uftic Hapfusfaffs.

Mas especificamente el sitio seleccionado para estudiar la especie Enterolobium
cycfocarpum (Guanacaste} se ubicd en los alrededores del Monumento Nacional La
Casona, lugar que anterior a la declaracién de esta zona como Parque Nacional fue
dedicado al pastoreo del ganado y a partir de esa fecha se dejé en regeneracién
natural. En este sitio se encuentran presentes varios individugs con diametros en un
rango de 50 a 100 cm y ubicados muy cerca unos de otros. lo que facilité el trabajo de

campo.

Material Vegetal

La especie con que se trabajo fue Enteroiobium cyclocarpum (Jacq} la cual pertenece
al orden Rosales. subclase Rosidae, familia Leguminosae (Fabaceae). subfamilia
Mimosoidae, tribu Ingeas. En Costa Rica el nombre verndculc es Guanacasle
{Mora, 1988).
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El arbol de Guanacaste es un arbol deciduo, puede llegar a tener tamanos gigantes de
mas de 50 m de alto y 2 m de diametro (Holdridge, 1997). La corteza de color gris esta
cubierta con verrugas rojizas o lenticelas anaranjadas o cafesuscas, arregladas en
lineas verticales, excreta sustancias resinosas azucaradas. La corteza interior es de
color blanco y ligeramente dulce en los arboles jovenes, en los arboles mas viejos se

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

Las hojas son bipinnadas, alternas con 4-15 pares de pinnas y de 15 a 30 pares de
foliolos linear-cblongos. cada uno de 8-15 mm de largo. El gje central mide 4 —30 cm de
largo, es glabro o con pelilios finos y tiene una glandula redonda cerca de la base. El
apice es de punta corta, el haz de color verde brillante, glabro y el envés es de color

claro y glabro o con pelillos esparcidos (Molina, 1996).

Presenta inflorescencias axilares, compuestas de cabezuelas pedunculadas de 15-20
mm de diametro. Las flores son actinomorfas y el caliz y |a corola son verdosas

tubulares, los estambres numerosos y blancos {Mora, 1988).

El fruto es una vaina aplanada de contextura lenosa, color café oscuro al madurar,
indehiscente, semejante a una oreja humana. de ahi su nombre popular indigena: gua =
arbol, nacaste = oreja. Apariencia lustrcsa con diametro entre 8-10 cm. Los frutos

maduros se observan entre marzo y mayo (Molina, 1936

Las semillas estan embebidas en una pulpa esponjosa de oior y sabor duice. Son de
color pardo brillante, forma ovoice y comprimida y miden 25 rnm de largo y 10 mm de
ancho. El embridn es recto, de cotiledones grandes y gruesos, carnosos y de forma

ovoide, La radicula es corta y se orienta &n direccion del hilo (Miembro, 19831},

Su habitad es en elevaciones bajas, con climas secos a humedos, 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 mamiferos

grandes. entre ellos se han mencionado los equinos y sus parientes ancestrales
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(Janzen, 1981, Janzen, 1981). El roedor Liomis salvini cosecha las semillas de vainas
recién caidas, de vainas podridas o de la bofiga de los caballos constituyéndose en
una intenso depredador estas, por lo que la planta tiene pocas posibilidades de
reproducirse en los habitat del bosque ccupados por este roedor. En los potreros o en
zonas abiertas hay mayor presencia de arboles de Guanacaste, ya que la densidad de
estos roedores es baja (Molina, 1896).

La madera es moderadamente pesada con un peso especifico basico de 0.48, albura
blanca, duramen café claro u oscuro, grano entrecruzado, textura media. lustre regular,
anillos de crecimiento gue difieren soio en virtud de bandas de parénquima terminal.
Los poros son facimente visibles a simple vista, solitarios o multiples radiales,
tendencia a disposicién diagonal de los pores. Parénquima visible a simple vista,
paratraqueal vasicéntrico aliforme, con alas en el sentido radial, terminal
ocasionalmente presente. Radios visibles solo con aumento, L.a madera es resistente a
la humedad y es usada para la elaboracién de muebles, ruedas de carreta, vigas,
durmientes de ferrocarril, artesania y decoracion de interiores (Rojas, 1996).

El Guanacaste es una especie de usos muliiples; su copa sirve de sombra para el
ganado, la semilla y el fruto tierno son empleadcs para el consumo humano, el liquido
viscoso que posee la vaina fresca es usado como aglutinante, la pulpa de la vaina
madura contiene altos percentajes de saponina y por esta razon puede emplearse
como sustituto del jabon, las resinas exudadas por el fronco son usadas para combatir
la bronquitis (Mora, 1988).

Variables evaluadas

Variables climaticas

Los datos de temperatura, velocidad del viento y precipitacion fueron proporcionados
por una estacion meteorolégica automatica propiedad del Area de Conservacion
Guanacaste, esta estacion 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 dataiogger (10 X Campbeli Scientific Corp).
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Fenologia de la Copa

La fenologia de la copa se evalud aproximadamente cada 2 semanas utilizando la
metodologia de Fournier {1874), se hicieron estimaciones semicuantitativas del estado
de 20 arboles en cuanto a:

e Caida de haojas

¢ Desarolio de frutos

« Produccion de hojas

e Floracion

Utilizando una escala de 0 a 4. en donde 0 es la ausencia del fenémenc y 4 es una
presencia de la caracteristica en un rango de 76% a 100% del arbol. Para cada fecha
se determino la media + ef error estandar (E.E.) y se hicieron correlaciones (Pearson)
entre estas variables y las variables ambientales.

Fenologia de las Raices finas

Se siguid el trayecto de raices gruesas de varios arboles de Guanacaste hasta
encontrar las raices finas, las cuales se describieron anatémica y morfolégicamente,
para tener bien ciaro los rasgos que las distinguen de |as raices finas de otras especies.
Lo mismo hizo con raices finas de olros arbustos y hierbas, Se efectuaron
caracterizaciones de raices vivas y raices muertas por color, textura, consistencia,
flexibilidad; Las raices vivas se caracterizaron por ser turgentes, consistentes, duras y
flexibles, cambiaron su textura y color conforme fueran madurando. Las raices muertas
fueron quebradizas. flacidas. de colores negruzcos y la corteza de desprendia
faciimente, Esta caracterizacion se commoboré con la prueba de fincién vitai en tetrazol
(Lassheikki, et al, 1991; DeWolfe. 1965; Joslin & Henderson, 1984; Clemersaon, 1984),
en donde el 100 % de las raices clasificadas como vivas se tifieron con el tetrazol y
aproximadamente &l 95% de las clasificadas como muertas no Io hicigron.

Mensualmente se muestreé la densidad de raices finas (< 2mm de diametro) del
Guanacaste utilizando un barreno (AMS 77454 Siice Hammer) que obtiene un cilindro
de suelo de aproximadamente 295 cm®. En los alrededores de 4 arboles se muestred a
dos profundidades (0-15 cm y 15-30 em) y a 3 distancias (1.2 y 3 m) durante 6 meses.
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Este sistema de muestreo se modificd posteriormente debido a que no se encontraron
diferencias significativas entre las dislancias y se encontraron diferencias significativas
en la primera capa por lo que se siguid muestreando a aproximadamente 1.5 m dei
arbol, a tres profundidades (C-7.5, 7.5-15 y 15-30 cm) en los alrededores de 8 arboles.
Las muestras de suelo se dejaron en agua. se deshicieron los terrones y sa tamizaron,
separando las raices de los grumos de suelo. El proceso se repitio varias veces hasta

asegurarse de haber recogido todas |as raices presentes en esa muestra de suelo.

Para el determinar la longitud de raices finas se colocaron en un papel cuadriculado y
se contoc cuantas veces se intersecan las raices con los ejes vertical y horizontal de la
malla. La densidad de raices (cm cm™) se calcula tomando en cuenta el nimero de
conteos, un factor de correccion y el volumen del ciindro (Bohm, 1978). Los valores de
densidad obtenidos se utilizaron para determinar si exisberon variaciones entre
profundidades, y entre la fenologia de |as raices a ko largo del tiempo mediante analisis
de varianza (ANDEVA) vy la prueba de mediciones repetidas (Moser, 1990; Potvin,
1990},

Contenido de Agua en el Suelo

El contenido de agua en el suelo asi como en las raices. tallo y ramas fue determinado
mediante un Reflectometro de Dominio de Tiempo. comunmente llamado TDR. Este es
un metodo relativamente nuevo para obtener una medicion en el sitio de forma rapida vy
no destructiva del contenido voluméince de agua {4, &l cual es insensible a
variaciones de densidad, temperatura, salinidad y composicion mineral {Grantz et al,
1990:; da Silva et al, 1998)

El TDR usa pulsos de ondas electromagnéticas en frecuencias que varian en un
espectro de 1 MHz a 1 GHz, que son enviadas a lo largo de una linea de transmision
{cable coaxial) y que generalmente terminan en una varillas de acero inoxidable
insertadas en el suelo (3 varillas). En cada caso la velocidad de propagacion del pulso
electromagnetico es determinada por la longitud de la varilla y por el tiempo de retorno
del puiso que esta llegando a un osciloscopic de alla velocidad (: 0.05 cm). La

velocidad de propagacion esta relacionada con la constante diaeléctrica aparente {Ka)
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de! medic que rodea las varillas, 1a 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 midié aproximadamente cada 15 dias a tres
profundidades (15,30,60 cm) en ios alrededores de 8 arboles del sitic escogidos
aleatoriamente. Para determinar el contenido volumétrico de agua en el suelo (g cm™)
se utilizé la ecuacion de Topp (1980):
#=0.053 Ka + 0.292 Ka — 0.00055 Ka® + 0.0000043Ka".

El contenido de humedad del suelo se analizd mediante analisis de varianza
(ANDEVA) utilizando |a prueba de mediciones repetidas (Moser, 1880; Potvin, 1980).
Interesaba conccer su variacion estacional y variacién entre profundidades, mediante

pruebas de contrastes se comparé el contenido de humedad entre las capas de suelo.

Contenido de Agua en las raices gruesas, tallo y ramas
El contenido de agua en raices gruesas, tallo y ramas se determiné cada 15 dias a 5
arboles durante las horas de la manana, cada individuo tenia 3 pares de varillas de 15
cm de longitud insertados en [as ramas y las raices y un par en el tallo a una altura de
1,30 m. Para calcular el contenido volumétrico de agua en el 6rgano (g cm™) se
utilizé la ecuacién propuesta por Wullscheger et al (1996) donde:

G=-0.251 Ka + 4.66 x 10° Ka - 4.93 x 107Ka".

El analisis del contenido de agua en raices, tallos y ramas se hizo mediante mediciones
repetidas en donde se interesaba conocer si existen diferencias significativas entre
fechas y entre el comportamiento del contenido de agua de estos 6rganos.

Potencial Hidrico de las hojas (V)
La camara de presion de Scholander (0.5 bar) se utilizé para medir el potenciai hidrico
de las hojas maduras, partiendo de la premisa que existe un gradiente dentro de la hoja

y que el valor medido es muy cercanc a la media ¥y de todo el 6rgano {Taiz & Zeiger,
1998).

Mensualmente se muestrec 4 hojas de distintos puntos de la copa de 6 arboles. Cada
muestra inmediatamente después de ser cortada se introdujo en una bolsa plastica y se
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colocé en una higlera que |la mantuviera en condiciones de oscuridad y baja
temperatura, para evitar pérdidas de agua por franspiracion. Dentro de |a camara, la
hoja fue compresicnada con gas hasta que se observo salir agua par el corte en el
peciolo. La presion requerida para hacer salir el agua es igual a la tension que retiene

la columna de agua en ia hoja.

Se determind el potenciai hidrico de las hojas al amanecer (6:00 am.} y en ia tarde.
Los valores de cada hora en su respectiva fecha sirvieron para determinar mediante
andlisis de mediciones repetidas si existen diferencias entre la mafana y la tarde. y

entre los diferentes meses del ano.

Conductividad Esfornatica

Cursos diurnos de la conductividad estomatica (g;} se determinaren con un
autoporometro (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 |a hoja y el flujo
de aire {LICOR Inc, 1989),

La pérdida de agua que experimenta |a hoja al ponerse en la cubeta del autoporometro
es determinada por la medida de la tasa de aire necesaria para mantener constante la
humedad relativa en el interior de esta cubeta. Esta humedad relativa establecida es
igual a la existente en el ambiente y el aire seco que entra a la cubeta lo hace a una
tasa que es apenas suficiente para balancear el flujo de agua transpirada que sale de la
hoja.

Enel LI600 la conductividad estomatica se calcula como g, (cm/s) = 1/r, donde rs s la
resistencia estomatica y se obtiene a partir de la siguiente ecuacion

s=A (Pr=Pc/Pc—pPa) -1
F
Donde F es el fiujo volumétrico de aire seco {cm® s'), A (cm?) es el area de la hoja, p.

(mg cm™ s°") es la densidad de vapor en la cuveta. p, es la densidad de vapor entrando
3 la cuveta (se asume una humedad relativa constante de 2 %). y 1, es la resistencia de
la capa limite {se asume un valer de 0.15 s/cm).
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Se hicieron mediciones mensuales en 4 puntos en S arboles, midiendo a las 6:00, 7:30,
9:00, 10:30, 12:00 vy 15:00 horas. Se hizo analisis de varianza para determinar
diferencias entre los cursos diarios y entre los diferentes periodos de medicion.

Flujo de savia

Se utilizé la técnica de disipacion térmica (Granier, 1985) para medir el flujo de savia en
los arboles de Enterofobium cyclocarpum. Esta técnica midio la temperatura de un
calentador eléctrico implantado en el xilema conductor del arbol con respecto a una
temperatura referencia determinada por otra sensor ubicado a algunos centrimetros por
debajo del calentador. Esta técnica se basa en el principio de disipacion térmica, en
donde un incremento en el flujoc de savia provoca un enfriamiento de la fuente de calor.
Cuando la velocidad de! flujo de savia (V, m s') es minima, la diferencia de
temperaturas (dT} entre los sensores €s maxima (dTM), cuando aumenta el flujo, el dT
entre los sensores disminuye (Dynamax, 1996 ; Granier, 1985).

Granier definio un indice de flujo adimensional (K) a partir de las diferencias en
tfemperatura:

K= (dTM =dT)/dT
La velocidad del flujo de savia se calcula en su relacidén con K a partir de la expresion
exponencial:

Y =0.000119*K
Para convertir de velocidad a tasa de flujo de savia:

Fs=As ™V ™ 3600 (s/h) * 100 (cm/m)

Donde F. {mlthr) es el flujo de savia {mlhr) y A (cm?) es el area de la seccion de

xilema conductor.

Pares de agujas de 20 mm de longitud por 2 mm de diametro que contienen termopares
de temperatura se instalaron en el xilema de los troncos de 4 arboles de Guanacaste a
una altura de 1.3 m. La aguja superior de cada par contenia una resistencia que
proporcionaba calor constante, mientras que la otra aguja, ubicada a aproximadamente
15 cm por debajo de la anterior se utilizaba como temperatura de referencia del xilema.
Las diferencias de temperatura tomaron cada minuto y se promediaron cada 30, la

informacion se almacend en un datalogger {10 X Campbell Scientific Corp.). La parte
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del fronco que contiene las agujas se aisld de variaciones en temperatura y humedad
con estereofdn y plasticina y se cubrié con un plastico de materiat reflector, para evitar
cualquier alteracion de los datos (Goldstein, 1998; Andrade, 1998). Se obtuvo datos
entre setiembre de 1998 y abril del 2000. Adicionalmente durante el mes de octubre se
evalug el comportamiento de la velocidad del flujo de savia a través de raices gruesas.
tallo y ramas, para esto se colocaron 4 sondas en |as raices, 2 en el tallo y 4 en las

ramas.

Los datos obtenidos permitiercn ver €l comportamiento de los cursos diarios de
transpiracion que se correlacionaron con algunas variables ambientales, asi como
estimar la transpiracion total diaria de arboies de Guanacaste en los 8 meses de
muestrec. También esta técnica permitié evaluar las diferencias en el flujo de savis a

traves de las raices, tallo y ramas.

Potencial Hidrico de Tallos y Raices Gruesas

El potencial hidrice de taillos y raices gruesas se determind con una técnica basada en
el principio de equilibric osmotico conocida como método de Shardakov o de densidad.
Las direcciones del intercambio de agua entre el tejido muestreado y la solucidon testigo
(de i, conocido) son determminadas por los cambios en ja densidad resultante de las

soluciones puestas a prueba.

Las muestras de ambos tgjidos se dejaron reposar de 2 a 4 horas en un tubo de
ensayo que contenia soluciones de sacarosa de potencial hidrico conocido (-0.1 a —0.7
MPa} hasta que se equilibrara el ¥, del tejido y la sclucidn. Se les agregd colorante
(safranina al 1%), luego se extrajeron gotas de esta solucién con una pipeta y se
introdujeron en soluciones control paraigias que no habian sido tenidas. Si la gota
desciende, la solucién ha sido concentrada, y st asciende la solucion ha sido diluida.
Cuande &l polencial hidrico dei tejido es igual al de la solucion, se supone gue no ha
habido intercambio de agua ni variaciones en |la densidad por lo que la gota permanece
estable {Knipling, 1967} Se utilizé esta técnica ya gue es simple, barata y se adapta
muy bien a las condiciones de trabajo de campo.
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El muestreo se hizo a 5 arboles escogidos al azar durante periodos fenologicos
importantes o en épacas de transicion estacional. Para obtener las muestras de tejido
de las raices gruesas y el tallo se utilizé un barreno de 8 mm de didametro. Una vez
obtenida la muestra se aplicaba alquitran al lugar de donde se obtuvo la muestra para
evitar danos en el arbol per patégenos. Mediante analisis de varianza hecho a los
valores de cada fecha se determino si existe diferencia significativa entre fechas y entre

los dos 6rganos muestreadaos.
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Resultados

Condiciones ambientales y edaficas

Se observd un claro patron estacional en las variables precipitacion, velocidad del viento
y contenido de humedad del suele (Fig. 1). La estacion seca (diciembre a abril} se
caracterizé por tener meses con precipitaciones entre los 0 y 50 mm que estuvieron
correlacionadas negativamente (r = -0.78, p<0.001) con las velocidades maximas del
viento alcanzando valores cercanos a los 2 m §™'. La temperatura media del aire vario en
un rango de aproximadamente 6 °C a lo largo del ano, presentando una media anual
alrededor de los 25 °C. Las temperaturas medias méximas se presentaron a finales de la
estacion 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

periodo de brotacion del follaje.

El contenido de humedad del suelo varid significativamente (p<0.05) en las diferentes
profundidades. La primera capa (0-15 cm) difirid significativamente {p<0.05) de las otras
dos profundidades (15-30 y 30-60 c¢m) presentando los valores mas bajos dei perfil.
cercancs a 0.1 g om™. Esta primera capa excepio durante los meses mas lluviosos
{setiembre y octubre) estuvo por debajo del punto de marchitez permanente (PMP). Las
otras dos capas pemanecieron entre la capacidad de campo (CC) y el PMP durante la
mayor parte del afo. incluso durante los meses mas secos. Hubo diferencias
significativas (p<0.05) entre las diferentes fechas en que se muestreo, aungue Ias
diferencias entire las profundidades se mantuvieron a lo largo del tiempo. Al momento de
la brotacién del follaje, el contenido de humedad se mantenia en sus valores mas bajos
0.1 g cm™ parala primera capa y alrededor de 0.3 g cm™ para ia segunda y tercera.

El suelo en el sitio de estudio se clasificoé como un Ustic haplustalfs (Rojas, 1999). En el
perfil se distinguido una capa superficial ubicada en los primeros 30 ¢cm y una capa
enterrada entre fos 30 y 93 cm. A partir de esta profundidad se encontré el contacto litico
con el matenal parental constituido por fova volcanica. La primera capa presentd una

textura franco
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Figura 1. Condiciones ambientales {precipitacién.veiocidad del vientgp,
temperatura media del aire y contenido de agua del suelo)
prevalecientes en el sitio la casona durante el perictdo de

observacion.

(e
PHP



Resultados 25

arcillosas. estructura friable, mayor cantidad de poros y raices finas, pH alrededor de 6 y
niveles dptimos de |os principales elementos y acidez. Los primeros 7.5 cm superficiales
presentaron valores considerablemente superiores de materia organica (~ 4%), mayor
porosidad, raices finas y niveles de los elementos. A partir de los 30 cm el suelo se
caracterizé por ser mas arcillcso, tenser menor cantidad de raices finas y niveles menores
de los elementos, aungue siempre en niveles optimos. excepto el fosforo el cual fue bajo

en todo el perfil (Cuadro 1).

Fenologia de la copa

Los eventos mas impentantes de! ciclo fenoldgico de la copa {caida y brotacion de| follaje,
floracidn y desarrollo de frutos) de Enferolobium cyclocarpum ocurrieron  durante ia
estacion seca en los dos afios de observacion (Fig. 2). La caracieristica mas
sobresaliente de esta especie fue su capacidad de brotar su follaje, en un solo evento
anual, antes de las primeras lluvias. La brotacion de |las hojas fue acompafnada por [a
apertura de las flores {r = 0,81, p<0.001) y una formacion de ios frutos (1 o 2 por flar), los
cuales interrumpieron su desarrollc por el resto de la estacion lluviosa (mayo a

noviembre),

La caida de las hojas inicio a finales de la estacion lluviosa y coincidié con la reactivacion
del desarrollo de los frutos que estuvieron “latentes” por un pericda entre 8 y 10 meses.
Estos frutos pasaron en pocos dias de tener una forma eliptica de aproximadamente 1
cm de largo a una forma de i6bulo de oreja con didmetro cercano a los 10 cm.

La brotacion de esta especie se presento en un solo evenia anual Los picos de
produccién de follaje ne ocurrieron en la misma fecha en los dos anes; en &l primer ano et
pica de brotacidn ocurrié alrededor del 16 de abril migntras que en €l segundq ang fue
cercano al 24 de marzo. preseniando una diferencia entre ambos de aproximadamente
22 dias. Estos 22 dias representaron una variacion de 13 minutos en ia longitud del dia

entre ambas fechas (http:/faa.usnsc navy.mil}.



Cuadro 1. Caracterizacion fisico-quimica del perfil del suelo ( Ustic haplustalfs) en el sitio La Casona, Pargue Nacional
Santa Rosa, Guanacaste, Junio, 1999. Analisis de fertilidad hecho con base en niveles criticos establecidos por Bertsch,
1998. A: Alto, O:Optimo, M: Medio, B: Bajo.

Horizonte | Textura | Estructura | Consistencia | Poros | Denslda aices |pH|M.O[Ca| Mg K| Acidez| Sat. | P [Cu/Fe| Mn 'Zn‘
glcc % 1) IE S Acidez -_l}
Al Franco- Blocosa Friable, Muy fings Medics, 63| 40 |0 | O |[A 0 0 Bloc|a M[A
-7 cm arcillo- subangular ligaraments comunes, fines y muy
arenosa fino, débil a pegajosa y finos fings
moderada plastics | sbundantes comunes 1 2 e S
A2 Franco- “Blocosa Friable, Medlos 103 Muyfinasy (61| 16 |0 | O | 0O 0 0 BElo|o| &6
7-21 cm arcillosa subangulas ligoramente comunes, finas
fino, débil a odherenis y fincs pocas.
modorada pléslica POCOS, muy meadianas.
finos comungs |
—. - - comunes | |
Bw Arcilloso Blocosn Friable, Wedios 111 Muyfinasy | 56 1 123 | O | © | O e 0 RO | (o] o | B
21-30 cm subangular liperamonta comunes. finas
fino, déblly | mdherente y muy finos pocas, ‘
modeiada pislica POCES. muy madianas ! |
finos camunes
i T |..comunes = |
2 Ab Arciltoso Blecosa Friable, Muy finos, 1.10 Muyfinosy [ 54 | 187 | B | O |O 0 0 W n|a () 5
30-48 cm subangutar llgeramenia finos y finos pocos ’
fino, débil 8 | adharente y muy | medianos
___moderada ldslca _Comunes - ] | e
2 Bt Arcilloso Blocosa rlable, Muy finos 1.14 Madios, 87138 [0 | O B 5 1 o eIl ors
48-69 cm subangular ligeramente comunes, finos y muy ' |
fino, débil a adhesenta y muy | {ines pocos finos | | .
medecada pasllca | i comunes - | F '8 - =
- BC Arcilloso Blocosa Firme, Finos |58 10 (O | O |8 a o g roTol 7 |B
69-83cm subangular a lsgeramaonte pocos I | 1'
angular, fine, | adhersnle y muy ’ | l
débll plastica — Y ps fiwe | -
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Figura 2. Patron fenolégico (caida y brotacién de hojas, floracion y
desarrollo da frutos) evaluado en 20 arboles de Enterclobium
cyclocarpum en el bosqus tropical saco de Sants Rosa durante
un pericdo de 20 meses.
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Fenologia del sistema de raices finas

La fenclogia de las raices finas del Guanacaste presenté un patrén estacional {Fig. 3),
que varid significativamente (p<0.05) a lo largo del tiempo. La mayor produccion de
raices finas ocurrid posteriormente a la caida de las pnimeras lluvias (mayo - junio).
Estas raices finas se mantuvieron vivas durante el resto de la estacion lluviosa y
presentaron una vida media de 4 meses. Con la llegada de la estacion seca (diciembre)
ccumid un aumento en la mortalidad de estas raices, que se prelongéd durante este
periodo.

El patron de la actividad fenoldgica de la copa (caida y brotacsén de hojas, floracion y
desarrollo de frutos) contrastd estacionalmente con la fenologia de las raices finas. En
el pericdo en que se presentaron los eventos fenoldgicos de la copa ocurria un aumento
en la mortalidad de las raices finas. Una vez iniciada la fase vegetativa del arbol, es
cuando comenzo la produccion de raices finas.

La distribucion de raices finas de Enterofobium cyclocarpum vario significativamente
(p<0.05) entre las diferentes profundidades del perfil (Fig. 4), sin embargo no varid
significativamente (p>0.05) a diferentes distancias del arbol (Fig. 5). La densidad de
raices finas de la primera capa del suelo (0-7.5 cm} difirid significativamente (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 afo. Ademas esta primera capa presentd niveles mayores de

materia organica y nutrientes (Cuadro 1)

Estructura de las hojas y frutas

Hoja joven

Las hojas jovenes de color verde claro alcanzaron su tamafio final alrededor de 15 dias
despues de la brotacion. Los foliclulos presentaron tricomas unicelulares los cuales
estuvieron distribuidos por toda Ia tamina pero con una mayor acumulacion en ias areas
del peciolulo y en el apice. Los estomas s presentaron solamente en la cara abaxial en
una densidad aproximada de 6222 estomas cm® la mayoria de estomas estaban
cerrados y recubiertos en su parte extema por una capa de cera, los estomas abiertos

tambien
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Figura 3. Abundancia mensual de raices finas (vivas o muertas)
de Entsrojobium cyclocarpum muestreadas a dos
profundidades (6-156 ¥y 15-30 cm). Cada valer es [a media
+ E.E. de 12 muestras.
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presentaron tapones de cera, fanto en la parte externa como en la cavidad
subestornatica (Fig. B).

Los foliolulos de esta especie presentaron una epidermis uniseriada. Las células
oclusivas tuvieron una cantidad abundante de almidones, los cuales pudieron estar
contenidos en los cloroplastos. aunque estos no se pudieron distinguir bien. El mesofile
de empalizada se presentd como una sola capa, con numerosos cloropiastas (Fig. 7). En
el mesdfilo esponjoso también se observaron gran cantidad de cloroplastos. Las
cavidades subestomaticas son muy pequedias y er algunos casos irreconocibles. Los
haces vasculares secundarics se presentan en pares y rodeados de esclareidas.

Hoja adulia

Las hojas aduitas de color verde oscuro se presentaron durante ta estacion lluvicsa. La
cuticula esta cubierta de ceras y €s mucho mas gruesa gue la de Iz hoja joven. La
mayoria de los estomas estan abiertos y a diferencia de s hojas jévenes no estan
recublertos de ceras y las cavidades subestomaticas se muestran limpias. El mesdéfilo de
empalizada es mucho mas grande que el de la hoja joven y presenta mas depdsitos de
fenoles. Los tejidos vasculares se presentan bien diferenciados.

Fruto en desarroilo y semilfa

Los estomas del fruto son mas grandes que los de &s hojas {~ 20 um) y presentaron una
densidad mas baja aproximada a 511 estomas por em™?, esto representa una relacion de
1/12 respecto a las hojas (Fig. 8). La capa externa esta fenclizada. la epidermis cuticular
€s uniseriada, [a capa parenguimatica no presenta cloroplastos pero fiene numernsos
depositos de fenocies y también tiene una capa de esclereidas (Fig. 9)

Las semillag presentaran una cubierta seminal esclerenguimatizada, los tejidos internos
presentan una gran cantidad de aimidones No se apreciaron cloraplastos. Los
cotiledones presentaron abundantes almidones y poces cloroplastos L embrion contenia

lipidos, proteinas y pocos almidones.
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Figura 8. Estomas en la epidermis del fruto de Enterolobium

cyclocarpum, A: Panoramica de la superficie, B: Detalle
de los estomas.
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Relaciones hidricas

El comportamiento del potencial hidrico {y) de las hojas de Guanacaste fue variable a
lo largo del tiempo (Fig. 10). Se presentaron diferencias significativas entre las fechas en
que se hizo el muestree (p<0.05) asi como también hubo diferencias significativas entre
las mananas y las tardes (p<(C.05). Estas diferencias entre los tratamientos (am-pm} se
mantuvieren a lo largo del periodo de muesirep a pesar de los cambios en las
condiciones ambientales y en |a edad de la hoja.

Durante |la estacion seca los valores de ywy fueron considerablemente méas bajos que los
del resto del ano, cercanos a —1.5 MPa al amanecery -2.2 MP2a en la tarde. Las hojas
jovenes presentaron potenciales alrededor de los —0.75 MPa con pequenas diferencias
enire los valores de la mafana y la tarde. Los vailores de esta varable duranie Ia
estacion lluviosa se caracterizaron por ser altos (~ =0.5 MFa). meentras que los de |a
tarde fuergn variables; si la radiacion incidente fue baja st petencial durante la tarde se
mantuvo alto, si la radiacicn fue alla, los polencaks de @ 1amde disminuyeron
considerablemente alcanzando valores cercanos a los -1.8 MFa,

La conductividad estomatica (g.) vané significativamente a lo largo de los cursos
diurnos {p<D.05) y entre las diferentes fechas (p<0.05) segln edad de la hoja y
condiciones ambientales imperantes (Fig. 11). Las hopas jévenes del arbol, en un
periodo comprendido desde |a brotacion del follagg hasta anies de las primeras lluvias,
fueron las que presentaron los valores mas bajos ds g, cercanos a los 50 mmol m? s
Valores superiores a los 300 mmot m™? s ' los presentaron las hojas maduras (entre 2 y
9 meses de edad). mientras que las hojas senescentss de inicios de la estacién seca
presentaron valores medios entre 150 mmaoi m™ g’ y 250 mmol m“2 5‘1, caracteristica

que se repitio en los dos periodos de observacian.

El volumen del flujo total diaric de savia en el arbol de Guanacaste vario
significativamente (p<0.03} a lo larga del pencdo de estudio (Fig. 12). Los valores mas
alios se alcanzaron duranie la estacion lluviosa en donde un arbol {dap ~ 80 cm}
presentd valores de 280 litros
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de agua transpirada. Al iniciarse |a estacidn seca. con |3 disminucion en las
precipitaciones y el agua del suelo, los valores de esta variable disminuyeron
considerablemente hasta alcanzar valores minimos de alrededor de 22 L dia™ a mediados
de esta estacion, a pesar que el arbol esta sin follaje en ese momento. A finales de la
estacion seca se registrd un leve aumento en los valores de esta variable (67 L dia™'} que

coincidieron con la brotacion.

E! cursc diurno de la velocidad y volumen del flujo de savia vand a o largo del dia segun
las condiciones ambientales imperantes, el comportamiento de estas varables estuvo
correlacionado (r = 0.81, p<0.001) con la radiacién inccente en &l dia (Fig. 13). Se
observd una respuesta rapida y simultanea de la velocidad de B transpiracién en raices.,
tallos y ramas con respecic a cambios en |a radiacion incidents.

El &rbol empezo a transpirar poco después de los primercs ~aycs de kz cerca de las 6 de
la mafiana, a partir de esa hora aumentd considerableme:= == .zores de esta variable
alcanzando su pico maximo cerca del medio dia. empezé 2 as— oo - alrededor de las 15
horas aunque el flujo se mantuvo aun durante las horas o= = =22~

Hubo diferencias significativas entre el potencial hiznce 2= ©s 3%0s y las raices gruesas
{p<0.05) asi como en las diferentes fechas de musesT=: -<I = £n el primer periodo de
brotaciéon el yw de ambos Organos alcanzd valo=s ze~zanes a =0 55MPa, mientras que
15 dias antes este valor alcanzaba aproximada—esz 0.3 MPa. sin embargo esta
situacion no se repitié para el segundo periodo o= zzs=~vaGn de la brotacion temprana
(Fig.14).

El contenide de humedad en raices. fallos y ramas no var significativamente (p>0.05),
aunque si hubo diferencias significativas entre fas &crzz en que se hizo el muestreo
(p<0.05), esta tendencia en el comportaruents oei contenido de humedad en los
diferentes drganos se mantuvo a lo largo de! bempeo (Fig 15). Durante la estacion seca e
inclusive durante el periodo de brotacon = contendo de humedad de los 6rganos
permanecia estable alrededor de los 05 g = ai flegar la estaciéon seca de medio
periodo ‘veranillo de San Juan® la cuz- 3= zztazierzo por presentar altas radiaciones,

ocurrio un descenso
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Figura 12, Cursos diurnos representativos del flujo de savia
(m! hr-1) de Enterolobium cyclocarpum obtenidos
en diferentes periodos y estados fenoldgicos.
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considerable en los valores de esta variable alcanzande los 0.35 g cm™ Una vez
concluido este breve pericde, el contenido de humedad volvié a aumentar para

mantenerse en nivelas similares a los de antes del veranillo.
Discusion
Fenologia de la copa

Enterofobium cyclocarpum al igual que varias especies de planias en otros bosques secos
alrededor del mundo presentd su ciclo fenologice de la copa (caida y brotacion del follaje.
floracién y desarrolio de frutos) durante la estacion seca {(Mora, 199¢; Daubenmire. 1972;
Frankie, 1974, Janzen, 1967, Opler, 1880; Fournier, 1986; Van Schak, 1983; Lieberman.
1982; Bullock, 1990; Muraii. 1993, Borchert, 1934; Willilams, 1987}, lo cual plantea varias
interragantes a cerca de la ocurrencia de este fendmeno en esta épcca. considerada
esiresante para las plantas por sus condiciones de afta temperatura. aha radiacion, altas
velocidades del viento, bajo contenido de humedad en el sueio y baja humedad relativa
{Nilsen, 1981).

La caida de hojas a finales de |la estacidn lluviosa ¢ micics 35 I3 estacion seca, puade
acurrir debido a la disminucion del contenido de humedad oel suelo y al aumento del
estrés hidrica en las plantas (Borcheri. 1980; Rsich & Borcaeri 1982; Nilsen, 1981;
Lieberman, 1584), también debido a la edad de la noia iReich & Borchert. 1988; Borchert,
1880), ademas de que puede representar una estrategia para dsminuir la pérdida de agua
por transpiracion {Mora, 1990; Gdmez & Fourmer. 1996). La caida de hojas propicia la
reabsorcidn y retranslocacion de nuirentes (Medma. 1865: Chapin. 1880). redude las
barreras para la polinizacion y facilita Ja dispersion de frutos (Daubenmiere, 1872; Janzen,
1967},

La brotacién del lollaje a finales de |z esiacion seca. puede servir 2 la planta como una
estrategia de escape a herbivoria {(Van Schak, 1953 Aida: 1988, Aide 1882: Murali, 1993;
Ligberman, 1984). Durante la estacidn seca las poblaciones de herbivoros son bajas. pero
aumentan considerablemente con la legada de {3s primeras (luvias (Janzen. 1967: Janzen
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1973}, ademas las hojas jovenes son mas susceptibles al ataque de herbivoros por
contar con mener cantidad de defensas quimicas y estructurales gue las hojas maduras
{Dirzo & Dominguez, 1995; Colley, 1983; Rockwood, 1973). Desce este punto de vista,
brotar el follaje a finales de la estacidn seca permite escapar temporalmente a la
herviboria de las hojas jovenes y tener las hojas maduras una vez iniciada la estacion

lluviosa.

Florecer en esta epoca pemiie mayores posibilidades de polinzacion ya gue los
vientos son mas fuertes, las hojas caidas ya no constituyen una hamera fisica para el
polen y existe una mayor visibilidad para los polinizadores (Van Schaik, 1993,
Janzen,1967). La produccion de frutos durante esta época precede al momanto dptimoe
para la gemminacidn y propicia mayores facilidades para la dispersion de semillas (Van
Schaik, 1983; Janzen, 1867, Daubenmire, 1372, Frankie, 1874}

De este modo, la caracteristica del Guanacaste y probablemente oiras especies que
presenian fenologias de copa similares, permite expresar su fase reproductiva en un
momento en gue {as condiciones ambientaies son propicias para este proposito. Este
comportamiento representa una serie de adaptaciones a! medic para favorecer la
reproduccion. Durante la estacion lluviosa ocurre |a fase vegetativa. en donde el arbol

se dedica principalmente a fotosintetizar.

La caracteristica mas sobresaliente de esta planta fue su capacidad de expandir el
follaje antes de la caida de las primeras lluvias. El significado ecoldgico de esta
particularidad no esta claro. Sin embargo, desde el puntp de vista fisiolégico lo mas
imporiante es conocer las causas proximales que onginan a este comportamiento e
identificar los estimulos ambientales ¢ endogenos responsables de aclivar este
proceso,

Este ha sido un tema que ha causado controversia entre varios autores. Se ha
resaltado y restado importancia a diferentes factores bicticos y abioticos, exogencs 0
endogenos y sus interreiaciones. Como posibles activadores de la brotacion temprana
mencicnando al fotoperiodo {Njoku, 1963; Njoku, 19684; Daubenmire, 1972, Nilsen,
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1981; Bullock, 1990}, ia humedad del suelo (Reich & Borchert, 1982; Reich & Borchert,
1084; Reich & Borchert, 1988), temperatura (Mora, 1990; Njoku, 1863; Gomez &
Fournier, 1996} v ritmos enddgenos {Borchert, 1980; Reich & Borchert, 1984; Medina,
1985; Foumier & Fournier, 1986, Williams, 1997) enfre otros.

FPartiendo de la premisa de gue |a brotacién temprana €s un proceso complejo
estimulado por varios factores y que existe una flexibilidad en ios patrones fenclogicos
reflejo de variaciones en factores externos e intemos. se tratara de analizar las
afirnaciones znteriores comparandolas con el comportamientc de Enterofobium

cvclocatpum {especie tipica de brotacion temprana).

Varios autores han senalado que la brotaciéon femprana del follaje es producto de
precipitaciones eventuales a finales de la estacion seca y gque el aumento en la
humedad det suelo producto de estas es el responsable de activar este fendmeno
(Reich & Borchert,1982; Reich & Borchert.1984; Borchert, 1994a; Bullock, 1990;
Frankie, 1874; Willams, 18897}, Sin embargo en el sitio La Casona ¢l contenido de
humedad del suelo permanecio en su punto mas bajo para los dos periodos de
observacion del fenémeno y no se registré ninguna precipitacion anterior al evento de
brotacion temprana. En este caso se descarta un cambio en ¢l agua del suefo como &l
estimulador del fenomengs. Similares conclusiones se han gbtenido en otros estudios
{Daubenmire, 1872: Wright, 1990).

Es conocido el efecto del fotoperiodo sobre la fenologla en especies de zonas
templadas, para el tropico también se ha sefialado que esta variable es importante en
la determinacion de patrones fenologicos (Floracién y caida de hojas, principalmente)
asumiendo que las especies tropicales son aliamente sensibles y responden a cambios
pequenos en la duracién del dia {(Njoku, 1963; Njoku, 1964; Daubenmire, 1972; Bullock.
1990, Nielsen, 1981, Wright, 1930}, En el sitio de estudio. los picos de brotacian del
follaje no ocurrigron en la misma fecha para o dos afios de observacidn del fendémeno,
presentando una diferencia de aproximadamente 22 dias. lo cual representa una
varniacion en las longitudes del dia de 13 minutos. Si consideramos que el dia mas largo
y el mas corto del ano 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 aporie del fotoperioda en la estimulacién de la brotacion temprana. Asi mismao otros
autores tampoco no han encontrado evidencia del fotopsriodo como estimulador de la
brotaciton (Reich & Barchert, 1982; Reich & Borchert, 1882 Williams, 1997).

De las variabies climaticas evaluadas, la Onica que coincidid con a brotacion temprana
del follaje fue la ocurrencia de |os valores méas alios de la iemperatura det aire
detectados a |o large de los dos eventos de brotacion iemprana observados en este
estudia (r=0.75, p<Q.001). Los eventos de brotacidn del follaje ocurrieron justo cuando
la temperatura media del aire alcanzaba sus valores maximos entre 27 y 28 °C. Esto
indica que aparentemente la brotacion se ve favorecida por ias temperaturas mas altas
{Goémez & Fournier, 1996, Mora, 1990, Njoku, 1963). Ests pequefic aumento de
aproximadamente 2 °C con respecto a la media anual a finales de {a estacion seca
figura como posible estimulador de la brotacion temprana. Pequefios aumentos en |a
temperatura pudieron ocasionar cambios en el desarrollo de ka2 planta (Huxdey, 1974,
Russelie, 1984, Douglas, 1988), ¥ pudieron acelerar algunas actividades metabdlicas vy
biosintéticas {Gomez & Fournier, 1998; Kuiper, 1893), favoreciendo el transpore de
solutos en el floema (Johnson & Thornley, 1985) v teniendo un efecto estimulante sobre
la apertura de las yemas y |8 expansion del follaje (Kuiper. 1993. Reddy. 1993).
Aunque las observaciones anteriores sugieren una relacion entre ia temperatura
maxima y ia brotacién temprana, se requieren experimentos molkeculares y bioquimicos

que demuestren una refacion causai entre ambos fendmenos.

En Iz fenologia de ia copa se observd la existencia de sincronia entre procesos, La
brotacién del follaje fue acompanada por el desamolle v la apertura de las flores, y la
caida de las hojas ocurrd simultaneamente al desarrollo de los frutos. Estas
‘coincidencias”  podrian  representar valiosos mecanismos de adaptacién oy
administracion de los recursos (Bullock, 1890; Njoku, 1963; Chapin. 1990}

La perdida de hojas en el arbol de Guanacaste en conjunto con el desamrolio de frutos
puede establecer una relacidn fisiclogica entre ambos: La coincidencia temporal del
pico de caida de hojas con el de desarrofio de los frutos probablemente permitia a la
pfanta reabsorber algunos nutrientes de las hojas senescentes (principalmente N, P y
K} v translocarlos hacia los frutos {Medina, 1985; Van Schaik. 1993; Chapin. 1890,
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Killingbeck, 1996; Sobrado, 1994). La brotacién de las hojas y la antesis ocurrieron
simultaneamente, io que sugiere que el mismo estimulo ambientat o fisiologico pudo ser
responsable de activar ambos procesos (Borched. 1982, Holbrook ef al, 1995). La
hidratacion y la diferenciacion de las yemas y el desarrollo de las hojas y las flores
durante la estacion seca pudo ser sustentado por las reservas de agua contenidas en
diferentes Grganos de esta especie (Borchert, 1584a; Borcher: 1894b:  Reich &
Borchent, 1982; Njoku, 1963; Williams, 1997).

La ocurrencia de un fendmeno semejante a la latencia observado en frutos jovenes v
posteriormente a su establecimiento tempranoe, por un periodo de aproximadamente 10
meses, plantea una serie de interrogantes acerca de las causas de  este
comportamiento y de los facteres responsables de la reactivacién del desarrolio de
estos drganos. El aprovechamiento de fos nutrientes reabsarbidos a pariir de las hojas
senescentes (Medina, 1985, Chapin, 1890 y el aporte de |z fotosintesis de los frutos al
llenado de ellos mismaos (Bazzaz, 1979) podrian ser algunos de los factores fisiologicos
involucrados en este comportamiento.

Janzen (1983) considera que los frutos del Guanacaste son drganos fotosintéticos
porgue muestran numerosos gstomas y se desarrollan durante la época del aho en |a
cual la radiacian solar es mas alta. Sin embargo, nuesfras abservacicnes histologicas
de los frutos en desariollo indican que estos cuentan mas bien con muy POCos
cloropiastos, abundante contenido de almidén, y una capa gruesa de fibras que impide
el paso de la luz, por lo que el aporte de la folosintesis de estos frutas a su propio
desarrollo es probablemente muy pequeno. £l desamollo de los frutos del arbol de
Guanacaste pudo ser sustentado por el aporte de i0s carbohidratos almacenados en
organos diferentes a las hojas y producte de la fotosiniesis ocurrida durante la fase

vegetativa y los nutrientes reabsorbidos de las hojas senescentes.

Fenologia ded sistema de raices finas

La fenologia de las raices finas de Enterolobium cyclocarpum en el bosaque seco de
Santa Rosa presenté un comportamiento esiacional tan marcade como el
comportamiento de la fenologia de la ccpa (Holbrook et al. 1995). Este camportamiento

estuvo estrechamente relacionado con el patron de la precipitacian. La produccion de
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rafces finas se ocurrid posterior a la caida de las primeras lluvias y la mortalidad
aumentd en con la enfrada de la estacion seca (Cuevas, 1995, Kavanagh & Kellman,
1992; McClaugherty, 1882). Aparentemente el principal estimulador de la produccion
de raices finas fue el aumento en el contenido humedad del suelo (Kavanagh &
Kellman, 1992, Arunachalam, 1996, Black, 1998), aunque también algunos procesos
que se presentaron en la copa, como el inicic de la actividad fotosintética de las hojas
desprovistas de tapones estomaticos, pudieron influenciar 1a feaologia del sistema de
ralces finas (Hendrick, 1996; Holbrook ef al, 1995; Black, 1898}

Un aspecto sobresaliente de la fenologia de las raices finas fue que su produccion no
precedio a la brotacidn de las hojas. La brotacién del follaje que precedid a la
produccion de raices probablemente permitio ef uso de reservas {agua. carbohidratos y
nutrentes minerales) en {a construccion de ¢rganos fotosintéticos que elaboraron
carbohidratos capaces de sustentar la produccion de estas raices finas {(Williams.,
1997; Kavanagh & Keliman, 19582, Bullock, 1830; Medina, 1885).

Considerando las condiciones del bosque tropical seco, el tener fenclogias de copa y
sistema radical contrastantes permitio al arbol aprovechar fos momentos mas éptimos
del ambiente agreo y eddfico para expresar su fenologia La estacién seca fue un
momento propicio para la ocurrencia de los eventos fenologicos de la copa mientras
gue fue limitante para las raices, las cuales se vieron favorecidas en la estacién lluviosa

con mayor contenido de agua en el suelg,

Los primeros 7.5 centimetros del suelo fueron los que presentaron los valores mas
altos de la densidad de raices finas en el perfil. mayores cantenidos de materia
organica y minerales. Similares resultados se han obtenido en otros estudios en donde
ta mayor densidad de raices finas se encontrd en lgs primeros 10 ¢cm y conforme
aumento la profundidad del suelo. disminuyd la densidad de raices finas (Berish. C &
Ewel 1588: Haggar & Ewel, 1995: Haggar & Ewel 1987; Cavalier & Estevez. 1998).

Las caracleristicas de esta capa superficial sugieren una actividad intensa de
mineralizacion, produccion de materia organica y actividad microbiologica.

principaimente durante la estacion lluvicsa {Haggar & Ewel, 1984; Cuevas, 1395
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McClaugherty, 1982; Hendrick, 1986). Esias particularidades ie confieren a este estrato
superficial un papel relevante dentro del ciclo de nutrientes en el ecosistema (Wright,
1880; Haolbrook, 1995). Por o tanto, en un bosque deciduc como el de Santa Rosa, en
el que anoc tras afo se incarpora una cantidad considerable de materia orgénica, es de
esperar que un allo porcentaje de sus raices finas se encuentre en esta capa y que los

sistemas radicales tiendan a ser superficiales.

Relacicnes hidricas

El potencial hidrico de las hojas de Enterolobium cyglocarpum presentd un
comportamiento estacional similar al observado en otras espacies del bosgue seco
{Sobrado, 1986; Meinzer, 1983, Williams, 1997; Medina, 1885). Las hojas senescentes
a mediados de la estacign seca presentaron los valores mas bajos de esta variable
{entre —1.5 y 2.2 MPa), comparables con los valores de w« observados en otros
estudios {Borchert, 1984a; Whitehead, 1981; Willlams, 1897, Scbrado, 1986. Holbreek
et al, 1995). Este comportamiento se pudo atribuir 2 condiciones de estrés hidrico y
deshidratacién {(Borchert, 1982, Nilsen, 1881, Lieberman, 1884; Daubenmire, 1972;
Medina, 1985, Reich & Borchert, 1588) o a la pérdida de control estornatice de las

hojas senescentes (Reich & Borchert, 1988) o a la interaccién de ambos.

Las hojas maduras alcanzaron los valores mas aitos de esta variable los alcanzaron
durante la estacion lluviosa. Esto indica que durante este penodo el arpol tiene altas
posibilidades de rehidratarse porque hay mayor disponibilidad de agua en el ambiente,
independientemente de las condiciones de VPD existentes en la atmésfera {(Meinzer,
1983; Wiliams, 1997, Sobrado, 1986; Wright, 1880).

Las hojas brotadas a finales de la estacion seca, a pesar de estar bajo condiciones de
sequia, presentaron valores de petencial hidricc mayores que los de las hojas
senescentes y un poco menores que [os de las hojas maduras en la estacion {luviosa, lo
que sugiere la operacion de algun mecanismo de control de sus relaciones hidricas.
Este contral podria estar constituido por la presencia de barreras fisicas para evitar {a

pérdida de agua (Medina, 1985; Murall, 1893, Tavlor, 1998), altos valares de resistencia
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estomatica (Reich & Borchert, 1988) y diferencias anatémicas en comparacion con las

hojas adultas.

Los valores de la tarde fueron vanables y estuvieron en funcion del control estomatico
de la hoja segun su edad y de la radiacion incidente durante el dia. Valores bajos del
potencial hidrico de las hojas se presentaron en dias cor altas radiaciones y viceversa.

La edad de la hoja jugé un papel determinante en &f comportamiento de la
conductividad estomatica de las hojas de Guanacaste asi como tambien hay evidencia
que lo hace para otras especies del tropico (Reich & Borchert, 1988 Fredericksen,
1996; Meinzer. 1983; Willlams, 1897; Borchert, 1960)

Las hojas jovenes, de finales de |a estacion seca presantaron los valores mas bajos de
gs en los dos afios de ohservacion. Esta particularidad sugiere un control estomatico
efectivo (Reich & Borcheri, 1988). Estas hojas. a pesar de tener sus estomas
desarrollados, los mantuvieron en su mayoria cerrades. (o que pemitid mantener la
conductividad estomatica baja y practicamente invariable a o largo del dia. Ademas,
una gran cantidad de los estomas de estas hojas nuevas estuvieron recubiertos por una
capa de ceras, la cual pudo constituir una barrera fisica gue eviid la perdida de agua
por transpiracion durante este periodo de sequia. Estos tapones de  ceras
aparentemente desaparecieron con las primeras lluvias. Adicionaimente las hojas de
Guanacasle pliegan sus foliolos durante los momentos de alta radiacion reduciendo de

esta manera el area de exposicion a la atmosfera v por consiguiente, la transpiracion.

Aungue la presencia de una cubierta cerosa sobre la epidermis y los poros estomaticos
de lag hojas jovenes sugiere que la reducida gs de estas hojas es una consecuencia de
barreras fisicas a la pérdida franspracional del agua, se requieren experimentos
especificamente disefiados para demostrar una relacion causal entre |a presencia de
estos tapones eslomaticos y la reducida gs. Estos experimentos podrian incluir la
remocidn de las ceras cuticuares mediante el uso de solventes organicos (Meinzer et al,

1988) o de materiales adhesivos capaces de desprender estos tapones {Taylor, 1898).
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Estas particularidades que permiten mantener la conductividad estomatica baja y
constante durante un curso diurno a finales de la estacion seca podrian explicar €l
comportamiento del potencial hidrico de las hojas jdvenes de Guanacaste, e indican |a
existencia de una relacion de retroalimentacidn entre &l potencial hidrico y la
conductividad estomatica. Sin embargo. adan guedan interrogantes sobre los
mecanismos de proteccion contra la fotohibicion que puedan estar actuando durante Ia
brotacion temprana.

Con la caida de las primeras lluvias aumentd a g, wmdicando qus pudo haber un
lavado de una barrera estructural que limitabz esia vanable. Las hojas maduras
presentaron los valores mas altes de la conduchividad estomatca duramnte el resto de la
estacion liuviosa. En el transcurso ds 2ste penodo la vanacion de los curses diurnos
estuvo relacionada con 1a radiacién incidente. Presentd valores simitares a los descritos
para otras especies (Whiiehead, 1581 OCoerbauer, 1885 QOberbauer, 1986:
Fredericksen, 1996). La unica excepcion de cambios en el comportamiento del curso
diurno de g, respecto a cambios en k& radiacion fue la que presentaron las hojas

RUEvVds.

Las hojas senescentes presentaron valores intemedios de conductividad estomaiica.
Esto indica que |as hojas vielas eierceron certo control scbre |a apertura y cierre de los
estomas. Este comportamiento es diferente 2l descrito para otras especies en donde
las hojas viejas han pendido el control scbre |a funcionalidad de sus estomas (Reich &
Borchert, 1988}

El comportamientc del flujo total diario de savia en el arbol de Guanacaste presenté una
amplia variacion a [o largo del ano (de 20 a 400 L dia™'). Estos valores son semejantes
a los observados en ofros estudios. Esta variacion pudo ser el resuliado de cambios en
las reservas de agua en el suelo, |la edad de las hojas, la funcionalidad de los estomas,
¢l tamafio del arbol, su arguitectura hudrdulica y las condiciones ambientales imperantes

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

Valores allos de esta variable durante la estacidn lluvigsa pudieran ser el reflejo de una

abundante disponibilidad de agua en el suelo. asi como de upna alta capacidad de
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transpiracién de las hojas maduras, lo que concuerda con los altos valores de la
conductividad estomatica observados durante este periodo. Al entrar [a estacion seca,
disminuyen las reservas de agua en el suelo y los valores del flujo de savia. Estos dos
factores, junto con la perdida de la funcionalidad de los estomas en las hojas
senescentés y bajos potenciales hidricos (am-pm) de las hojas pudieron ser los
causantes de la caida del follaje durante esta época.

Les valores mas bajos del volumen dei flujo de savia se presentaron a mediados de la
estacion seca (~ 20 L dia '), lo que indica que los arboles continuaron transpirando a
pesar de la carencia de follaje. Durante la brotacion temprana se registré un leve
aumento en los valores de esta variable (~ 67 L dia 7). lo cual indica que el arbol. a
pesar de todos sus mecanismos de control para reducir la transpiracion, pierde
pequefas cantidades de agua a través de las lenticelas y ia cuticula de las ramitas
jovenes y las yemas, la cual posiblemente proviene de sus reservas internas (Borchert,
1894.; Borchert, 1994b; Bullock, 1990). El comportamiento de! flujo de savia en este
momento fue concordante con el comportamiento de la conductividad estomatica y el
potencial hidrico de fas hojas jovenes.

Una caracteristica sobresaliente es que el flujo de savia continud aun durante las horas
de |la noche, posiblemente debido a |la recuperacién de las reservas de agua agotadas
como consecuencia de la transpiracion ocurrida durante las primeras horas de la
manana. Esta rehidratacion fue concordante con el aumente del patencial hidrico de las
hojas al amanecer.

La similitud entre el patrén del comportamiento de la velocidad del flujo a través de
raices, tallos y ramas y el patrén diario de la radiacion sugiere un alto grado de acople
entre estos organos. Cambios simultaneos en la velocidad del flujo en los 3 érganos
evaluados en respuesta a cambios bruscos en la radiacion solar fueron caracteristicos.
Esto indica una alta sensibilidad de los estoma y una rapida capacidad de respuesta de
la planta (Fredericksen. 1996: Oberbauer, 1985; Farquhar & Sharkey, 1982; Meinzer,
1993). El acople enire |a parte basal y apical de los arboles de esta especie indica que

el agua es transportada en un sistema continuo, y que no hay segmentacion entre los
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organos. Esto contfrasta con lo observado en ofras especies en las que si se observaron
diferencias sustanciales entre el flujo de savia en la base y la copa de los arboles,
principalmente al inicio y al final del dia (Andrade. 19898: Goldstein, 1998).

La disminucion de! potencial hidrico en los tallos y raices gruesas durante el primer
periodo de brotacion sugiere un reajuste en las relaciones hidricas de los arboles para
sustentar la brotacion, expansion y transpiracion del follaje a finales de la estacion seca.
Este evento pudo ser sustentado por reservas internas aimacenadas en el tallo y las
raices (Holbrook, 1995; Borchert, 1894a. Borchert. 1884b; Von Fircks & Sennerby,
1998), y ademas pudo estar acompanado por una reduccién en el diametro del arbol,
como se ha descrito para esta y otras especies (Daubenmire. 1872 Bullock, 1850,
Oliveira, 1998). Durante el segundo periodo de brotacion el wp no disminuyd de la
misma manera que €l ano anterior, por lo que |a diferencia en el comportamiento de
esta vanable en los dos periodos piantea interrogantes sobre la ocurrencia de otros

mecanismos que puede utilizar el arbol para sustentar lz trotacion del follaje.

El contenido de agua en las raices, el tallo y las ramas de Enferolobium cyclocarpum
no varié significativamente y se mantuvo relativamente constante a lo largo de todo el
periodo de observacion. Los tejidos parenguimaticos asociados al sistema de
canduccion del agua pudieron constituir la principal fuente de almacenamiento
(Holbrook, 1995; Waring, 1978 Braun 1884} Al momento de la brotacion los valores
de esta variable se mantuvieron en sus puntos mas altos. Esto evidencid la capacidad
que tiene esta especie de tallo suculento para rehidratar el tallo y habilitar ia brotacion
de las hojas vy la antesis durante la estacion seca. Una vez que el arbol alcanzé la
madurez de su follaje, pudo aprovechar una situacion como 2| veranillo de San Juan
para tener allas tasas de folosintesis y por consiguiente de transprracion, lo que
ocasiond un considerable descenso del contenide d2 nhumedad de estos organos. Sin
embargo esta situacion no provocd mayor problema en su estatus hidrica. Una vez
pasado este periodo, el arbol volvio a recargarse. alcanzando niveles similares de
contenido de humedad a los presentados previos al veranillo.
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Conclusiones

Enterclobium cyclocarpum presenté su ciclo fenolégico de fa copa (Caida y Brotacion
de hojas, Floracién y Desarrollo de frutos) durante la estacion seca. Esta caracieristica
podria conferir ventajas algunas adaptativas, particularmente con respecto a los
eventos reproductivos de esta especie bajo las condiciones prevalecienies en el

bosque tropical seco.

La caracteristica mas sobresaliente de la fenologia de 1a copa de esta especie fue su
capacidad de brotar su follaje a finales de la estacion seca. Este fendmeno pudo ser
estimulado por varios factores exogenos y endogenos. aunque 18 temperatura del aire
fue la variable ambiental que mostrd mayor correlacion con la activacién de eske

proceso.

La fenologia del sistema de raices finas de Enferolobium presento un comportamiento
estacional tan marcado como el de la fenologia de la copa. y estuvo estrechamente
relacionado con el patrén de la precipitacién. La produccion de raices finas ocurrid
posteriormente 2 |la caida de las pAimeras lluvias. y su k2 mortaiidad se incremento
durante la estacidn seca. El principal estimulador de la produccion da raices finas pudo
ser el aumento en gl contenido humedad del suelc.

La fenociogia de |a copa y del sistema de raices finas en Enferciobium cyclocarpum
presentaron un patrén estacional contrastante. £ste comportamiento aparentemente le
permitic a los arboles de esta especie aprovechar las mejores condiciones del

ambiente aéreo y edafico, respectivamente. para expresar su actividad fenolégica.

Las hojas jovenes de Enlerolobium cyclocarpum presentaron barreras fisicas
constituidas por capas cerosas Que lgs permiteron mantener relaciones hidricas
favorables durante su expansion inicial a finales de la estacién seca. Esto sugiere |a
operacion de mecanismos morfoldgicos y fisioldgicos que permiten ejercer control

esiamatico eficiente para reducir la pérdida d= agua.
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El aimacenamiento de agua en diversos érganos (raices, troncos, ramas) pudo ser la
fuente primaria que sustenié la brotacion del follaje a finales de la estacion seca,
aunque no se descarta 12 utilizacién de otros mecanismos para llevar a cabo este

proceso.
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